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14 мая 2008 г. не стало Евгения Николаевича Соколова — выдаю(
щегося отечественного психофизиолога, оказавшего значитель(
ное влияние на мировую науку о мозге. Признанием его заслуг
является высочайшая награда Международной психофизиологи(
ческой ассоциации — Премия Столетия. Эту награду он разделил
с такими корифеями науки, как Н.Н. Бехтерева, Д. Линдсли,
Х. Дельгадо и Г.Г. Джаспер.

Исключительно одаренный человек, совсем юным пройдя
Великую Отечественную войну, Е.Н. Соколов решил посвятить
себя психологии и нейрофизиологии. В 1950 г. он окончательно
связал свою профессиональную судьбу с Московским государ(
ственным университетом имени М.В. Ломоносова, куда был при(
глашен Б.М. Тепловым, возглавлявшим в то время кафедру пси(
хологии философского факультета. С самого начала работы в
Московском университете у Е.Н. Соколова доминирует интерес
к объективным методам исследования мозга. Это приводит его к
многолетнему сотрудничеству с кафедрой физиологии высшей
нервной деятельности биологического факультета, руководимой
тогда Л.Г. Ворониным, и кафедрой нейро( и патопсихологии пси(
хологического факультета, во главе которой стоял А.Р. Лурия.
Именно в Московском университете, используя междисципли(
нарный подход, Е.Н. Соколов начал исследования механизмов
ориентировочного рефлекса, которые приобретут исключитель(
ное значение и приведут его к глубоким обобщениям, касающим(
ся механизмов восприятия и памяти. Монография Е.Н. Соколо(
ва «Восприятие и условный рефлекс», вышедшая в свет в 1958 г.,
сразу приобрела мировую известность и была переиздана в США,
Англии, Японии, Аргентине и Мексике. На эту тему в 1960 г. им
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От автора

Предметом психофизиологии является изучение механизмов
возникновения субъективных явлений: восприятий, представле(
ний и семантических структур. С этой целью психофизические
эксперименты обычно дополняются регистрацией вегетативных
реакций, а также вызванных потенциалов и фоновой электричес(
кой активности мозга. В настоящей работе предлагается расши(
рить предмет психофизиологии, рассматривая ее как науку о ней(
ронных механизмах психических феноменов. При этом электри(
ческая активность мозга рассматривается как форма проявления
активности нервных клеток, а вегетативные реакции — как ре(
зультат функционирования нейронных сетей.

Концентрация внимания на нейронных механизмах пси(
хических процессов привела к разделению нейронов на две кате(
гории: нейроны, связанные с сознанием опосредованно, и «ней(
роны сознания», связанные с этой психической функцией непос(
редственно. Активация специфического «нейрона сознания»
приводит к возникновению соответствующего субъективного
процесса. В соответствии с гипотезой Р. Пенроуза (2005) предпо(
лагается, что специфичность субъективного процесса, связанная
с активацией отдельных «нейронов сознания», определяется ге(
нерацией когерентных фотонов в микротрубочках цитоскелета
этих нейронов. В основе возникновения сложных субъективных
сцен лежит композиция иерархически организованных «нейро(
нов сознания». При временной потере сознания или контузии
«нейроны сознания» отключаются, в то время как функции кле(
ток, непосредственно не связанных с сознанием, сохраняются.

Продолжение такого разделения нейронов привело к кон(
цепции «распределенного сознания», согласно которой «нейро(
ны сознания» образуют многомерное субъективное простран(
ство. Его особенностью является сферическая структура. Это зна(
чит, что субъективные явления отображаются на многомерных
сферических картах, образованных множеством «нейронов со(
знания». В пользу предложенной «распределенной» организации
сознания свидетельствуют факты локального выпадения отдель(
ных его актов.

Сферическая структура сознания отражает универсальность
сферической модели когнитивных процессов. Эта универсаль(

были прочитаны курсы лекций в Стенфордском и Калифорний(
ском университетах США.

В 1971 г. Е.Н. Соколов по предложению декана факультета
психологии МГУ А.Н. Леонтьева создал и возглавил кафедру пси(
хофизиологии этого факультета. Здесь под его руководством был
разработан и реализован принципиально новый подход к иссле(
дованию механизмов когнитивных процессов, позволяющий не(
противоречивым образом объединить психофизический и нейро(
нальный уровни анализа. С помощью этого подхода получены
экспериментальные доказательства векторного кодирования ин(
формации в нейронных сетях, ответственных за процессы вос(
приятия и памяти. В книге Е.Н. Соколова «Восприятие и услов(
ный рефлекс: новый взгляд», опубликованной в 2003 г., излагает(
ся логика этих исследований и их результаты.

На протяжении многих лет Е.Н. Соколова не переставала
волновать, быть может, самая загадочная проблема науки — ме(
ханизмы сознания. Он прекрасно понимал всю ее сложность и
неуловимость, и во многом благодаря этому она его «не отпуска(
ла». Доказательством тому служит спецкурс «Психофизиология
сознания», который Е.Н. Соколов читал, ежегодно обновляя, на
факультете психологии. Огромный проанализированный им
материал и собственный взгляд на природу сознания представлен
в этих «Очерках по психофизиологии сознания», ставших его
последней работой.
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Введение

В данной работе используется стратегия психофизиоло(
гического исследования, которая кратко может быть обозначена
как «человек — нейрон — модель». Согласно этой стратегии, зада(
чей психофизиологической науки является обнаружение нейрон(
ных механизмов субъективных феноменов. Для достижения этой
конечной цели психофизические данные должны быть объедине(
ны с соответствующими показателями нейронной активности в
единой модели, частями которой являются нейроподобные эле(
менты. Такая модель при предъявлении стимулов на входе должна
на выходе воспроизводить ответы, полученные психофизическими
методами. Одновременно каждый нейроподобный (квази)элемент
модели должен повторять ответы реальных нейронов. Этим требо(
ваниям удовлетворяет сферическая модель когнитивных процес(
сов (Фомин, Соколов, Вайткявичюс, 1979).

Сферическая модель состоит из набора квазирецепторов,
связанных с квазинейронами(предетекторами. Квазинейроны(
предетекторы формируют ансамбль, работающий параллельно с
ансамблем квазинейронов(детекторов, селективно настроенных
на определенные комбинации выходов квазипредетекторов, ко(
дирующих стимулы на входе. Возбуждения квазипредетекторов
формируют векторы возбуждения равной длины. Это предпо(
лагает, что стимулы на входе проецируются на сферическую по(
верхность в многомерном пространстве. Размерность простран(
ства определяется числом предетекторов в ансамбле. Различия
между стимулами соответствуют расстояниям между точками,
представляющими стимулы на сфере.

Сферическая модель была многократно проверена на психо(
физическом и нейрофизиологическом уровне в отношении цве(
тового зрения. Многомерное шкалирование матриц, составлен(
ных из субъективных оценок цветовых различий, показало, что
множество цветов располагается на поверхности сферы в четы(
рехмерном евклидовом пространстве. Субъективные различия
между цветами близко совпадают с расстояниями, разделяющи(
ми цвета на сфере (Izmailov, Sokolov, 1991). При быстрой замене
цветовых стимулов у испытуемых регистрируются негативные
пики вызванных потенциалов с латентностью 87 мс (N87). Амп(

ность подтверждается тем, что сферическое перцептивное про(
странство совпадает со сферическим семантическим простран(
ством терминов, обозначающих эти перцепты. Перцептивные и
семантические различия тесно коррелируют с амплитудами выз(
ванных потенциалов, которые, в свою очередь, определяются
спайковыми разрядами фазических нейронов, «измеряющих»
межстимульные различия.

Ярким примером совпадения субъективных пространств
разного уровня является идентичность цветовой гиперсферы,
найденной в ходе психофизических экспериментов, и цветовой
гиперсферы, полученной при регистрации вызванных потенциа(
лов на мгновенные замены цветовых стимулов. Сферичность цве(
тового пространства была подтверждена и при регистрации реак(
ций нейронов зрительной системы на межстимульные различия.
В дальнейших экспериментах было установлено, что семантичес(
кое цветовое пространство также имеет сферическую структуру,
совпадая с цветовым перцептивным пространством. Более того,
оказалось, что вызванный потенциал, возникающий при мгно(
венной замене одного цветового названия на другое, также содер(
жит информацию о сферичности цветовой семантической струк(
туры. Сферическая структура цветового зрения была подтвержде(
на в поведенческих и психофизиологических опытах на разных
животных — обезьянах, кроликах, и рыбах. Наконец, сферичес(
кая структура была обнаружена при исследовании эмоциональ(
ного пространства человека.

Таким образом, повторные обращения в данной работе к
сферической модели когнитивных процессов явились следствием
того, что именно эта модель оказалась универсальным средством
описания когнитивных процессов человека и животных.

Выражаю глубокую благодарность сотрудникам кафедры
психофизиологии факультета психологии и кафедры высшей
нервной деятельности биологического факультета МГУ имени
М.В. Ломоносова за плодотворные дискуссии по поводу изло(
женных в этой книге идей, а также за их экспериментальную раз(
работку. Особую признательность выражаю редактору М.И. Чер(
касской за энтузиазм и ценные замечания.

Е.Н. Соколов,
доктор биологических наук, профессор
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отношении интеграции психофизических и нейрофизиологиче(
ских данных. Это открывает новые перспективы для объяснения
других форм психических процессов, в том числе и сознания.

Несмотря на то что наличие сознания субъективно ощущает(
ся каждым человеком, дать его строгое определение чрезвычайно
сложно. Сознание, возникающее в мозговых структурах, является
сугубо личным достоянием, недоступным постороннему наблюда(
телю. Содержание сознания можно передать только опосредован(
но, в частности, с помощью устного или письменного сообщения,
а также рисунков или живописи. С какими трудностями встре(
чается такое опосредованное воспроизведение содержания со(
знания, иллюстрирует процесс создания фоторобота, формируе(
мого из комбинаций отдельных черт хорошо знакомого или од(
нажды увиденного лица. Несмотря на то что этот процесс непре(
рывно контролируется человеком, запомнившим лицо, фотопорт(
рет всегда не идентичен образу, хранящемуся в памяти.

Сознание характеризуется активностью, что выражается в
создании оригинальных творческих продуктов в форме планов
предстоящих действий, в формулировке научных концепций, по(
строении инженерных проектов и подготовке художественных
произведений. Именно творческое начало образует ядро созна(
ния (Pribram, 1991). Высших ступеней сознание достигает в твор(
ческом самосознании, направленном на духовное совершенство(
вание личности.

Однако, согласно Э. Шредингеру (2000), появление и разви(
тие сознания связано с биологической трансформацией. Хотя
приобретение индивидом умения не фиксируется на генетичес(
ком уровне, в ряде поколений привычки наследуются. Э. Шре(
дингер объясняет этот процесс, оставаясь в рамках теории Дар(
вина. Мутация, приводя к изменению органа на генетическом
уровне, ведет к изменению индивидуального поведения, которое
определяет последующий отбор индивидов. Это иллюстрируется
на примере совершенствования способности птиц к полету. Та(
кая способность позволяет им строить гнезда на деревьях, что, в
свою очередь, определяет отбор птенцов в отношении данной
способности, также детерминируемой случайными мутациями.
Через ряд поколений усовершенствованная способность летать
оказывается представленной на генетическом уровне (Шредин%
гер, 2000).

литуда N87 близко соотносится с субъективными различиями
между соответствующими цветами. Многомерное шкалирование
матриц, составленных из амплитуд N87, выявило четырехмерное
сферическое цветовое пространство, идентичное цветовому про(
странству, полученному из субъективных оценок цветовых разли(
чий (Izmailov, Sokolov, 2004).

Модель относится также и к цветовой памяти. Многомерное
шкалирование матрицы, составленной из субъективных оценок
семантических различий между названиями цветов, продемонст(
рировало четырехмерное семантическое цветовое пространство,
соответствующее перцептивному цветовому пространству. Быст(
рая замена на мониторе цветовых названий вызывает семан(
тический негативный потенциал с латентностью пика 180 мс
(N180). Амплитуды семантических N180 близко коррелируют с
субъективными семантическими различиями между названиями
цветов (Соколов, 2003). В соответствии с представленными дан(
ными предполагается, что восприятия цветов и их заученных на(
званий кодируются векторами возбуждения одинаковой длины.
Различия между воспринимаемыми цветами и названиями цве(
тов равны абсолютным значениям различий между соответствую(
щими векторами.

Нейронные механизмы цветоразличения исследованы с ис(
пользованием регистрации активности отдельных нейронов в
зрительной коре кролика в парадигме замены цветовых стимулов.
Было показано, что корковые нейроны с интервалами 40–90 мс
генерируют спайковые разряды, которые близко коррелируют с
амплитудой коркового вызванного потенциала кролика. Много(
мерное шкалирование матрицы спайковых разрядов, возникаю(
щих на замену цветов, выявило четырехмерное цветовое про(
странство, совпадающее с цветовым пространством кролика, по(
строенным на основе матрицы амплитуд вызванных потенциалов
(Полянский, Евтихин, Соколов, 2005). Сравнение спайковых раз(
рядов нейронов зрительной коры с амплитудами вызванных по(
тенциалов у кроликов дает возможность говорить о существова(
нии нейронного алгоритма, определяющего абсолютные значе(
ния векторных различий как механизма измерения цветовых раз(
личий (Соколов, 2003).

Таким образом, систематическое исследование цветового
зрения продемонстрировало возможности сферической модели в
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они подчеркивают, что электрическая микростимуляция нейро(
нов области V5 в ситуации поведенческого выбора направления
движения определяет такой выбор. Более того, авторы предпола(
гают, что «зрительное сознание» связано с нейронами лобной
коры. В качестве аргумента ими приводятся данные фМРТ, про(
веденной у больного со «слепым взглядом», у которого префрон(
тальные поля 46 и 47 были активированы только тогда, когда он
видел движущийся объект. Полное удаление лобной коры у обе(
зьян также ведет к полной слепоте (Николлс и др., 2003), что сви(
детельствует о том, что «нейроны сознания» локализованы имен(
но в этих структурах, получают информацию от гностических
нейронов дорзального и вентрального отделов ассоциативной
коры, а последние сами «питаются» от нейронов первичных кор(
ковых проекций, не являющихся «нейронами сознания».

В 1995 г. состоялся симпозиум, посвященный обсуждению
монографии Р. Пенроуза «Тени разума» (Пенроуз, 2005). На нем
выступил С.А. Клейн с докладом «Является ли квантовая механи(
ка адекватным способом понять сознание?» Основное возраже(
ние Клейна относительно квантово(механического толкования
сознания, предложенного Пенроузом, сводилось к тому, что до
сих пор все нейрофизиологические процессы не требовали для
своего объяснения выхода за рамки классической физики и по(
этому проблема сознания также должна решаться в рамках клас(
сической физики. По мнению Клейна, квантово(механические
гипотезы относятся к области метафизики, задающей непроверя(
емые вопросы, и поэтому не являются предметом естественно(
научного знания. Отвечая на критические замечания относитель(
но квантовых механизмов информационных процессов, Р.Пенро(
уз ссылается на работу Джибу и др. (Jibu et al., 1994), в которой
рассматриваются лазерподобные квантовые процессы в микро(
трубочках цитоскелета нервных клеток. Эти процессы возникают
в результате взаимодействия электрических диполей молекул
воды, находящихся внутри микротрубочки, с квантовым электро(
магнитным излучением. Микротрубочки выполняют функцию
нелинейных оптических когерентных устройств. Рассматривают(
ся два явления: сверхсветимость (superradiance) и сверхпрозрач(
ность (supertransparency). Сверхсветимость — это квантово(меха(
нический эффект упорядочивания молекул воды в соответствии

Итак, сознание можно определить как поток личных (субъек(
тивных) переживаний: смену образов, мыслей, намерений и
чувств. Вопрос о механизмах сознания остается, однако, откры(
тым. Обсуждая физический принцип, порождающий сознание,
Э. Шредингер задает фундаментальный вопрос: какие материаль(
ные процессы напрямую связаны с сознанием? Отвергая приписы(
вание сознания неживой природе, Шредингер делает шаг дальше,
утверждая, что не каждый нервный процесс, более того, отнюдь не
каждый церебральный процесс связан с сознанием: в сознатель(
ную сферу проникают лишь те модификации, или «дифференциа(
лы», которые отличают новый случай от предыдущего.

Возникает вопрос о том, чем определяется специфичность
«нейронов сознания». На этот вопрос возможны два ответа:
1) специфика «нейронов сознания» зависит от их внутрикле(
точных механизмов; 2) специфика «нейронов сознания» являет(
ся результатом сетевого эффекта, возникая как следствие объеди(
няющих связей между нейронами.

Ф. Крик и К. Кох (Crick, Кoch, 2002) также рассматривают
гипотезу, согласно которой только определенная часть нейронов
центральной нервной системы связана с сознанием. Большая
часть нейронов с сознанием не связана, но подготавливает реше(
ние, окончательный результат которого представлен в виде эксп(
лицитного образа только в специфических «нейронах сознания».
Разрушение или функциональное выключение этих нейронов
ведет к невозможности восприятия специфической категории
объектов. Принимая гипотезу о небольшом числе «нейронов со(
знания», образующих репрезентацию объекта, Крик и Кох рас(
сматривают две возможности.

1. Сознание в принципе глобально.
2. Осознанное восприятие определенной категории объек(

тов связано с небольшой группой нейронов (по их оценкам, су(
ществует всего 100–1000 таких нейронов).

Специализацию нейронов Крик и Кох сравнивают с селек(
тивной экспрессией генов в определенном типе клеток. Рассмат(
ривая локализацию «нейронов зрительного сознания», они при(
водят аргументы в пользу того, что эти нейроны не связаны с пер(
вичной зрительной корой V1, а расположены выше. Обсуждая
вопрос о нейронах, воспринимающих направление движения,
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1. Предъявление фотографий с изображением разных эмо(
циональных выражений лица вызывает деполяризационный
сдвиг только под одним из всех вживленных в префронтальную
кору электродов. Эта локальная деполяризация возникает в пра(
вом полушарии.

2. Электрическая стимуляция, производимая через тот элект(
род, где возникала реакция в ответ на предъявление эмоциональ(
ных выражений, вызывала появление зрительных галлюцинаций
в виде «фантомных» лиц.

3. Экстирпация эпилептогенного участка префронтальной
коры вблизи от места деполяризации, приводящей к возникнове(
нию «фантомных» лиц, вызывала длительное избирательное
«выключение» восприятия эмоциональных выражений лиц. Так,
восстановление восприятия выражения страха не отмечалось и
через три года систематических наблюдений (Marinkovic et al.,
2000).

Хотя в рассматриваемой работе и не была зарегистрирована
нейронная активность, в ней намечен и апробирован принцип
исследования сознания. Использование же при этом регистрации
нейронной активности и электрической микростимуляции ней(
рона — дело методического прогресса.

Гипотеза о специфических «нейронах сознания» содержит в
себе еще два следствия, которые также могут быть подвергнуты
экспериментальной проверке.

1. Чем отличается «нейрон сознания» от нейрона, не связан(
ного с сознанием? Поскольку у данного организма все клетки
имеют идентичный геном, то приходится предположить, что
«нейроны сознания» характеризуются экспрессией специфичес(
кой комбинации генов. Следовательно, «нейрон сознания» дол(
жен отличаться от нейронов, не связанных с сознанием, специ(
фическими фрагментами иРНК и специфическими энзимами,
определяющими особые свойства «нейронов сознания».

2. Процесс эволюции характеризуется эволюцией генома,
которая наряду с мутациями включает дупликацию генов. Услож(
нение генома открывает путь для усложнения белков. Эволюция
сознания — это эволюция и совершенствование «нейронов со(
знания» на основе эволюции генома.

с достигнутым энергетическим уровнем и специфическим време(
нем когерентного перехода, которое значительно короче време(
ни тепловых флуктуаций. Самоиндуцированная сверхпрозрач(
ность является следствием краткосрочности излучения, позволя(
ющей избежать декогерентного влияния тепловых флуктуаций.
Предполагается, что сеть микротрубочек превращает нервную
клетку в оптический «компьютер». Этот оптический компьютинг
в структурах цитоскелета, вероятно, и образует субстрат созна(
ния. В своих ответах на критику Р. Пенроуз коснулся проблемы
отдельных нейронов как субстратов сознания. Прежде всего, он
подчеркнул различие в структуре цитоскелета у нервных и ос(
тальных клеток, делая вывод, что именно нервные клетки могут
быть связаны с сознанием. Развивая этот подход, можно предпо(
ложить, что только «нейроны сознания» обладают цитоскелетом,
в котором возможна генерация когерентных фотонов.

Исходя из этих положений, можно предложить гипотезу,
согласно которой сознание (поток субъективных состояний) яв(
ляется формой активности специфических «нейронов сознания».
Из этой гипотезы вытекает ряд экспериментально проверяемых
следствий.

1. Подача стимула, вызывающего данное субъективное явле(
ние, должна приводить к активации специфического «нейрона
сознания».

2. Локальная электрическая стимуляция отдельного «нейро(
на сознания» должна вызывать специфическое для этого нейро(
на субъективное явление.

3. Выключение или разрушение отдельного «нейрона созна(
ния» должно вести к исчезновению специфического для этого
нейрона субъективного явления.

Современные методы микроэлектродной регистрации ней(
ронной активности и микростимуляции отдельных нейронов в
клинике открывают перспективу объективного изучения созна(
ния, включая проверку тех следствий, которые вытекают из гипо(
тезы о наличии «нейронов сознания».

Важнейший прогресс на этом пути был достигнут группой,
руководимой профессором Э. Холгреном. Использовались 105
электродов, вживленных в префронтальную и височную кору па(
циента в связи с поиском у него очага эпилептогенной активнос(
ти. Были получены следующие результаты.
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орбитальной префронтальной корой. То, что осознанное воспри(
ятие связано с активацией дорзолатеральной префронтальной
коры, а при бессознательном восприятии такая активация отсут(
ствует, согласно Вейскранцу, свидетельствует о важности этой об(
ласти в сознательных процессах. Тот факт, что престриатная кора
активируется как при сознательных, так и при бессознательных
процессах, говорит о том, что хотя эта область и важна для обра(
ботки зрительной информации, но непосредственно с сознанием
она не связана. Это означает, что за сознание отвечает дорзола(
теральная префронтальная кора, куда поступает информация от
вентрального и дорзального зрительного путей. Таким образом,
переход от сознательного восприятия к бессознательному связан
со сменой области активации мозга: происходит переход с дорзо(
латеральной префронтальной коры на ее медиальный и орби(
тальный отделы. Это можно интерпретировать как локализацию
нейронов зрительного сознания в дорзолатеральной области пре(
фронтальной коры. Первичная зрительная кора (V1), поставляя
информацию «нейронам сознания» префронтальной коры, сама
непосредственно с сознанием не связана.

Вместе с тем «нейроны сознания» и обслуживающие их ней(
роны образуют специализированные объединения, представляю(
щие разные модальности. Нейроны, не связанные с сознанием,
образуют нейронные ансамбли. При действии стимула в этих ан(
самблях возникает комбинация возбуждений, которая может
быть представлена вектором возбуждения, постоянным по своей
длине при всех действующих на данный ансамбль стимулах. Век(
торы возбуждения постоянной длины образуют сферу в много(
мерном пространстве, размерность которого определяется чис(
лом входящих в ансамбль базисных нейронов(предетекторов.
Вектор возбуждения, возникающий в ансамбле этих нейронов,
по параллельным каналам поступает на множество нейронов(
детекторов, каждый из которых обладает специфической комби(
нацией синаптических контактов; последнюю можно предста(
вить как вектор синаптических весов. Такие векторы синаптиче(
ских весов у всех детекторов равны по своей длине. Это значит,
что детекторы образуют сферическую поверхность модели. Каж(
дый детектор умножает приходящие возбуждения на веса синап(
тических контактов и суммирует эти произведения, выполняя

Обратимся снова к Э. Шредингеру (2000), который считает,
что нервная система Homo sapiens до сих пор подвержена фило(
генетическим преобразованиям. Следовательно, «нейроны со(
знания» на разном уровне эволюционного развития должны раз(
личаться структурой ДНК, а соответственно, и составом экспрес(
сируемых генов.

Таким образом, гипотеза относительно существования «ней(
ронов сознания» делает исследование сознания на нейронном и
молекулярном уровнях частью нейронауки. Но вместе с тем со(
знание — это элемент субъективного мира. Поэтому интег(
ральное изучение сознания принадлежит междисциплинарной
области — психофизиологии.

В настоящей работе рассматривается «распределенное со(
знание». Предполагается, что отдельные качественно различные
ощущения возникают внутри «специфических нейронов созна(
ния», которые образуют «нейронные поля», или «нейронные кар(
ты». Смена одного ощущения другим определяется перемещени(
ем фокуса возбуждения по «нейронной карте», в результате чего
активность одного «нейрона сознания» сменяется возбуждением
другого нейрона. Этот принцип картирования распространяется
на восприятия и семантические образования.

Возникает вопрос: где локализованы «нейроны сознания»?
Разбросаны ли они по структурам мозга или сосредоточены в од(
ном центре? Применительно к зрительным сигналам принято
считать, что за зрительное восприятие отвечает зрительная кора.
Однако сохранение зрительной области коры при полном удале(
нии всех ее остальных отделов показало, что в этом случае пове(
денческие реакции на зрительные стимулы отсутствуют и живот(
ные ведут себя как слепые, хотя нейроны зрительной коры и от(
вечают на зрительные стимулы. В упоминавшейся выше работе
Маринковича (Marinkovic et al., 2000) было показано, что зритель(
ные эталоны у человека возникают при локальной электростиму(
ляции префронтальной коры. В работе, проведенной под руко(
водством Вейскранца (Николлс и др., 2003), с помощью фМРТ
было показано, что осознанное восприятие зрительного стимула
активирует престриатную и дорзолатеральную префронтальную
кору (поле 46). При бессознательном восприятии («слепой
взгляд») активируется верхнее двухолмие вместе с медиальной и
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Ч асть  I. СФЕРИЧЕСКАЯ МОДЕЛЬ
КОГНИТИВНЫХ ПРОЦЕССОВ

Глава 1. Векторное кодирование в восприятии

1.1. Нейрон)детектор
На основании результатов психофизического изучения вос(

приятия человека и регистрации активности отдельных нейронов
мозга животных была сформулирована гипотеза, согласно кото(
рой внешние стимулы отображаются на гиперсферу, локализо(
ванную в многомерном евклидовом пространстве (Фомин, Соко%
лов, Вайткявичюс, 1979). Из предложенной гипотезы следует, что
стимулы представлены одинаковыми по своей длине векторами.
Каждую точку на гиперсфере, представляющую определенный
стимул, можно характеризовать либо декартовыми координата(
ми, либо сферическими (угловыми) координатами. Соотношение
декартовых и угловых (сферических) координат в случае четырех(
мерного цветового пространства задается системой уравнений:

X1 = R sin� sin� cos�;

X2 = R sin� sin� sin�;

X3 = R sin� cos�;

X4 = R cos�,
где   α, �, � — три угла гиперсферы,

R — радиус гиперсферы,
Х1, Х2, Х3, Х4 — декартовы координаты точек на поверхности

гиперсфер,

R = √ X1
2 + X2

2 + X3
2 + X4

2
 (Леонов, Соколов, 2005).

Выбор четырехмерного пространства в качестве примера
многомерного разнообразия восприятия объясняется тем, что

формально операцию скалярного умножения вектора возбужде(
ния на вектор весов синаптических связей. Поскольку эти векто(
ры равны по длине, максимально возбуждается тот детектор, век(
тор весов синаптических связей которого совпадает с поступаю(
щим вектором возбуждения. Таким образом, на сферической по(
верхности, образованной детекторами, возникает локальный фо(
кус возбуждения, приводящий к возникновению специфического
для данного детектора ощущения. Такова в общем виде сфериче(
ская модель когнитивных процессов, объединяющая ощущение
как элемент сознания с его нейронным механизмом.

«Нейроны сознания» находятся под влиянием сигналов ре(
тикулярной формации ствола мозга и ретикулярной формации
таламуса. Первая определяет глобальное сознание, и ее отключе(
ние, инактивируя «нейроны сознания», приводит к бессознатель(
ному состоянию. Вторая образует «прожектор сознания», подсве(
чивающий определенный «модуль сознания» и делающий его
объектом внимания. Перемещение «прожектора сознания» с од(
ного модуля на другой обеспечивает смену объектов внимания
(Crick, Koch, 2002).
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предетекторов на векторы синаптических связей детекторов. Та(
кая избирательность реакций детекторов представляет собой
механизм определения одной из специфических характеристик
стимула — процесса его спецификации. Термин «спецификация»
относится к выделению одного из свойств объекта, отличаясь от
термина «идентификация», предполагающего сопоставление
комплекса признаков со следами долговременной памяти.

Кроме спецификации стимула на детекторной карте вектор(
ное кодирование включает еще одну когнитивную операцию —
вычисление различия между стимулами. Такое различие можно
представить как расстояние между концами соответствующих
векторов. Другими словами, различие между стимулами равно
абсолютной величине разности соответствующих векторов воз(
буждения.

Универсальность сферической модели когнитивных процес(
сов была подтверждена при исследовании разных форм зритель(
ного восприятия: цвета, интенсивности, ориентации линий, на(
правления движения зрительных объектов, а также более слож(
ных форм восприятия зрительных комплексов (Измайлов, Черно%
ризов, 2005).

1.2. Нейронная структура
цветового пространства
Сферической принято называть поверхность, все точки ко(

торой отстоят на одинаковое расстояние от ее центра. В отличие
от обычной сферы, расположенной в трехмерном пространстве,
сферическую поверхность, локализованную в многомерном про(
странстве, называют гиперсферой. Для определения положения
каждой точки на гиперсфере необходимо n координат. Когда для
локализации точки требуется только три координаты, гиперсфе(
ра редуцируется до обычной сферы. Когда же для определения
положения точки нужны лишь две координаты, гиперсфера пре(
вращается в окружность. Как было сказано, на основе изучения
перцептивных процессов человека и регистрации реакций от(
дельных нейронов головного мозга животных была сформулиро(
вана гипотеза, согласно которой субъективные восприятия сти(
мулов представлены на поверхности гиперсферы отдельными ло(

именно четырехмерная гиперсфера была обнаружена при анали(
зе экспериментальных данных, полученных при исследовании
восприятия цветов и эмоциональных выражений лица (Izmailov,
Sokolov, 1991; Izmailov, Sokolov, 2004). При этом декартовы коорди(
наты соответствуют возбуждениям нейронов(предетекторов, а
угловые (сферические) координаты отвечают психологическим
характеристикам этих стимулов. Таким образом, сферическая мо(
дель когнитивных процессов совмещает в себе физиологические
и психологические аспекты, представляя собой подлинно пси(
хофизиологическую конструкцию.

Гиперсфера образована множеством нейронов(детекторов.
Возникновение специфического ощущения или восприятия свя(
зано с локальным возбуждением одного из детекторов, образую(
щих сферическую нейронную карту. Таким образом, отдельным
ощущениям соответствуют возбуждения отдельных нейронов.
При изменении стимула фокус возбуждения перемещается по де(
текторной карте с одного нейрона на другой. Из предложенной
гипотезы следует далее, что ощущения возникают при локальной
активации нейронов(детекторов. Последние должны активиро(
ваться избирательно. Это достигается специальным синаптичес(
ким механизмом. Каждый детектор имеет собственный набор
разных по эффективности синапсов. По этим контактам детек(
торы получают комбинацию возбуждений, поступающих от ней(
ронов(предетекторов. Предетекторы образуют ансамбль нейро(
нов, определяя для внешнего стимула специфическую комбина(
цию одинаковых возбуждений. Эти возбуждения адресованы
всем нейронам(детекторам, составляющим данную детекторную
карту. При этом, однако, максимально возбуждается только один
детектор, а именно тот, комбинация синаптических связей кото(
рого совпадает с комбинацией возбуждений предетекторов. Это
избирательное возбуждение одного из детекторов детекторной
карты и определяет возникающее ощущение. Таким образом,
векторный код не только обусловливает преобразование внеш(
них сигналов, но и распространяется на описание синаптических
контактов, образующих векторы весов (эффективностей) синап(
тических связей детекторов. Это позволяет представить реакции
детекторов в виде скалярных произведений вектора возбуждения
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Таким образом подтвердились два основных положения ис(
ходной гипотезы:

1) все множество цветов представлено точками на поверхно(
сти гиперсферы, лежащей в четырехмерном пространстве;

2) различия между цветами измеряются геометрическими
расстояниями, разделяющими эти цвета на гиперсфере
(Izmailov, Sokolov, 1991).

Переход от психофизиологического исследования к изуче(
нию нейрофизиологических основ цветового зрения человека
был основан на регистрации вызванных потенциалов мозга при
внезапной замене на экране монитора одного цвета другим. При
такой замене возникает негативный пик вызванного потенциала
с латентностью 87 мс (N87). Амплитуда пика N87 тем выше, чем
больше различие заменяемых цветов. При тождестве заменяемых
цветов компонента N87 вообще отсутствует. Таким образом, ам(
плитуда компоненты N87 воспроизводит субъективные оценки
цветовых различий.

Действительно, вычисление коэффициента корреляции
между амплитудами N87 и балльными оценками соответствую(
щих цветовых различий показало их тесную положительную
связь. Это открыло путь к нейрофизиологическому изучению
цветового пространства человека на основе измерения амплитуд
N87 при замене одного цвета другим. Полученная таким образом
матрица амплитуд N87 при обработке методом многомерного
шкалирования обнаружила четыре ортогональных фактора, обра(
зующих гиперсферу в четырехмерном пространстве. Эта гипер(
сфера совпадала с цветовой гиперсферой, полученной на основе
матрицы субъективных оценок цветовых различий. При этом ам(
плитуда N87 тесно положительно коррелировала с расстояниями
между цветами на гиперсфере, рассчитанными из цветовых коор(
динат, найденных при многомерном анализе матрицы амплитуд
N87. Такое совпадение амплитуд N87 с расстояниями между кон(
цами векторов, представляющих цветовые стимулы, означает, что
амплитуда N87 соответствует абсолютным значениям векторных
разностей (Izmailov, Sokolov, 2004).

Полученные результаты дали основание считать, что четы(
ре фактора, определяющие цветовую гиперсферу, отвечают четы(

кусами, совпадающими с местом активации специфических ней(
ронов(детекторов (Фомин, Соколов, Вайткявичюс, 1979). Иначе
говоря, отдельным восприятиям соответствуют возбуждения от(
дельных корковых нейронов. При этом субъективное восприятие
и специфический нейрон(детектор, отвечающий за его возник(
новение, занимают один и тот же участок на поверхности гипер(
сферы. Множество нейронов(детекторов, лежащих на гиперсфе(
ре, образуют детекторную карту, отдельным точкам которой соот(
ветствуют специфические восприятия.

Субъективные различия между восприятиями, представлен(
ные на гиперсфере, измеряются геометрическими расстояниями,
разделяющими эти восприятия. Перцептивные различия равны
расстояниям между соответствующими нейронами(детекторами.
Проверка гипотезы, согласно которой субъективные восприятия
и определяющие их нейроны(детекторы лежат на сферической
поверхности в многомерном пространстве, проводилась путем
психофизических и нейрофизиологических исследований на
примере цветового зрения.

Психофизический метод проверки сферической гипотезы
заключался в том, что наблюдателю последовательно предъявля(
лись на экране компьютера два цветовых стимула, с требованием
оценить степень их различия в баллах от нуля (при полной их
тождественности) до девяти (при их максимальном различии).
На основе использования разных комбинаций заменяемых цве(
тов составлялась матрица их попарных различий, которая обраба(
тывалась методом многомерного шкалирования с целью опреде(
ления размерности цветового пространства. В результате было ус(
тановлено, что все множество цветовых стимулов лежит на ги(
персфере в четырехмерном евклидовом пространстве так, что все
цвета представлены векторами одной и той же длины. Получен(
ные в результате многомерного анализа координаты цветовых
стимулов позволили рассчитать расстояния между концами век(
торов, представляющих эти цвета, и сравнить эти расстояния с
исходными цветовыми различиями, полученными в психофизи(
ческих экспериментах. Оказалось, что исходные цветовые разли(
чия в высокой степени положительно коррелируют с расстояни(
ями, рассчитанными на основе полученных при многомерном
шкалировании цветовых координат.
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вых замен. Предварительно были изучены вызванные потенциа(
лы зрительной коры кролика при замене одного цвета другим.
Было установлено, что при этом возникает негативный пик выз(
ванного потенциала с латенцией 84 мс (N84) — аналог компонен(
ты N87 человека. Сходство N87 человека и N84 кролика дало ос(
нование считать, что амплитуды N84 кролика соответствуют вос(
принимаемым цветовым различиям. По данным, полученным
при регистрации вызванных потенциалов на замену цветов, была
составлена матрица амплитуд N84, подвергнутая многомерному
анализу с целью определения размерности цветового простран(
ства кролика. Последнее оказалось гиперсферой, лежащей в че(
тырехмерном евклидовом пространстве. Найденные координаты
цветовых стимулов далее были использованы для расчета рассто(
яния между концами векторов, представляющих цвета на гипер(
сфере. Эти рассчитанные расстояния между цветами на гиперс(
фере кролика в высокой степени положительно коррелировали с
исходными амплитудами N84 при цветовых заменах. Был сделан
вывод относительно общего механизма вычисления цветовых
различий у человека и кролика. Однако цветовое пространство
кролика отличалось от цветового пространства человека выпаде(
нием участка гиперсферы, представляющего оттенки красного
цвета. Это связано с тем, что у кролика отсутствует фоторецеп(
тор, реагирующий на длинноволновый участок видимого спект(
ра (Полянский, Евтихин, Соколов, 1999).

Затем регистрация цветового пика N84 была заменена экст(
раклеточной регистрацией спайковой активности отдельных
нейронов зрительной коры кролика с использованием той же па(
радигмы мгновенной замены одного цвета другим. При регистра(
ции реакций цветовых детекторов коры были получены новые
результаты: спайковая активность этих нейронов при замене цве(
тов состояла из раннего разряда (40—90 мс), который по времени
совпадал с негативной компонентой вызванного потенциала
N84. При этом число спайков раннего разряда положительно
коррелировало с амплитудой N84. Эти результаты позволили
считать, что амплитуда N84 определяется ранним спайковым раз(
рядом.

Связь амплитуды N84 с числом спайков раннего разряда
можно объяснить, исходя из глиальной теории генерации нега(

рем типам градуальных нейронов латерального коленчатого тела
(ЛКТ) приматов: «красно(зеленым», «сине(желтым», «ярко(
стным» и «темновым». Эти нейроны с полным правом можно на(
звать «предетекторами», поскольку они представляют собой зве(
но, стоящее на входе к селективным цветовым детекторам зри(
тельной коры. Селективность ответов цветовых детекторов зри(
тельной коры достигается тем, что каждый такой детектор обла(
дает специфическим набором разных по эффективности (весу)
синаптических контактов, на которые поступают возбуждения от
цветовых предетекторов, локализованных в ЛКТ. Эти комбина(
ции синаптических весов цветовых детекторов образуют векторы
синаптических контактов. Предполагается, что у всех цветовых
детекторов они равны по длине. Цветовой детектор умножает
пресинаптическое возбуждение на вес синапса и суммирует эти
произведения, выполняя операцию вычисления скалярного про(
изведения вектора возбуждения на вектор синаптических весов.
Как показали опыты, векторы возбуждения цветовых предетек(
торов равны по длине. Длина векторов синаптических весов так(
же одинакова, поэтому их скалярное произведение зависит толь(
ко от угла между ними и достигает максимума, когда вектор воз(
буждения и вектор синаптических весов совпадают по направле(
нию, обеспечивая цветовую избирательность корковых детекто(
ров цвета.

Итак, на основе результатов психофизического изучения
цветового зрения человека было сформулировано три поло(
жения.

1. Избирательность реакций цветовых детекторов опреде(
ляется разной ориентацией их векторов синаптических весов,
равных по длине.

2. Величина ответа цветового детектора равна скалярному
произведению его вектора весов синаптических связей на посту(
пающий вектор возбуждения цветовых предетекторов.

3. Величина цветового различия определяется абсолютной
величиной разности векторов возбуждения, представляющих за(
меняемые цвета.

Проверка этих положений была проведена методом экстра(
клеточной регистрации активности нейронов зрительной коры
кролика. В опытах использовалась парадигма внезапных цвето(
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реакциях каждого нейрона при замене стимула «самого(на(себя»
были собраны в общую матрицу для всех исследованных нейро(
нов. Предполагалось, что такая матрица содержит информацию
об индивидуальных характеристиках цветовых детекторов, что в
свою очередь определяется их векторами синаптических связей.
Отсюда следовало, что многомерный анализ сводной матрицы
тонических реакций цветовых детекторов позволит найти их ба(
зис и построить геометрическое пространство. Обработка такой
матрицы методом многомерного анализа показала, что векторы
весов синаптических связей цветовых детекторов образуют четы(
рехмерное пространство, обладающее сферической структурой.
Таким образом, векторы весов синаптических связей цветовых
детекторов имеют одинаковую длину. Скалярные произведения
векторов синаптических весов и векторов возбуждения предетек(
торов, рассчитанных исходя из ранних спайковых разрядов, в
высокой степени совпадают с тоническими реакциями соответ(
ствующих цветовых детекторов. Это говорит о том, что каждый
цветовой детектор обладает специфическим набором весов си(
наптических контактов, а его тоническая реакция на цветовой
стимул может быть представлена как скалярное произведение
поступающего вектора возбуждения от цветовых предетекторов и
вектора весов его синаптических контактов детектора (Полян%
ский, Евтихин, Соколов, 2005). Постоянство длин этих векторов
означает, что каждый детектор отвечает максимальной тоничес(
кой реакцией, когда вектор возбуждения предетекторов на вхо(
де совпадает по направлению с его вектором синаптических ве(
сов. Таким образом, цветовое пространство предетекторов и про(
странство синаптических весов цветовых детекторов совпадают,
образуя изоморфные гиперсферы в четырехмерном простран(
стве. Цветовой стимул вызывает в цветовых предетекторах вектор
возбуждения, действующий на всю популяцию цветовых детек(
торов, однако максимальная реакция возникает только в одном
из них — вектор синаптических весов которого совпадает с век(
тором возбуждения по направлению.

Важным результатом проведенных исследований явилось
открытие популяции «яркостных» детекторов в зрительной коре
кролика. В отличие от цветовых детекторов, ахроматические де(

тивного пика вызванного потенциала. Генерация спайков приво(
дит к выходу из нейронов калия, который деполяризует глиаль(
ные клетки (астроциты), заполняющие межнейронное простран(
ство. Эта реакция глиальных клеток и определяет появление не(
гативного пика вызванного потенциала. Чем выше частота спай(
ков, тем больше выход калия и амплитуда N84.

На основе реакций, возникающих при замене одного цвета
другим, были образованы матрицы числа спайков раннего разря(
да для каждого нейрона, обработанные затем методом многомер(
ного шкалирования. Обнаружено, что матрицы, построенные
для разных нейронов, дали один и тот же результат, демонстри(
руя гиперсферу в четырехмерном пространстве. Это показывает,
что все цветовые детекторы зрительной коры получают один и
тот же спайковый разряд различия, который генерируется на бо(
лее раннем этапе обработки цветовой информации. После ран(
него спайкового разряда в зрительной коре следует тормозная
пауза, за которой начинается поздний спайковый разряд. Про(
должительность тормозной паузы зависела от числа спайков ран(
него разряда. Чем более плотной была пачка спайков, тем более
отчетливо была представлена тормозная пауза. Это привело к
заключению, что возникновение тормозной паузы зависит от
латерального торможения между цветовыми детекторами, кото(
рое включается при поступлении на них раннего разряда разли(
чия (Полянский, Евтихин, Соколов, 2005). Этот разряд возникает
в популяции фазических нейронов сетчатки, измеряющих разли(
чие между векторами возбуждения, кодирующими заменяемые
стимулы.

При составлении матрицы ранних спайковых разрядов сре(
ди заменяемых цветов были тождественные. Такие замены мож(
но назвать заменами стимула «самого(на(себя». При этом на(
чальный разряд и тормозная пауза отсутствовали, зато наблюда(
лась тоническая спайковая активность, которая у разных нейро(
нов проявлялась с различной частотой. Это согласуется с поло(
жением о том, что каждый цветовой детектор зрительной коры
селективно настроен на определенный цвет, отвечая на него в те(
чение всего времени действия стимула. Как уже говорилось, цве(
товая селективность детектора определяется вектором его синап(
тических весов. Чтобы проверить это предположение, данные о
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между нейронами ЛКТ и цветовыми детекторами коры проявля(
лось еще и в том, что при замене стимулов «самих(на(себя» вме(
сто избирательной цветовой настройки, наблюдаемой у детекто(
ров зрительной коры, нейроны ЛКТ демонстрировали градуаль(
ные ответы, которые соответствовали «сине(желтым», «ярко(
стным» и «темновым» предетекторам, а также редуцированной
со стороны красного цвета характеристике «красно(зеленого»
нейрона.

Кроме цветовых предетекторов в ЛКТ кролика особенно от(
четливо проявились «яркостные» и «темновые» предетекторы,
генерировавшие ответы на ахроматические сигналы. «Ярко(
стные» предетекторы характеризовались градуальным возраста(
нием числа спайков при усилении интенсивности, а «темновые»
обнаруживали снижение спайковой активности при увеличении
яркости. Двухмерное ахроматическое пространство было получе(
но на основе ранних спайковых разрядов и при обработке тони(
ческой активности в случае замены стимула «самого(на(себя».
Это указывало на то, что к ахроматическим нейронам ЛКТ кро(
лика поступают и тонические, и фазические сигналы. Тониче(
ские сигналы определяют характеристики «яркостных» и «темно(
вых» предетекторов, которые служат входами для селективных
детекторов интенсивности, расположенных в коре. Фазические
ранние разряды служат мерой различия сменяющих друг друга
ахроматических стимулов. При использовании цветовых стиму(
лов эти разряды соответствуют различиям стимулов по яркости.
Фазические разряды определяются сменой двухмерных тоничес(
ких векторов возбуждения. При обработке матриц ранних спай(
ковых разрядов обнаруживается двухмерное ахроматическое про(
странство. Это подтверждает то, что фазические разряды дей(
ствительно зависят от разности сменяющих друг друга тоничес(
ких векторов возбуждения.

Исходя из этих данных, можно заключить, что цветовые пре(
детекторы, «питающие» цветовые детекторы коры кролика, нахо(
дятся в ЛКТ. Там же находятся и ахроматические предетекторы
интенсивности. Правомерно предположить, однако, что «пер(
вичные» предетекторы цвета и яркости, как и ранние разряды
различия, регистрируемые в нейронах ЛКТ и зрительной коры,
формируются в сетчатке.

текторы интенсивности обладают двухмерным пространством,
образованным двумя предетекторами: «яркостным» и «темно(
вым». Ранний спайковый разряд детекторов интенсивности, воз(
никающий при замене одного стимула другим, обнаруживает
двухмерное пространство в виде полуокружности. Горизонталь(
ная полуось этого пространства соответствует активации «темно(
вого» предетектора. Вертикальная ось состоит из двух полуосей:
верхняя соответствует возбуждению «яркостного» нейрона, а
нижняя определяется активацией контрастного предетектора,
условно обозначаемого как «черный нейрон». Преимуществен(
ное возбуждение «темнового» нейрона соответствует серому цве(
ту, преимущественное возбуждение «яркостного» предетектора
отвечает белому цвету, а доминирующее возбуждение конт(
растного «черного нейрона» определяет черный цвет. Все ахро(
матические цвета от белого через серый до черного представле(
ны селективными детекторами интенсивности, расположенными
вдоль полуокружности ахроматических цветов. Эти детекторы
реагируют в соответствии с интенсивностью цвета, а не с его
спектральным составом (хроматичностью), образуя двухмерное
пространство (там же).

После того как было показано, что реакции цветовых детек(
торов зрительной коры определяются вектором возбуждения
предетекторов на входе, возник вопрос о локализации предетек(
торов в мозге кролика. Аналогичный вопрос о локализации ка(
сался места генерации раннего разряда различия. С целью полу(
чения ответов на эти вопросы были изучены, при замене цвето(
вых стимулов, спайковые реакции нейронов ЛКТ кролика. При
смене цвета, как и в нейронах зрительной коры, в этих клетках
возникал ранний спайковый разряд, что свидетельствовало о по(
ступлении к ним информации о цветовом различии. Обработка
матриц числа спайков в раннем разряде нейронов ЛКТ методом
многомерного шкалирования выявила сферическое четырехмер(
ное цветовое пространство, совпадающее с цветовым простран(
ством корковых нейронов. Отличие нейронов ЛКТ от корковых
детекторов цвета заключалось в том, что в их спайковой актив(
ности отсутствовали тормозные паузы, что говорило об отсут(
ствии тормозных связей между ними. Существенное различие
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цветовых различий. Эти пути конвергируют на нейронах ЛКТ,
откуда сигналы поступают на цветовые детекторы коры. В этих
детекторах возникает генерализованный ранний фазический раз(
ряд различия, который сменяется цветоселективной тонической
активностью цветового детектора, определяющего специфичес(
кое цветовое ощущение. При замене одного «черно(белого» сти(
мула другим также возникает волна «b», указывая на возмож(
ность функционирования отдельного ахроматического канала.
Однако для доказательства существования в сетчатке отдельных
каналов — цветового и ахроматического — необходима регист(
рация нейронной активности, которая позволила бы разделить
эти каналы и найти в каждом из них тоническую и фазическую
составляющие.

Еще один вопрос, касающийся нейронной структуры цвето(
различения, состоит в следующем. Как осуществляется переход
от трех типов фоторецепторов к четырем типам цветовых преде(
текторов?

Трихроматическое зрение человека и животных характери(
зуется наличием трех типов колбочек, поглощающих излучение
в коротковолновой (рецептор B), средневолновой (рецептор G)
и длинноволновой (рецептор R) частях видимого спектра. Вели(
чина реакции каждого рецептора определяется числом погло(
щенных квантов света. Зависимость реакции фоторецептора от
интенсивности излучения выражается логарифмическим зако(
ном. Комбинацию реакций трех типов фоторецепторов можно
представить вектором, длина которого кодирует интенсивность
излучения, а ориентация — цветовой тон. Векторы, соответству(
ющие разным комбинациям активности фоторецепторов, пред(
ставлены в неортогональной (косоугольной) системе координат.
Это следует из факта, что спектральные характеристики фоторе(
цепторов частично перекрываются. Механизм операции перехо(
да к ортогональной системе координат исследовался на сетчатке
рыбы (карпа), обладающей трихроматическим зрением. При ре(
гистрации реакций трех типов горизонтальных клеток сетчатки
этой рыбы было выявлено, что один тип горизонтальных клеток
получает возбуждение от R(фоторецепторов и торможение от G(
фоторецепторов и соответственно обозначается как R+G−. При
освещении глаза рыбы белым светом такие нейроны не реагиру(

Это предположение проверялось в экспериментах на сетчат(
ке лягушки. Замена одного цвета другим вызывает в сетчатке ля(
гушки волну «b», амплитуда которой растет с увеличением цвето(
вого различия. Волна «b» не регистрируется если заменяемые
цвета одинаковы. Матрица амплитуд волн «b», возникающих при
замене цветов, содержит информацию о сферическом четырех(
мерном пространстве, что обнаруживается при ее обработке ме(
тодом многомерного шкалирования. Базис цветового прост(
ранства сетчатки лягушки составляют редуцированные «красно(
зеленые», а также «сине(желтые», «яркостные» и «темновые»
нейроны. Координаты цветовых стимулов, полученные при ана(
лизе матрицы амплитуд волны «b», позволяют рассчитать цвето(
вые различия как абсолютные значения различий векторов воз(
буждения. Высокая положительная корреляция рассчитанных
цветовых различий и исходных амплитуд волн «b» указывает на
то, что в сетчатке функционирует механизм определения цвето(
вых различий на основе изменений, происходящих в цветовых
«первичных» предетекторах (Измайлов, Черноризов, 2005). Под(
тверждением того, что на уровне сетчатки функционируют тони(
ческие «первичные» предетекторы, служит также деполяризаци(
онный сдвиг постоянного потенциала, на фоне которого возни(
кают фазические ответы в форме волн «b». Этот сдвиг отражает
суммарную активность цветовых «первичных» предетекторов
(там же).

Четырехмерное сферическое цветовое пространство на
уровне сетчатки представлено четырьмя типами тонических би(
полярных клеток, образующих «первичные» исходные предетек(
торы. Ранний спайковый разряд предположительно возникает в
амакриновых клетках и порождает в сетчатке волну «b», которая
возникает при деполяризации мюллеровских глиальных клеток
ионами калия, выходящими при генерации спайков. Амакрино(
вые клетки одного типа генерируют пачку спайков при увеличе(
нии возбуждения предетектора, клетки другого типа отвечают
спайковым разрядом при снижении уровня возбуждения бипо(
лярного предетектора. Эти фазические реакции суммируются в
фазических ганглиозных клетках, связанных с нейронами ЛКТ.
Таким образом, от сетчатки к ЛКТ ведут два пути: тонический
путь «первичных» цветовых предетекторов и фазический путь
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из возбуждений «яркостного» и «темнового» нейронов. Таким
образом, сумма возбуждений этих нейронов остается постоянной
при всех спектральных характеристиках стимулов на входе.
«Сити(блок» метрика, при которой нормировка длины вектора
определяется постоянством суммы возбуждений нейронов, далее
сменяется евклидовой метрикой, когда длина вектора становит(
ся равной квадратному корню из суммы квадратов его координат.
Эта смена достигается нейрональной адаптацией, ведущей к ог(
раничению экстремальных значений возбуждения нейронов, ре(
зультатом чего и является приближение к евклидовой метрике.
Такое согласование с евклидовой метрикой подтверждается по(
стоянством длины радиуса цветовой гиперсферы, полученной на
основе субъективных оценок цветовых различий и амплитуд выз(
ванных потенциалов на цветовые замены.

Возвращаясь к сказанному, можно заключить, что цветовое
ощущение является результатом селективной активности цвето(
вого детектора зрительной коры, возникающей при действии на
сетчатку цветового стимула. Реакции трех типов колбочек сет(
чатки трансформируются в возбуждения четырех типов биполяр(
ных клеток сетчатки, которые образуют одинаковые по длине то(
нические векторы возбуждения «первичных» предетекторов. Фа(
зические амакриновые клетки сетчатки предположительно оце(
нивают различия в возбуждениях биполярных предетекторов. То(
нические реакции биполярных клеток и фазические разряды
амакриновых клеток образуют два параллельных канала, которые
сходятся на нейронах ЛКТ и далее следуют к цветовым детекто(
рам коры. Тонические сигналы определяют селективные реакции
цветовых детекторов. Фазический разряд, возникающий при
смене одного цвета другим, выполняет функцию измерения цве(
товых различий. Множество селективных цветовых детекторов
зрительной коры образует детекторную карту в виде гиперсферы
в четырехмерном пространстве, на которой представлены цвето(
вые ощущения. При изменении излучения на входе фокус воз(
буждения перемещается по гиперсфере с одного цветового детек(
тора на другой, приводя к смене цветовых ощущений. Цветовые
различия измеряются абсолютными значениями разностей пред(
ставляющих эти цвета векторов возбуждения. При замене одно(

ют. Другой тип горизонтальных клеток получает возбуждение от
B(рецептора и торможение от R( и G(фоторецепторов. Посколь(
ку смешивание красного и зеленого цветов дает желтый цвет
(yellow), клетки этого типа обозначают как B+Y−. При освеще(
нии глаза белым светом они также не реагируют. Третий тип го(
ризонтальных клеток получает возбуждения от R(, G( и B(кол(
бочек, и только эти клетки реагируют при действии белого цве(
та. Такие нейроны называются «яркостными», или L(нейронами
(от слова luminance — яркость). Разные цветовые оттенки пред(
ставлены разными комбинациями реакций R+G−, B+Y− и L(ней(
ронов. Впервые такую систему цветокодирующих горизонталь(
ных клеток открыл Светихин (Svaetichin, MacNichol, 1958). При
фиксированной интенсивности, но разных спектральных состав(
ляющих  излучения на входе вектор возбуждения, образованный
вкладами реакций R+G−, B+Y− и L(нейронов, перемещается в
трехмерном пространстве, которое образуют базисные нейроны
R+G−, B+Y− и L. Таким образом, длина вектора кодирует яр(
кость, а его ориентация — специфический цвет (Латанов и др.,
1997).

Следующий этап цветового кодирования связан с формиро(
ванием равных по длине векторов возбуждения. Это достигается
на уровне биполярных клеток, где формируется еще один тип
нейронов, которые спонтанно активны в темноте. В результате
цветовое пространство делается четырехмерным, а векторы, ко(
дирующие цвета разной интенсивности, становятся одинаковы(
ми по длине. Теперь и цветовой тон, и яркость представлены
только ориентацией вектора возбуждения. В частности, белый и
другие ахроматические цвета кодируются комбинацией возбуж(
дений «яркостного» (Br — brightness) и «темнового» (Da — dark(
ness) биполярных нейронов. Кроме того, происходит удвоение
цветовых нейронов: R+G− «расщепляется» на R+G− и G+R−, а
B+Y− — на B+Y− и Y+B−. В зависимости от излучения эти ней(
роны работают по принципу «или(или». Так, если при действии
красного цвета активируется нейрон R+G−, то нейрон G+R− тор(
мозится. При действии зеленого цвета активируется нейрон
G+R−, а R+G− тормозится. Аналогичным образом функциониру(
ют нейроны B+Y− и Y+B− (Черноризов, 1999). Постоянство дли(
ны радиуса достигается вычитанием реакций цветовых нейронов
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1.3. Детекторы ориентации
и пространственной частоты

Первичная зрительная кора образует ретинотопическую
карту. Вместе с тем зрительная кора осуществляет локальную об(
работку предъявляемых изображений по их ориентации и прост(
ранственной частоте. Отдельные нейроны, избирательно реа(
гирующие на определенную ориентацию, образуют микроко(
лонки, глубина которых связана с пространственной частотой
стимула (Хьюбел, 1990). В работе С.В. Фомина, Е.Н. Соколова,
Г.Г. Вайткявичюса (1979) была высказана гипотеза о том, что
множество детекторов, избирательно реагирующих на ориента(
цию линии, приобретает это свойство в результате получения
сигналов, поступающих от рецептивных полей всего двух преде(
текторов. Каждая ориентация линии представлена в локальном
участке поля зрения вектором возбуждения с двумя компонента(
ми, равными возбуждениям этих предетекторов. Избиратель(
ность селективных детекторов достигается специфическим для
каждого детектора набором синаптических связей. При измене(
нии ориентации линии в локальном участке поля зрения возбуж(
дение с одного детектора перемещается на другой. Таким об(
разом, зрительная кора — это набор локальных анализаторов
ориентации. Результаты исследования восприятия ориентации
подтвердили, что восприятие линий разного наклона отражает
пространство в виде окружности, каждая точка которого опреде(
ляется комбинацией возбуждений, пропорциональных синусу и
косинусу двойного угла (линия, повернутая на 180 градусов, не
меняет своего наклона). Было показано, что амплитуда вызван(
ного потенциала на замену наклонов линий прямо пропорцио(
нальна субъективному различию между ними, а пространства
ориентаций линий, полученные психофизическим методом и
методом вызванных потенциалов, совпадают (Измайлов и др.,
2004). В работе Р. Эверсона (Everson et al., 1998) такая векторная
модель кодирования ориентаций линий была получена при об(
работке оптических изображений зрительной коры кошки. С по(
мощью этого же метода было установлено, что пространственная
частота также кодируется двумя переменными, т.е. все множе(
ство детекторов пространственной частоты формируется благо(

го цветового стимула другим в фазических нейронах сетчатки
возникает сигнал цветового различия, который далее регистри(
руется в ЛКТ и зрительной коре. Фазический разряд цветового
различия порождает в зрительной коре человека негативный пик
вызванного потенциала, амплитуды которого прямо пропорци(
ональны субъективным цветовым различиям.

Исследование спайковой активности нейронов зрительной
коры кролика, кодирующих цветовые стимулы, подтвердило, что
при замене одного цвета другим нейрон отвечает ранним фази(
ческим разрядом. За ним следует тормозная пауза, сменяющаяся
при продлении стимула тоническим спайковым разрядом, удер(
живающимся в течение всего времени стимуляции. Этот разряд
достигает максимума в данном детекторе цвета только при опре(
деленном цветовом стимуле, действующем на сетчатку. Прочие
нейроны характеризуются избирательной чувствительностью к
другим цветовым стимулам. Такая цветовая избирательность цве(
токодирующих нейронов зрительной коры означает, что они об(
разуют «цветотопическую карту», на которой отдельные цвета за(
нимают определенное положение в соответствии с тем, какой
цветовой детектор при этом возбуждается. При изменении цвета
стимула на входе максимум возбуждения переходит с одного цве(
тового детектора на другой, перемещаясь по «цветотопической
карте».

Аналогичный механизм функционирует при кодировании
интенсивности. В этом случае, однако, участвуют только два пре(
детектора: «яркостный» и «темновой». Поэтому детекторы интен(
сивности, селективно настроенные на разные по яркости стиму(
лы, образуют двухмерное пространство.

Подводя общий итог, можно утверждать, что обобщенная
психофизиологическая модель кодирования цвета представляет
собой гиперсферу в четырехмерном пространстве. Эта модель со(
вмещает нейрональные механизмы и психологические характе(
ристики цветового восприятия следующим образом. Четыре де(
картовы координаты гиперсферы соответствуют возбуждениям
четырех типов цветовых предетекторов, а три ее сферические (уг(
ловые) координаты отвечают трем психологическим характери(
стикам цветового восприятия: цветовому тону, насыщенности и
светлоте.



36 37

ковых вектора. Скалярные произведения векторов, с одной сто(
роны, равны сумме попарных произведений сигналов соот(
ветствующих пикселей, а с другой — пропорциональны коэффи(
циентам корреляции между ними. Матрица корреляций, постро(
енная из всех изображений, содержит данные о базисе — числе
независимых переменных, определяющих эту матрицу. С по(
мощью такой процедуры для стимулов разной ориентации (0, 45,
90 и 135 °) было выделено два базисных фактора. Это значит, что
две координаты однозначно определяют положение стимулов
разной ориентации линий на плоскости. Мало того, оказалось,
что радиус(вектор этого пространства ориентации линий равен
константе. В итоге стимулы разной ориентации лежат на полуок(
ружности, образующей 180 °, и при изменении ориентации на
180 ° линия занимает исходное положение.

Если вместо линий разных ориентаций предъявлять стиму(
лы разной пространственной частоты (0,07; 0,14; 0,28; 0,57; 1,14
и 2,28 циклов на градус) при фиксированной ориентации, то
множество изображений зрительной коры дает матрицу корреля(
ций, также определяемую двумя факторами. Этими факторами
являются вклады высокочастотного и низкочастотного каналов,
из которых строится все множество сигналов для разных про(
странственных частот.

При предъявлении комплексных стимулов, характери(
зующихся комбинацией признака ориентации и пространствен(
ной частоты, возможны два разных результата. Если ориентация и
пространственная частота кодируются независимо друг от друга,
то будут обнаружены два двухмерных пространств. В этом случае
пространство ориентации линий, игнорируя вклад простран(
ственной частоты, будет представлять собой окружность двойно(
го угла. С другой стороны, геометрическая модель восприятия
пространственной частоты, игнорирующего вклад ориентации,
будет полуокружностью. Такие результаты вероятны при обследо(
вании первичной проекции зрительной коры. В экстрастриатной
коре можно ожидать появления детекторов комплексов, характе(
ризующихся избирательностью в отношении определенной ком(
бинации ориентации и пространственной частоты. В этом случае
пространство этих детекторов должно быть четырехмерным в ре(
зультате суммации вкладов четырех кардинальных нейронов, ко(

даря вкладу двух каналов — высокочастотного и низко(
частотного. С точки зрения вклада предетекторов всю первичную
кору можно представить как набор локальных анализаторов,
имеющих по две пары предетекторов для кодирования ориента(
ции и пространственной частоты соответственно.

Теперь представим себе участок коры, с которого фотомет(
рически получают изображение активности нейронов. В зави(
симости от ориентации и пространственной частоты стимула раз(
ные участки коры возбуждаются в разной степени, однако все
локальные возбуждения определяются работой общих предетек(
торов. Таким образом, картина активности всей зрительной коры
определяется одними и теми же векторами возбуждения и, следо(
вательно, потенциально содержит в себе информацию о базисе
нейронального пространства. Для того чтобы извлечь эту инфор(
мацию, нужно собрать изображения активности коры при дей(
ствии разных стимулов, а затем выделить базисные составляю(
щие. Для этого каждое изображение представляют вектором,
компонентами которого являются сигналы от отдельных элемен(
тов изображения. Набор таких векторов при действии разных
стимулов позволяет составить корреляционную матрицу, из ко(
торой посредством факторного анализа можно получить коорди(
наты стимулов в том нейрональном пространстве коры, в кото(
ром они представлены. В основе такой процедуры лежит пред(
ставление об ограниченной размерности нейронального про(
странства, которая определяется числом независимых предетек(
торов в каждом участке зрительной коры.

Такой подход в работе Р. Эверсона (там же) реализован сле(
дующим образом. Из каждого изображения, полученного от по(
верхности зрительной коры при действии данного раздражителя,
вычиталось усредненное изображение, полученное до действия
стимула. Таким образом, в каждом изображении выделялся вклад
определенного стимула. Затем все изображения (около 10 000),
полученные для отдельных стимулов, подвергались факторному
анализу. Для этого каждое из них представлялось вектором, ком(
понентами которого были элементы (пиксели) изображения. Та(
ким образом, каждому стимулу соответствовал определенный
вектор, представляющий распределение активности по зритель(
ной коре мозга. Два одинаковых стимула порождают два одина(
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Представление о локальных анализаторах, которые харак(
теризуются небольшим числом предетекторов и множеством се(
лективных детекторов, позволяет вывести описанные выше
характеристики предетекторов из картин оптически полученных
изображений активности зрительной коры. При действии стиму(
ла в каждом локальном анализаторе возникает возбуждение се(
лективных детекторов, определяемое всего двумя предетекторами
ориентации и двумя предетекторами частоты. Таким образом, все
изображение зрительной коры представлено набором локальных
векторов возбуждения. Активность отдельных пикселей изобра(
жения коры соответствует величине сигнала, зависящей от ло(
кальных условий отражения. При обработке изображений коры,
полученных при разной стимуляции, в каждом ее участке  выде(
ляются вклады разных предетекторов в восприятие ориентации,
пространственной частоты и комбинированных по ориентации и
частоте стимулов.

Принцип обработки оптических изображений коры с целью
выделения характеристик предетекторов можно распространить
на ЭЭГ, устанавливая все электроды на небольшом участке
скальпа. В этом случае локальная активность, регистрируемая
каждым электродом, соответствует пикселю изображения актив(
ности коры. Предъявляя разные по ориентации и пространствен(
ной частоте стимулы, можно получать аналог оптического изоб(
ражения в виде электрического потенциала. Каждый стимул те(
перь представлен картой локальных электрических потенциалов,
образующих вектор, компонентами которого они служат. Бази(
сом таких карт служат возбуждения предетекторов, кодирующие
сигналы. Таким образом, если оптические изображения зритель(
ной коры при нанесении стимулов разной ориентации и про(
странственной частоты хорошо аппроксимируются двумя преде(
текторами ориентации и двумя предетекторами пространствен(
ной частоты, то аналогичного результата можно ожидать и при
использовании ЭЭГ.

Еще одним подходом к построению пространства детекто(
ров может служить получение матрицы спайковых разрядов де(
текторов на разные стимулы. Ответ каждого детектора определя(
ется скалярным произведением вектора возбуждения предетекто(
ров на вектор синаптических связей данного детектора. Таким

дирующих ориентацию и пространственную частоту. Детекторы
комплексов будут в этом случае образовывать сферическую струк(
туру. Однако логический вывод о сферической структуре четырех(
мерного нейронального пространства ориентации — простран(
ственной частоты и его связи с субъективным пространством тре(
бует экспериментальной проверки.

Психофизическая проверка сферичности этого пространства
предполагает последовательное предъявление стимулов разной
ориентации и разной пространственной частоты для суммарной
оценки различий между ними. В случае единой сферической
структуры комбинация двух координат для ориентации и двух ко(
ординат для пространственной частоты должна дать вектор посто(
янной длины в пространстве четырех измерений. Физиологиче(
ская проверка этого предположения связана с регистрацией выз(
ванного потенциала на замену одного стимула определенной
ориентации и пространственной частоты другим комплексом ори(
ентации — пространственной частоты. При идентичности стиму(
лов вызванный потенциал должен отсутствовать, а с увеличением
различия между стимулами — возрастать пропорционально субъ(
ективному различию. Если амплитуда ответа будет прямо пропор(
циональной субъективному различию, то пространство вызванных
потенциалов совпадет с четырехмерным субъективным прост(
ранством ориентации — пространственной частоты. Ретинотопи(
ческая организация первичной зрительной коры предполагает на(
личие локальных независимых анализаторов ориентации и прост(
ранственной частоты. Каждый из этих анализаторов содержит либо
два предетектора ориентации, либо два предетектора пространст(
венной частоты и образует входы к соответствующим селективным
детекторам. В отличие от первичной зрительной коры, экстрастри(
атная кора может содержать детекторы комплексов ориентации —
частоты. Входы к селективным детекторам этих комплексов обра(
зуют особые предетекторы. Эффективные параметры стимуляции
определяются специфическими синаптическими связями между
предетекторами и детекторами ориентации — частоты. Эти связи
формируются в филогенезе. Данный вывод может быть проверен
при регистрации отдельных клеток ассоциативной зрительной
коры, избирательно реагирующих на определенную комбинацию
ориентации и пространственной частоты.
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касается шумового фактора, то он не зависит от ориентации и
направления движения, а определяется различием между фоном
и интенсивностью предъявляемого стимула. С учетом только си(
нус(косинусных предетекторов геометрические пространства как
детекторов ориентации линий, так и детекторов направления
движения представляют собой окружности, где каждый детектор
представлен вектором постоянной длины с компонентами cos2�,
sin2� для ориентации линии и cos�, sin� для направления движе(
ния, где � — ориентация линии, а � — направление движения.

Нейроны Clare(Bishop области коры кошки (аналога области
V5 приматов) характеризуются большими (45° � 45°) рецептив(
ными полями и обнаруживают селективность к комбинации при(
знаков: ориентации полоски и направлению ее движения. Анализ
матриц, образованных числом спайков в ответах этих нейронов
на разное направление движения определенным образом ори(
ентированной полоски, показал, что ответ такого комплексного
детектора детерминируется четырьмя предетекторами, имеющи(
ми характеристики: cos2� � cos�; cos2� � cos�; sin2� � sin�;
sin2� � sin�. Каждый предетектор ассоциативной зрительной
коры формируется за счет суммирования выходов локальных пре(
детекторов ориентации и направления движения.

Таким образом, множество комплексных детекторов ориен(
тации и направления движения образует сферическую поверх(
ность в четырехмерном пространстве, так что каждый детектор
представлен вектором постоянной длины. Эта сферическая кар(
та комплексных детекторов служит средством отображения дви(
жущихся по разным направлениям отрезков разной ориентации.
При изменении ориентации и направления движения отображе(
ние перемещается по такой детекторной карте с одного детекто(
ра комплекса на другой.

Рассмотренный пример соединения ориентации и направле(
ния движения позволяет сформулировать общий принцип конст(
руирования комплексных детекторов. Процесс начинается с ком(
бинации локальных предетекторов, определяющей базис нового
пространства комплексных детекторов, размерность которого
равна общему числу предетекторов. При этом выполняется усло(
вие сферичности. Селективность комплексных детекторов дости(
гается подбором синаптических контактов, которые должны

образом, матрица спайковых разрядов — это матрица скалярных
произведений. Анализ такой матрицы методом главных компо(
нент позволяет определить координаты векторов возбуждения
соответствующих стимулов. Независимое кодирование ориента(
ции и пространственной частоты детекторами первичной зри(
тельной коры должно дать два двухмерных пространства — для
ориентации и пространственной частоты соответственно. Детек(
торы ассоциативной коры могут обнаружить четырехмерное про(
странство, в котором представлены детекторы, избирательно ре(
агирующие на разные комбинации ориентации и пространствен(
ной частоты.

1.4. Детекторы ориентации
и направления движения линий
Как уже говорилось, реакции детекторов определяются ска(

лярными произведениями поступающих на них векторов возбуж(
дения и векторов синаптических весов этих детекторов. Матрица,
образованная количеством спайков, вызванных набором стиму(
лов, представляет собой матрицу скалярных произведений, со(
держащую информацию о векторах возбуждения предетекторов.
Факторный анализ такой матрицы позволяет восстановить векто(
ры возбуждения предетекторов.

Определение характеристик предетекторов по матрице
спайковых разрядов связанных с ними детекторов было выполне(
но Г. Вайткявичюсом (см. Соколов, 2003). Анализ матриц, образо(
ванных числом спайков в ответах детекторов ориентации разных
наклонов линий, расположенных в областях V1 и V2 зрительной
коры, выявил существование двух базисных предетекторов, ха(
рактеристики которых совпадают с синусом и косинусом двойно(
го угла ориентации линии. Третий независимый фактор был
представлен спайковым шумом, не зависящим от угла ориента(
ции линии. То же самое справедливо и для нейронного кодиро(
вания направления движения точки. Таким образом, ориентация
линии и направление движения точки представлены в областях
V1 и V2 независимыми локальными ансамблями предетекторов.
Каждый ансамбль включает по два предетектора, имеющих си(
нусно(косинусные характеристики двойного угла для наклона
линии и угла направления движения для движущейся точки. Что
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жая эти операции к евклидовой метрике, позволяет реализовать
скалярные произведения, образуемые векторами возбуждения и
векторами синаптических связей. В психофизических экспе(
риментах используются численные оценки между стимулами,
равные соответствующим абсолютным величинам векторных
разностей. По одному измерению различия нельзя воссоздать
породившие это различие векторы возбуждения. Однако, если
использовать достаточно большой набор стимулов и получить
для них матрицу различий, то по ней можно определить систему
исходных векторов возбуждения. Такая возможность реализует(
ся за счет ограниченной размерности когнитивного векторного
пространства. Таким образом, в самом общем виде задача состоит
в том, чтобы из матрицы субъективных различий извлечь орто(
нормированный базис, представленный в нервной системе незави(
симыми нейронами. Возбуждения последних при действии стиму(
ла создают векторы возбуждения, кодирующие сигналы на входе.

Универсальным методом выявления ортонормированного
базиса является метод последовательной ортогонализации Гра(
ма — Шмидта. Его суть состоит в построении ортонормирован(
ного базиса путем последовательного использования исходных
векторов. Рассмотрим начальную операцию. Один из исходных
векторов принимается в качестве базисного. Затем, используя
второй вектор, находят вектор, ортогональный отправному. Да(
лее находят следующий вектор, ортогональный уже полученным.
Размерность перцептивного пространства определяется общим
числом ортогональных векторов. Остальные векторы являются
линейными комбинациями базисных векторов и лежат в про(
странстве, размерность которого определяется базисом. Даль(
нейший анализ векторного пространства связан с выбором нача(
ла координат. В связи с тем что перцептивные пространства име(
ют сферическую структуру, находится такое положение начала
координат, при котором разброс расстояний от центра до каждой
точки (длина вектора) минимален.

Более сложной задачей является выбор ориентации ортого(
нальных осей. Формальным критерием того, что эксперимен(
тальная точка лежит вблизи от реальной базисной оси, является
сохранение специфики восприятия при адаптации. Этот крите(
рий имеет нейрофизиологическую основу. Когда стимул действу(

быть равны (или прямо пропорциональны) соответствующим
вкладам предетекторов.

Как и в случае цветового зрения, гиперсфера отображения
комплексов ориентации линии и направления ее движения обра(
зует психофизиологическую модель, в которой декартовы коор(
динаты определяют возбуждения нейронов(предетекторов, а
сферические координаты — психологические характеристики.

1.5. Вычисление перцептивных различий
и перцептивный вызванный потенциал
В геометрии обычно используется евклидова метрика, в со(

ответствии с которой различие между двумя векторами измеряет(
ся абсолютной величиной квадратного корня из суммы квадратов
разностей координат. В нейронных структурах нет специального
механизма возведения в квадрат и извлечения квадратного корня,
однако имеются механизмы операций сложения и вычитания.
Поэтому отдельному стимулу в нервной системе соответствует
вектор возбуждения, длина которого равна сумме возбуждений
отдельных каналов. Операция суммирования в нервной системе
используется и в случае измерения различия между векторами
возбуждения. В отличие от евклидовой метрики, оно равно сум(
ме абсолютных значений разностей координат сравниваемых
векторов возбуждения. Таким образом, нейронная сеть использу(
ет «сити(блок» метрику. Наблюдаемая близость эксперименталь(
ных данных евклидовой метрике связана с процессом нейрональ(
ной адаптации, ограничивающей максимальные различия.

Нейронные сети могут обладать большим, чем три, числом
независимых каналов, образуя векторное пространство большей
размерности. «Сити(блок» метрика и евклидова метрика явля(
ются частными случаями универсальной метрики Минковского,
в которой различие между двумя векторами дается в много(
мерном пространстве. Абсолютные значения разностей возво(
дятся в степень Р, а их сумма берется в степени с дробным
показателем 1/Р при Р = 1, 2, …, n. При Р = 1 мы имеем «сити(
блок» метрику, а при Р = 2 — евклидову. Нейронные сети работа(
ют по принципу «сити(блок» метрики, вычитая и суммируя ком(
поненты векторов возбуждения. Нейронная адаптация, прибли(
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по своей длине для всех стимулов, адресованных данному ансамб(
лю (Фомин, Соколов, Вайткявичюс, 1979). Нормирование векторов
возбуждения достигается добавлением к ансамблю нейронов до(
полнительного «шумящего» нейрона, активного при отсутствии
стимуляции. Возбуждения остальных нейронов ансамбля вычита(
ются из активности этого «шумящего» нейрона, так что общее воз(
буждение ансамбля остается постоянным. Это означает, что длина
вектора нормирована в «сити(блок» метрике (сумма абсолютных
значений координат равна константе). Нейрональная адаптация
ограничивает экстремальные возбуждения градуальных нейронов,
приводя к переходу от «сити(блок» метрики к евклидовой. Посто(
янство евклидовой длины вектора возбуждения означает, что сти(
мулы представлены на поверхности гиперсферы, лежащей в n(мер(
ном евклидовом пространстве. Размерность этого пространства
определяется числом входящих в ансамбль градуальных нейронов.
При смене стимулов один вектор возбуждения сменяется другим.
Различие между стимулами измеряется абсолютной величиной
разности их векторов возбуждения:

Dij = |X
→

i  – X
→

j |,

где Dij — различие между стимулами Si и Sj, «вычисленное» в ней(
ронной сети;

X
→

i — вектор возбуждения, вызванный в нейронном ансамб(
ле стимулом Si;

X
→

j — вектор возбуждения, вызванный в том же ансамбле ней(
ронов стимулом Sj;

|X
→

i  – X
→

j | — абсолютная величина разности векторов воз(
буждения X

→
i и X

→
i.

Вычисление различия реализуется в четыре этапа.

Этап 1. Изменение уровня возбуждения в одном градуаль(
ном нейроне. В связи с изменением стимула возбуждение X1i пре(
вращается в возбуждение X1 j.

Этап 2. Сигнал при смене X1i на X1j воздействует параллель(
но через возбуждающие и тормозные синапсы на фазические
«ON»( и «OFF»(нейроны. Возбуждающие и тормозные синапсы
обладают разными постоянными времени. В результате «ON»(
нейрон генерирует спайки, когда X1j > X1i. «OFF»(нейрон генери(
рует спайки, когда X1j < X1i. Нейроны «ON» и «OFF» совместно

ет только на один ортогональный канал, не затрагивая другие,
реакция на него сохраняет свою специфику. Однако окончатель(
ное решение относительно ориентации ортогональных осей дол(
жно быть подтверждено на нейронном уровне. Характеристика
базисного нейрона должна совпадать с характеристикой соответ(
ствующей базисной оси. Таким образом, проверка того, что ба(
зис, полученный из матрицы различий (или сходств), действи(
тельно отражает вклад базисных нейронов, связана с идентифи(
кацией нервных клеток, комбинации возбуждений которых (век(
торы возбуждения) совпадают с рассчитанными по эксперимен(
тальной матрице векторами.

Когда наблюдателю предъявляют два мгновенно сменяющих
друг друга стимула, он, воспринимая их различие, может оценить
его в баллах. Если при этом регистрировать вызванные потенци(
алы мозга наблюдателя, обусловленные сменой стимулов, то
можно обнаружить, что их амплитуда прямо пропорциональна
величине субъективного различия, представленного балльной
оценкой. Анализ матриц межстимульных различий, выраженных
в баллах, и матриц амплитуд вызванных потенциалов, зарегист(
рированных в момент замены стимулов, приводит к единому ре(
зультату. В обоих случаях стимулы представлены векторами воз(
буждения, которые образуют совпадающие друг с другом сфери(
ческие перцептивные пространства.

Эти результаты вызывают целый ряд вопросов.
1. Как генерируются численные оценки субъективных раз(

личий?
2. Как возникают вызванные потенциалы на смену стимулов?
3. Почему субъективные различия и амплитуды вызванных

потенциалов на смену стимулов связаны линейной зависимостью?
4. Почему перцептивные пространства, полученные из мат(

риц субъективных различий и амплитуд вызванных потенциалов,
имеют сферическую структуру?

Чтобы ответить на эти вопросы, необходимо вернуться к
принципу векторного кодирования стимулов в нейронных сетях.
Прежде всего, рассмотрим векторный код стимулов на входе.

Стимулы, поступая на рецепторы, действуют далее на ан(
самбль градуальных нейронов. Набор возбуждений, возникающих
в нейронном ансамбле, образует вектор возбуждения, постоянный
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X1i, X2i, …, Xni — возбуждения градуальных нейронов ансамб(
ля, образующие компоненты вектора возбуждения X

→
i;

C1k, C2k, …, Cnk — веса синаптических контактов детектора
(компоненты вектора связи).

Скалярное произведение двух векторов может быть выраже(
но через длины этих векторов и косинус угла между ними:

(X
→

i, C
→

k) = |X
→

i | |C
→

k | cos Aik,

где  (X
→

i, C
→

k) — скалярное произведение векторов X
→

i и C
→

k;
| X

→
i | — длина вектора X

→
i;

| C
→

k | — длина вектора C
→

k.

Набор синаптических весов данного детектора образует век(
тор синаптических связей C

→
k. В ходе критического периода онто(

генеза нервной системы, когда идет формирование детекторов,
веса синаптических связей «подстраиваются» под интенсивности
пресинаптических воздействий, образующих компоненты рав(
ных по длине векторов возбуждения. Это определяет постоянство
длины векторов синаптических связей.

Поскольку длина векторов возбуждения и векторов связи
детекторов постоянна, то ответы детекторов зависят только от
угла Aik между вектором возбуждения X

→
i  и вектором связи C

→
k. Это

означает, что специфический детектор признака, обладающий
вектором связи C

→
k, избирательно настроен на определенный сти(

мул Si, который вызывает вектор возбуждения X
→

i, параллельный
вектору связи C

→
k. Таким образом, максимально возбужденный де(

тектор специфицирует стимул на входе Si. Набор детекторов, об(
ладающих равными по длине векторами связи C

→
k, образует сфе(

рическую карту детекторов (детекторную карту). Это гиперсфера
в n(мерном пространстве, размерность которого определяется
числом синапсов на отдельном детекторе.

Принцип детекторной карты может быть использован для
объяснения субъективных численных оценок межстимульных
различий.

Как было указано выше, межстимульное различие Dij рав(
но абсолютной величине разности векторов возбуждения этих
стимулов.

Dij = | X
→

i  — X
→

j | = [(X1i – X1j)
2 + (X2i – X2j)

2 + ... + (Xni – Xnj)
2]

1/2,

регистрируют абсолютные по величине изменения возбуждения
одного градуального нейрона.

Этап 3. Выходы всех «ON»( и «OFF»(нейронов ансамбля,
включая «шумящий» нейрон, конвергируют на «суммирующем»
нейроне. Сигнал «суммирующего» нейрона вычитается из фоно(
вого возбуждения «шумящего» нейрона, так что общее их возбуж(
дение равно константе. В этом случае различие между стимулами
Dij кодируется вектором возбуждения Y

→
 в «сити(блок» метрике с

компонентами Y1 и Y2, где Y1 — возбуждение «суммирующего»
нейрона, а Y2 — возбуждение «шумящего» нейрона. При этом

Y1 + Y2 = const.

Этап 4. Нейрональная адаптация преобразует

Y1 в Y1
* = Y1(exp(−kY1)) и Y2 в Y2

* = Y2(exp(−kY2)).

В результате при адекватном выборе коэффициента k

(Y1
*)2 + (Y2

*)2 ≈ const.

Это означает, что различие, представленное сначала скаля(
ром с возбуждением «суммирующего» нейрона и далее вектором,
нормированным в «сити(блок» метрике, теперь аппроксимиру(
ется евклидовой метрикой. Таким образом, определенное разли(
чие между стимулами кодируется вектором Y

→
*, имеющим посто(

янную длину в евклидовой метрике.
Вектор возбуждения, вызванный в ансамбле градуальных

нейронов(предетекторов специфическим стимулом, воздействует
параллельно на пул детекторов признаков. Каждый детектор при(
знака характеризуется специфическим набором синаптических
весов, образующих вектор синаптических связей, или, для кратко(
сти, «вектор связи». Векторы связи всех детекторов, принад(
лежащих данному ансамблю градуальных нейронов, равны по сво(
ей длине. Специфический детектор признака умножает пресинап(
тическое возбуждение на вес синапса и суммирует эти произведе(
ния, «вычисляя» таким образом скалярное произведение вектора
возбуждения X

→
i и вектора связи C

→
k данного детектора k:

Yik = (X
→

i, C
→

k) = X1i · C1k + X2i · C2k + … + Xni · Cnk,

где Yik = (X
→

i, C
→

k) — скалярное произведение вектора возбуждения
X
→

i  и вектора связи детектора C
→

k;
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Это же относится и к ТПСП. Ответ «ON»(нейрона равен ал(
гебраической сумме ВПСП + ТПСП:

«ON» = (X1i – X1j) [(1 – exp(−k1 t)) – (1 – exp(−k2t))].

В начале и в конце действия стимула реакция «ON»(нейро(
на равна нулю. Но в результате того, что возбуждение нарастает
быстрее, чем торможение (k2 < k1), в «ON»(нейроне возникает
пик возбуждения. При уменьшении уровня возбуждения ВПСП
спадает быстрее, чем ТПСП, создавая в «ON»(нейроне тормоз(
ный пик. Спайковый разряд возникает только при возбудитель(
ном пике, и именно этот сигнал в виде пачки спайков передает(
ся дальше. Таким образом, «ON»(нейрон идентифицирует толь(
ко процессы возбуждения. Но тот же самый градуальный нейрон
связан еще и с фазическим «OFF»(нейроном через возбуждаю(
щие и тормозные синапсы. Но теперь ТПСП возрастает круче,
чем ВПСП (k2 > k1). При увеличении уровня возбуждения тони(
ческого градуального нейрона фазический «OFF»(нейрон гене(
рирует тормозный пик, тогда как при уменьшении уровня воз(
буждения «OFF»(нейрон создает возбуждающий пик. Совместно
«ON»( и «OFF»(нейроны «вычисляют» абсолютную величину из(
менения возбуждения в каждом градуальном нейроне. «ON»(
нейрон генерирует спайки при увеличении уровня возбуждения,
а «OFF»(нейрон — при снижении этого уровня. Это имеет мес(
то для всех градуальных нейронов, так что возбуждения всех
«ON»( и «OFF»(нейронов вместе измеряют разные по величине
межстимульные различия.

«ON»( и «OFF»(нейроны образуют систему, которая действу(
ет параллельно системе градуальных нейронов, образуя два пото(
ка поступающих в кору спайков. Градуальные нейроны определя(
ют «спецификацию» стимула путем избирательной активации
детекторов признаков. Фазические «ON»( и «OFF»(нейроны пе(
редают сигналы всем детекторам признаков, но через синапсы,
равные по «весу» для всех детекторов, создавая в них начальный
разряд различия. Плотность спайков этого разряда зависит от ве(
личины межстимульного различия.

Начальный спайковый разряд, возникающий во всех де(
текторах признаков, определяет негативный пик вызванного по(
тенциала. Такой негативный пик образуется в результате выброса

где X1i, X2i, ..., Xni — компоненты вектора возбуждения X
→

i, вызы(
ваемого в градуальных нейронах стимулом Si;

X1j, X2j, ..., Xnj — компоненты вектора возбуждения X
→

j, созда(
ваемые стимулом Sj.

Различия, найденные в отдельных градуальных нейронах,
поступают на «суммирующий» нейрон Y1. Переход к векторному
кодированию величины различий основан на дополнении «сум(
мирующего» нейрона «шумящим» нейроном Y2 аналогично тому,
как это было в случае нормировки вектора возбуждения для
спецификации интенсивности стимула. Теперь Y1 + Y2 = 1, пред(
ставляя различие вектором возбуждения Y

→
 в «сити(блок» метрике.

Далее различие за счет адаптации кодируется вектором Y
→* в евк(

лидовой метрике. Вектор возбуждения Y
→* воздействует на пул де(

текторов различий, а детекторы различий избирательно настрое(
ны на разные величины межстимульных различий за счет специ(
фических векторов связи, подобно тому как это было описано для
детекторов интенсивности. Речевая численная оценка межсти(
мульного различия реализуется командным нейроном артикуля(
ции, получающим сигнал от специфического детектора различия.

Каким образом межстимульное различие определяет генера(
цию вызванного потенциала?

Изменение стимула вызывает изменение возбуждений граду(
альных нейронов. Рассмотрим сначала изменение в одном тоничес(
ком градуальном нейроне. При изменении стимула его возбуждение
переходит на другой уровень. Вычисление этого изменения проис(
ходит в фазических «ON»( и «OFF»(нейронах. При увеличении воз(
буждения тонический градуальный нейрон посылает на «ON»(ней(
рон два сигнала, создающие возбуждающий (ВПСП) и тормозный
(ТПСП) постсинаптические потенциалы. Соответственно, ВПСП и
ТПСП возрастают по экспоненте с разными постоянными времени:

ВПСП = (X1i – X1j) (1 – exp (−k1t));
ТПСП = (X1i – X1j) (1 – exp (−k2t)),

где  (X1i – X1j) — увеличение возбуждения;
t — время;
k1 и k2 — экспотенциальные константы (k1 > k2).

При t → 0 (1 – exp (−k1 t)) → 0.

При t → ∞ (1 – exp (−k2 t)) → 1.
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цветами. Многомерный анализ матрицы числа спайков в раннем
разряде при цветовых заменах обнаруживает гиперсферу в четы(
рехмерном пространстве, на которой размещены заменяемые
цвета. Число спайков в раннем разряде коркового детектора цве(
та коррелирует с амплитудой негативного пика вызванного по(
тенциала, регистрируемого с поверхности мозга кролика (N84).
Сопоставление числа спайков раннего разряда цветовых детекто(
ров и амплитуд вызванных потенциалов на замену цветов приво(
дит к заключению, что вызванный потенциал определяется сум(
мой ранних разрядов детекторов. Поэтому чем больше цветовых
детекторов приходится на единицу объема коры мозга, тем более
высокую амплитуду вызванного потенциала можно ожидать при
регистрации. Поскольку амплитуда вызванного потенциала за(
висит еще и от величины цветового различия, влияние плотнос(
ти «упаковки» цветовых детекторов должно сказываться на всех
цветовых заменах.

Каким способом можно выделить вклад плотности «упаков(
ки» детекторов? Одним из приемов решения этой задачи может
служить смещение электрода, регистрирующего вызванный по(
тенциал, из фокуса активности нейронов первичной зрительной
коры к периферии, в частности, в направлении соматосенсорной
и моторной коры. При этом вероятность нахождения здесь цве(
товых детекторов падает, и, соответственно, падают их суммар(
ный ранний спайковый разряд и зависящая от него амплитуда
вызванного потенциала. Регистрация спайковых разрядов нейро(
нов на замену цветов со смещением области регистрации на сен(
сомоторный участок ведет к снижению вероятности обнару(
жения цветовых детекторов и падению амплитуды вызванного
потенциала на самые разные цветовые различия (Полянский,
Евтихин, Соколов, 2005). Исследование амплитуд вызванных по(
тенциалов, зарегистрированных на разные по величине меж(
стимульные различия в разных точках коры, может служить не(
инвазивным методом оценки распределения детекторов в мозге
человека. Особый интерес представляет такой подход в случаях
центрального нарушения различных форм восприятия.

калия, деполяризующего глиальные клетки, в межклеточную сре(
ду. Реакция последних регистрируется в виде негативного пика
вызванного потенциала. Детекторы признаков связаны между со(
бой тормозными связями (латеральное торможение). Разряд раз(
личия с некоторой задержкой вызывает в детекторах торможение
спайков за счет латеральных взаимодействий и, соответственно,
снижение выброса калия, что регистрируется в виде позитивной
волны вызванного потенциала. После окончания разряда разли(
чия и следующего за ним торможения спайков детектор перехо(
дит к непрерывной генерации спайков в ответ на стимул в соот(
ветствии с его специфическим вектором связи. Таким образом,
ответ детектора на изменение стимула включает начальный спай(
ковый разряд, определяемый величиной изменения; тормозную
паузу, определяемую латеральным торможением; и непрерывную
генерацию спайков, определяемую стимулом.

Разряд различия, негативный пик вызванного потенциала и
вербальная оценка различия стимулов тесно коррелируют меж(
ду собой по величине. Положительная корреляция определяется
их общим происхождением из разностей векторов возбуждения
предетекторов. Поэтому перцептивное пространство, полу(
чаемое из этих данных, является единым сферическим прост(
ранством равных по длине векторов возбуждения. Сферичность
этого пространства детерминирована нормировкой векторов воз(
буждения.

Исследование межстимульных различий в области цветово(
го зрения (Izmailov, Sokolov, 1991) и восприятия эмоционального
выражения лица (Измайлов, Коршунова, Соколов, 2000) показало
универсальность принципов, лежащих в основе «вычисления»
различий в нейронных сетях. Последующие исследования обна(
ружили, что вычисление семантических различий основано на
тех же принципах, что и вычисление перцептивных различий
(Соколов, 2003).

Рассмотренные общие закономерности определения меж(
стимульных различий подтверждаются и при регистрации реак(
ций корковых нейронов. При замене одного цвета другим цвето(
вые детекторы первичной зрительной коры коры кролика отве(
чают ранним (в интервале 40—90 мс) спайковым разрядом, чис(
ло спайков в котором тем больше, чем больше различие между
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лы вызывают в интервале 100—250 мс еще и дополнительную не(
гативную волну, амплитуда которой определяется величиной раз(
личия девиантного и стандартного стимулов (см. там же).

Как объяснить прогрессивное возрастание амплитуды НР с
увеличением различия между стандартным и девиантным стиму(
лами? Чтобы ответить на этот вопрос, необходимо еще раз корот(
ко рассмотреть принципы кодирования информации в нейрон(
ных сетях.

Возбуждения рецепторов, вызываемые действием стимула,
поступают на ансамбль нейронов(предетекторов, представляю(
щий локальный участок рецептивной поверхности. Говоря о ней(
ронах(предетекторах, имеют в виду нейроны, лежащие между ре(
цепторами и селективными нейронами(детекторами коры. Ан(
самбль предетекторов характеризуется наличием общих входов
от рецепторов и общим выходом, действующим параллельно на
популяцию селективных детекторов. Такая популяция образует
нейронную карту, на которой вектор возбуждения предетекторов
создает локальный фокус активности. Комбинация возбуждений
ансамбля предетекторов представляет собой вектор возбуждения,
компонентами которого являются возбуждения независимых
предетекторов.

Субъективное различие между стимулами, последовательно
действующими на ансамбль предетекторов, определяется абсо(
лютной величиной разности кодирующих эти стимулы векторов
возбуждения (Фомин, Соколов, Вайткявичюс, 1979; Соколов, Вайт%
кявичюс, 1989). Справедливость этого положения была подтверж(
дена описанными выше исследованиями цветового зрения
(Izmailov, Sokolov, 1991). Эти исследования показали, что все мно(
жество цветовых оттенков размещается на сферической поверх(
ности, расположенной в четырехмерном евклидовом простран(
стве, так, что каждому цвету соответствует специфический четы(
рехкомпонентный вектор. При этом отдельные цвета представле(
ны векторами возбуждения постоянной длины, а субъективные
цветовые различия измеряются абсолютными значениями разно(
стей векторов возбуждения, кодирующих эти цвета.

Выявленные при многомерном анализе компоненты цвето(
вых векторов, кодирующих монохроматические цвета, совпадают
с реакциями на эти цвета четырех типов цветокодирующих ней(

Глава 2. От карты детекторов — к карте
памяти и карте семантических единиц

2.1. Векторный код в негативности
рассогласования

Сферическое перцептивное пространство строится на осно(
ве анализа вербальных оценок межстимульных различий или ам(
плитуд вызванных потенциалов, зарегистрированных при мгно(
венной замене одного стимула другим. Переход к построению
сферической модели памяти требует введения оценок различий
между следами памяти и, соответственно, использования вызван(
ных потенциалов на замену одного следа памяти другим (Соколов,
2003). Начнем с потенциалов, зависящих от формирования сле(
дов памяти. Таким потенциалом является «негативность рассо(
гласования» (НР).

Термин «негативность рассогласования» (mismatch negati(
vity) был введен в употребление профессором университета Хель(
синки Р. Наатаненом и получил развитие в его монографии «Вни(
мание и функции мозга» (Näätänen, 1992). Негативность рассо(
гласования означает негативную волну в составе вызванного по(
тенциала мозга, возникающую в ответ на редкие, отличающиеся
от стандартных девиантные стимулы. Экспериментальная проце(
дура получения НР сводится к нанесению двух стимулов: одного,
предъявляемого с низкой вероятностью (девиантного), и другого,
предъявляемого с высокой вероятностью (стандартного). Регист(
рация вызванных потенциалов у человека показывает, что кроме
раннего негативного пика с латенцией 100 мс девиантные стиму(
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волн ЭЭГ подчеркивается также в обобщающей работе Дж.Г. Ни(
коллса (2003). С этой точки зрения амплитуда негативных ком(
понент вызванного потенциала прямо пропорциональна мгно(
венной частоте генерации спайков, а его продолжительность —
длительности спайкового разряда. Позитивные компоненты при
этом соответствуют торможению спайковой активности.

Исходя из этих соображений, можно допустить, что ампли(
туда негативного пика вызванного потенциала является мерой
спайковой активности. Это, в частности, относится к нейронам,
«вычисляющим» векторные цветовые различия. Эксперимен(
тально показано, что при замене одного цвета другим у человека
возникает негативный пик вызванного потенциала с латентно(
стью 87 мс (N87). Амплитуды N87 на замену цветов тесно поло(
жительно коррелируют как с субъективными цветовыми раз(
личиями, так и с абсолютными величинами разностей векторов
возбуждения, представляющих эти цветовые стимулы (Izmailov,
Sokolov, 2004). Полученные данные позволили сделать следующие
выводы.

1. Амплитуда негативных вызванных потенциалов на замену
цветов является мерой цветовых различий.

2. Амплитуды этих вызванных потенциалов являются абсо(
лютными величинами разностей векторов возбуждения.

Вывод о том, что амплитуда N87 равна абсолютной величи(
не разностей цветовых векторов возбуждения, был подвергнут
дополнительной проверке. Был проведен многомерный анализ
матрицы амплитуд N87 на замену цветов. Оказалось, что каждый
цвет представлен четырехкомпонентным вектором возбуждения,
совпадающим с вектором возбуждения предетекторов ЛКТ. Это
означает, что амплитуда N87 является модулем разности векторов
возбуждения нейронов(предетекторов ЛКТ. Действительно, вы(
числение таких модулей показало их совпадение с исходными
амплитудами N87. Таким образом, устанавливается параллелизм
субъективных цветовых различий, амплитуд N87 и модулей раз(
ностей исходных векторов предетекторов. Эти результаты кос(
венно подтвердили гипотезу о нейронах, «вычисляющих» абсо(
лютные величины векторных разностей.

Теперь рассмотрим формирование векторов возбуждения
памяти.

ронов ЛКТ: «красно(зеленых», «сине(желтых», «яркостных» и
«темновых». Такое совпадение нейрофизиологических данных с
результатами многомерного анализа психофизических показате(
лей позволило заключить, что для цветового зрения векторный
код представлен возбуждениями нейронов(предетекторов ЛКТ.
Учитывая тесную положительную корреляцию компонент цвето(
вых векторов возбуждения с соответствующими возбуждениями
«красно(зеленых», «сине(желтых», «яркостных» и «темновых»
нейронов ЛКТ, можно предположить, что цветовые различия в
нейронной сети вычисляются в виде абсолютных величин разно(
стей этих векторов.

Как реализуется «нейронное» вычисление цветовых разли(
чий?

Вывод о том, что цветовые различия определяются абсолют(
ными величинами разностей векторов возбуждения цветовых
нейронов(предетекторов ЛКТ, предполагает существование фа(
зических нейронов, «вычисляющих» абсолютные величины из(
менений возбуждений в каждом из предетекторов, а также нейро(
нов, «вычисляющих» сумму этих величин как модуль разности
векторов возбуждения.

Прямая проверка этого предположения достигается регист(
рацией активности отдельных нейронов у животных. При вне(
запной замене цветовых стимулов в зрительной коре кролика
были обнаружены нейроны, генерирующие спайковый разряд в
интервале 40—90 мс. Плотность спайков этого начального разря(
да была тем больше, чем больше было цветовое различие заменя(
емых стимулов. Воспринимаемые кроликом цветовые различия
были определены ранее в поведенческих опытах методом выра(
ботки инструментальных рефлексов на цветовые стимулы (По%
лянский, Евтихин, Соколов, 1999).

Косвенная проверка предположения о существовании ней(
ронов, «вычисляющих» цветовые различия, в опытах на челове(
ке возможна при существовании связи спайковых разрядов с
амплитудой вызванного потенциала. Такая связь утверждается
теорией Галамбоса, согласно которой негативные компоненты
вызванного потенциала рассматриваются как результат деполя(
ризации клеток глии ионами калия, выходящими из нейронов
при генерации потенциалов действия. Роль глии в генерации



56 57

зических «ON»( и «OFF»(нейронах различия. Эти нейроны срав(
нивают компоненты векторов следов памяти, а комбинация
«ON»—«OFF»(нейронов «вычисляет» абсолютные величины век(
торных разностей, генерируя спайковые разряды. Чем больше
различие векторов возбуждения и следов памяти, тем выше час(
тота спайков, а соответственно, выше и амплитуда негативной
волны рассогласования. Теперь вызванный потенциал на девиан(
тный стимул состоит из раннего пика, зависящего от разности
векторов возбуждения фона и стимула, и негативной волны рас(
согласования, возникающей в интервале 100—250 мс и завися(
щей от различия векторов возбуждения памяти стандартного и
девиантного стимулов. На основании вышеизложенного можно
заключить, что негативность рассогласования равна абсолютной
величине разностей векторов возбуждения памяти стандартного
и девиантного стимулов. Следует учитывать, что эти стимулы
предъявляются с разными промежутками за счет разной вероят(
ности нанесения, поэтому при равной вероятности нанесения
абсолютные различия в следах кратковременной памяти оказы(
ваются одинаковыми.

Итак, чтобы экспериментально обнаружить негативность
рассогласования, необходимо вероятность подачи стандартного
стимула увеличить, а девиантного — уменьшить. Тогда при заме(
не стандартного стимула девиантным возникает негативность
рассогласования, равная абсолютной величине разности векто(
ров возбуждения. Поскольку векторы возбуждения памяти равны
векторам возбуждения предетекторов, кодирующих стимулы, не(
гативность рассогласования косвенно отражает различие векто(
ров возбуждения стандартного и девиантного стимулов путем
различия следов памяти. При высокой вероятности подачи стан(
дартного стимула вклад негативной волны в вызванный потенци(
ал на стандартный стимул уменьшится, а вызванный потенциал
на девиантный стимул возрастет. Величину негативности рассо(
гласования можно определить, вычитая из вызванного потенци(
ала на девиантный стимул вызванный потенциал на стандартный
стимул.

Составляя матрицу амплитуд негативности рассогласования
для разных комбинаций стандартного и девиантного стимулов и
используя многомерный анализ, можно найти векторы возбуж(

Можно предположить, что при повторении раздражителя
возникающие векторы возбуждения предетекторов формируют
следы в виде векторов возбуждения памяти. По аналогии с вос(
приятием, сформированный след в виде вектора возбуждения
памяти сравнивается с новым вектором возбуждения путем вы(
числения абсолютной величины их разности. Если повторяются
одинаковые стимулы, то модули разностей векторов возбуждения
памяти равны нулю и вызванный потенциал состоит только из
раннего пика, зависящего от перцептивного различия стимула и
фона. Если же предъявляются два разных стимула, то формиру(
ются два следа памяти в виде двух векторов возбуждения

При повторении двух стимулов с равной вероятностью выз(
ванный потенциал на каждый из них состоит из начального не(
гативного пика с латентным периодом 100 мс, зависящего от сте(
пени различия стимула и фона, и более позднего пика. Поздняя
негативность, возникающая с латентным периодом около 200 мс,
предположительно определяется абсолютной величиной разно(
сти векторов возбуждения следов памяти. Этот потенциал одина(
ков для каждого стимула вследствие того, что его амплитуда рав(
на абсолютной величине разности векторов следов кратковре(
менной памяти. Чтобы проверить это утверждение, можно было
бы вычесть величину вызванного потенциала, зарегистрирован(
ного при изолированном действии каждого стимула, из величи(
ны вызванного потенциала, полученной при совместном их при(
менении. Следует ожидать, что разность этих потенциалов позво(
лит определить вклад абсолютной величины разности векторов
возбуждения памяти. Однако на практике используется другой
прием: один стимул (стандартный) наносится с высокой вероят(
ностью, а другой (девиантный) — с низкой. При этом различия
следов памяти высоковероятного (стандартного) стимула при по(
вторении за счет вычитания убывают, а различия следов памяти
стандартного и девиантного стимулов накапливаются. При вычи(
тании вызванного потенциала стандартного стимула из вызван(
ного потенциала девиантного выделяется абсолютная величина
разности векторов памяти.

По аналогии с вычислением перцептивных различий мож(
но предположить, что векторы возбуждения памяти стандартно(
го и девиантного стимулов сравниваются покомпонентно в фа(
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стандартного и девиантного стимулов. Это подтверждается при
исследовании негативности рассогласования в отношении заме(
няемых в эксперименте гласных, следы которых удерживаются в
долговременной памяти (Naatanen, 1992).

Восприятие сложного стимула связано с переходом от ком(
бинации возбуждений нейронов(предетекторов к избирательной
активации определяющей это восприятие специфической гнос(
тической единицы. Такая активация является результатом ска(
лярного умножения двух векторов: вектора возбуждения преде(
текторов и вектора синаптических весов гностической единицы.
Вектор возбуждения предетекторов определяется действующим в
данный момент стимулом. Синаптические веса разных гности(
ческих единиц формируются в ходе научения. Вектор возбужде(
ния действует параллельно на целую популяцию гностических
единиц, реализуя в каждой из них скалярное произведение век(
тора возбуждения на вектор весов синаптических контактов.
Максимальная реакция возникает в той гностической единице,
вектор синаптических весов которой совпадает с действующим
вектором возбуждения.

В ходе приобретения жизненного опыта происходит форми(
рование новых гностических единиц, и таким образом расширя(
ется круг воспринимаемых объектов. Накопление следов долго(
временной памяти в первом приближении можно представить
как появление новых гностических единиц, фиксирующих от(
дельные события. Оформление этих единиц заключается в том,
что не полностью дифференцированная нервная клетка под вли(
янием нового вектора возбуждения приобретает веса синапти(
ческих связей, равные пресинаптическим возбуждениям, пред(
ставляющим собой компоненты действующего вектора возбуж(
дения. Таким образом, не полностью дифференцированный ней(
рон становится полностью дифференцированным. Приобретен(
ный этим нейроном вектор синаптических весов делает его
потенциально настроенным на определенный вектор возбужде(
ния. Поскольку последний определяется действующим стиму(
лом, то и гностическая единица становится избирательно на(
строенной на этот стимул. Такой стимул «находит» соответству(
ющую ему гностическую единицу среди множества других. Это
достигается тем, что скалярное произведение вектора возбужде(

дения кратковременной памяти и равные им исходные векторы
возбуждения предетекторов. Таким образом, принцип расчета
различий между векторами возбуждения при замене одного сти(
мула другим можно перенести на механизм расчета различий
между следами кратковременной памяти. При перцептивных
различиях находят абсолютную величину их векторной разности.
При расчете различий между следами кратковременной памяти
находят абсолютную величину разности векторов возбуждения,
представленных в кратковременной памяти.

Можно заключить, что по аналогии с перцептивным выз(
ванным потенциалом негативность рассогласования является
краткосрочным мнемическим вызванным потенциалом, опреде(
ляясь разностью следов кратковременной памяти. Возникает
вопрос о применимости модели краткосрочного вызванного по(
тенциала к механизму долговременной памяти.

2.2. Операция узнавания: векторное
преобразование в нейронных сетях
Долговременная память связана с работой нейронов, удер(

живающих следы стимуляции неограниченно долгое время. Та(
кими нейронами являются гностические единицы (Конорски,
1967). При действии внешнего стимула прежде всего возникает
перцептивный вызванный потенциал, измеряющий различие
между стимулом и фоном. За ним следует негативность рассогла(
сования, измеряющая различие между следами кратковременной
памяти для стандартного и девиантного стимулов. Аналогичным
образом возникает вызванный потенциал долговременной памя(
ти, измеряющий разницу между ее следами. Принцип векторно(
го кодирования позволяет перейти от вычисления перцептивных
различий к вычислению различий между следами кратковремен(
ной и долговременной памяти, представляя вызванный потенци(
ал в виде комбинации трех абсолютных величин векторных раз(
ностей: векторов возбуждения предетекторов, векторов следов
кратковременной, а также долговременной памяти. C этой точ(
ки зрения негативность рассогласования определяется абсо(
лютными величинами разностей не только векторов кратко(
временной, но и долговременной памяти, сохраняющей следы
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пространено на следующие уровни предетекторов, позволяя под(
черкивать сходство между наглядно разными объектами. В каче(
стве примера можно рассмотреть восприятие эмоциональных
выражений лиц. Каждое эмоциональное выражение определяет(
ся вектором весов синаптических связей соответствующей гнос(
тической единицы, которая активируется при совпадении с век(
тором возбуждения эмоциональных предетекторов. Чем ближе
сходство векторов весов синаптических контактов двух гности(
ческих единиц, тем ближе сходство эмоциональных выражений
лица, которое они кодируют. С этой точки зрения ассоциация по
сходству гностических единиц определяется близостью их векто(
ров синаптических связей (Измайлов и др., 2003).

2.4. Соотношение перцепции и семантики
При замене без промежутка одного стимула другим в мозге

человека возникает вызванный потенциал, представляющий со(
бой последовательность негативных и позитивных волн. При
действии невербальных стимулов амплитуда такого вызванного
потенциала прямо пропорциональна их перцептивному разли(
чию. Чем больше амплитуда вызванного потенциала, тем боль(
ше воспринимаемое различие между заменяемыми стимулами.
Если заменяемые стимулы одинаковы, то вызванный потенциал
отсутствует, а различие между стимулами не обнаруживается.
Примером перцептивного вызванного потенциала может слу(
жить негативный пик с латентностью 87 мс (N87), возникающий
при внезапной замене одного цветового стимула другим.

При замене одного вербального стимула другим вербальным
стимулом вызванный потенциал, возникая с латентным перио(
дом 180 мс (N180), усложняется и состоит из двух наложенных
друг на друга субкомпонент: перцептивной и семантической,
разделяемых последующим анализом. Примером такой суперпо(
зиции перцептивной и собственно семантической компонент
может служить вызванный потенциал на замену одного названия
цвета другим. Перцептивная компонента отражает смену «обо(
лочки» слова, прежде всего различное число букв, входящих в
название цвета. Семантическая компонента тем больше, чем
больше смысловое различие цветовых названий.

ния и вектора синаптических весов достигает максимума имен(
но в этой гностической единице.

Ошибки в узнавании стимула появляются в тех случаях, ког(
да синаптические веса другой гностической единицы оказывают(
ся близкими к действующему вектору возбуждения. Трудности в
узнавании объекта возникают в результате того, что вектор воз(
буждения не оказывает действия на релевантную гностическую
единицу. Оптимизировать узнавание объекта можно путем ска(
нирования поля гностических единиц «прожектором» внутрен(
него внимания.

2.3. Ассоциация следов памяти
по времени и сходству
Формирование гностических единиц в качестве механиз(

мов долговременной памяти дополняется образованием связей
между ними при совпадении событий во времени и простран(
стве. Отдельный механизм определяет ассоциации событий по
сходству.

Термин «ассоциация» имеет много значений, в частности, он
относится к связям между образными следами долговременной
памяти. На уровне антеровентральной височной коры связи меж(
ду следами, зависящими от совпадения их возникновения по вре(
мени, выражены слабо. Этот ассоциативный механизм представ(
лен в периринальной коре — на следующем уровне образования
зрительных образов. Нейроны ассоциативного уровня характери(
зуются тем, что реагируют на каждый из пары ассоциируемых
образов. Они представляют собой категориальные нейроны, для
которых категорию образуют разные по виду, но совпадающие по
времени стимулы. Эти ассоциативно(категориальные нейроны
имеют нисходящие связи с нейронами, представляющими конк(
ретные образы. Активация такого нейрона отдельным представи(
телем группы позволяет представить других ее представителей
(Miyashita et al., 1991).

Ассоциации по сходству требуют обращения к тем категори(
альным нейронам, которые активируются в силу получения вхо(
дов от одних и тех же предетекторов. Такое объединение нейро(
нов в пределах одного ансамбля предетекторов может быть рас(
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тем больше выход ионов калия и тем выше негативный пик N87
вызванного потенциала, определяющего цветовое различие. Вы(
явление связи амплитуд вызванных потенциалов на смену стиму(
лов с количеством спайков, генерируемых фазическими нейро(
нами, открывает новые возможности диагностического исполь(
зования вызванных потенциалов.

Матрицы амплитуд семантических вызванных потенциалов
на замену одного вербального стимула другим содержат ин(
формацию относительно перцептивной компоненты (различия в
длине сменяемых слов) и собственно семантической компонен(
ты (различия в смысловом содержании слов). Так, заменяя цве(
товые названия, можно получить матрицу амплитуд, содержа(
щую данные о различиях в количестве букв и в смысловом содер(
жании слов. Это достигается применением многомерного анали(
за. Обнаружено, что длина слова кодируется равными по длине
векторами возбуждения, имеющими две компоненты, так как
слова размещаются на полуокружности в порядке увеличения их
длины. Значения цветовых терминов также образуют двухмерное
пространство, размещаясь по окружности в соответствии с обо(
значаемыми цветами. Сопоставление цветового круга реальных
цветов в перцептивном цветовом пространстве с расположением
названий цветов в семантическом цветовом пространстве обна(
руживает близкое совпадение этих пространств. Возникновение
семантического вызванного потенциала можно объяснить по
аналогии с возникновением перцептивных вызванных потенци(
алов. Но теперь различие между цветовыми терминами вычисля(
ется как различие следов цветовой памяти, активированных при
замене одного слова другим. Сходство перцептивных и семанти(
ческих вызванных потенциалов дает основание заключить, что
нейроны долговременной цветовой памяти также активируют
фазические нейроны, разряды которых и определяют амплитуду
семантического вызванного потенциала. Чем больше различие в
составе словесно активируемых нейронов долговременной цве(
товой памяти, тем больше потенциалов действия генерируют
фазические нейроны и тем больше амплитуда семантического
вызванного потенциала. Совпадение перцептивных и семанти(
ческих траекторий цветовых стимулов объясняется тем, что сле(
ды долговременной цветовой памяти формируются под влияни(

На основе амплитуд вызванных потенциалов на замену цве(
товых стимулов можно построить объективное цветовое про(
странство — геометрическую модель, в которой расстояния меж(
ду точками(цветами соответствуют воспринимаемым цветовым
различиям. Для этого матрица амплитуд компоненты N87 под(
вергается многомерному анализу с целью выделения базисных
векторов и расчета координат заменяемых цветовых стимулов.
Как уже говорилось, многомерный анализ показал, что базис
перцептивного цветового пространства образуют четыре типа
нейронов — два хроматических («красно(зеленый» и «сине(жел(
тый») и два ахроматических («яркостный» и «темновой»). Каж(
дый цветовой стимул представлен комбинацией возбуждений
таких базисных нейронов, образующих цветовые векторы воз(
буждения равной длины. Это означает, что все множество цветов
лежит на сферической поверхности (гиперсфере) в четырехмер(
ном пространстве. Таким образом, каждый цветовой стимул
представлен вектором, компоненты которого равны возбуждени(
ям четырех базисных нейронов. Многомерный анализ позволя(
ет получить координаты векторов, представляющих отдельные
цвета, и рассчитать расстояния между концами этих векторов,
равные абсолютным величинам их разностей. По этим значени(
ям можно составить матрицу и сопоставить ее с исходной матри(
цей амплитуд вызванных потенциалов. Совпадение этих матриц
означает, что вычисление цветовых различий в нейронных сетях
осуществляется путем нахождения абсолютных величин разно(
стей векторов, представляющих заменяемые цвета.

При замене одного цвета другим в фазических нейронах сет(
чатки возникают потенциалы действия, количество которых оп(
ределяется степенью изменения возбуждения в каждом из базис(
ных нейронов. Суммарное возбуждение фазических нейронов
соответствует абсолютной величине разности векторов возбужде(
ния, порождаемых сменяющими друг друга стимулами. Поступая
в зрительную кору, суммарный разряд фазических нейронов при(
водит к выходу в межклеточную среду ионов калия, которые,
воздействуя на глиальные клетки (астроциты), вызывают деполя(
ризацию, регистрируемую в качестве негативного пика вызван(
ного потенциала. Чем больше цветовое различие, тем большее
число потенциалов действия генерируют фазические нейроны,
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в структуре семантического пространства были выделены две ко(
ординаты, определяющие положение искусственного цветового
названия на окружности в соответствии с обозначаемым им цве(
том. Сравнение с перцептивным цветовым пространством пока(
зало наличие общих осей: «красно(зеленой» и «сине(желтой».
Это дало основание полагать, что следы цветовой памяти упо(
рядочены в соответствии с перцептивными цветовыми харак(
теристиками.

Перцептивные и семантические вызванные потенциалы
объединяет общий принцип их генерации — смена одного векто(
ра возбуждения другим. Только перцептивный потенциал возни(
кает при замене одного актуального вектора возбуждения другим
актуальным вектором возбуждения, а семантический вызванный
потенциал определяется сменой одного вектора следов памяти
другим вектором следов памяти. Векторы следов памяти активи(
руются ассоциативными связями вербальных или других симво(
лов с релевантными следами памяти. Общность механизмов гене(
рации перцептивных и семантических вызванных потенциалов
иллюстрирует тот факт, что при замене одного символа другим
перцептивный потенциал замены «оболочки» слова накладывает(
ся на семантическую компоненту вызванного потенциала, совпа(
дая с ним по форме. В то же время многомерный анализ позволя(
ет разделить перцептивное пространство, представляющее «обо(
лочки» заменяемых слов, и семантическое пространство, в кото(
ром слова размещены в соответствии с их значениями, определя(
емыми ассоциированными с ними следами памяти. Общей
характеристикой перцептивных и семантических потенциалов
является их форма в виде последовательности негативной и пози(
тивной волн в определенном временном окне, отсчитываемом от
момента смены стимулов. Так, перцептивный цветовой негатив(
ный пик возникает с латентным периодом 87 мс, а комбинация
потенциалов на смену «оболочек» слов и семантического содер(
жания имеет пик с латентностью 180 мс.

Кроме семантического потенциала на смену разных по зна(
чению слов, при смене более сложных семантических групп воз(
никают поздние семантические потенциалы с латентностью 400
мс (N400). Так, если после группы слов, принадлежащих к одной
категории, следует другая семантическая группа, то в зависимос(

ем цветовых перцептивных процессов, так что мнестическое цве(
товое пространство является репликой перцептивного.

Чтобы объяснить, как «оболочка» слова наполняется смыс(
ловым содержанием, приходится предположить наличие ассоци(
ативного процесса между следами цветовой памяти и следами в
памяти от «оболочки» слова. Эти связи являются двухсторонни(
ми. При активации следа цветовой памяти по схеме «снизу(
вверх» включается след названия цвета. При активации символа,
обозначающего цвет, по схеме «сверху(вниз» включаются соот(
ветствующие следы цветовой памяти. Если одно название цвета
заменяется иным, то на смену одному комплексу нейронов цве(
товой долговременной памяти приходит другой, приводя в дей(
ствие фазические нейроны, вычисляющие различие между следа(
ми. Чем больше различие в составе следов цветовой памяти,
включаемых цветовыми символами, тем больше амплитуда се(
мантического вызванного потенциала. Если два цветовых назва(
ния активируют одни и те же следы цветовой памяти, то семан(
тическая компонента вызванного потенциала отсутствует, хотя
перцептивная компонента (различие в «оболочке» цветовых тер(
минов) сохраняется.

Предложенная схема генерации семантического вызванного
потенциала была подвергнута экспериментальной проверке. Для
этого использовались зрительно предъявляемые трехбуквенные
искусственные слова (согласная(гласная(согласная), сменявшие
друг друга на экране компьютера. Параллельно производилась
регистрация вызванных потенциалов на замену одного слова дру(
гим. Из амплитуд вызванных потенциалов формировалась матри(
ца, подвергнутая многомерному анализу. Слова были одинаковой
длины, поэтому длина слова не отражалась. Пространство этих
слов характеризовалось высоким уровнем шума, хотя в нем мож(
но было выделить вклад представленных в словах гласных. Затем
следовала процедура обучения, в которой разные трехбуквенные
слова ассоциировались с разными цветами. Эффективность обу(
чения проверялась путем предъявления реальных цветов, кото(
рые следовало называть соответствующими искусственными цве(
товыми названиями. Заключительный этап исследования состо(
ял в изучении семантических вызванных потенциалов и построе(
нии на их основе семантического цветового пространства. Теперь
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речевую реакцию — название числа. Рассмотрим механизм этого
преобразования на примере кодирования интенсивности света.
В данном случае работает пара нейронов: «яркостный» и спон(
танно активный «темновой». При этом возбуждение «яркостно(
го» нейрона вычитается из возбуждения спонтанно активного
«темнового» нейрона таким образом, что сумма возбуждений
этих нейронов при всех значениях светового стимула остается по(
стоянной. За счет механизма адаптации длина вектора, образо(
ванного вкладами «яркостного» и «темнового» нейронов, не из(
меняется. Вектор, кодирующий интенсивность света, поступает
на множество селективных детекторов интенсивности, обладаю(
щих разным набором синаптических весов. В результате возбуж(
дается только тот детектор интенсивности, комплект синаптичес(
ких весов которого совпадает с поступающим вектором возбуж(
дения. Отдельные детекторы в ходе обучения ассоциируются с
отдельными командными нейронами речевых реакций. Таким
образом, определенная интенсивность света включает ее реле(
вантную вербальную (численную) оценку.

Такой механизм перехода от восприятия интенсивности све(
та к численной его оценке аналогичен механизму численной
оценки любых перцептивных различий. Фазический разряд раз(
личия вычитается из активности фоновоактивного нейрона, при(
водя к появлению вектора возбуждения, состоящего из двух ком(
понент: фазического разряда и разряда фоновоактивного нейро(
на, из которого этот фазический разряд вычитается. Возникаю(
щий в результате этого вектор возбуждения постоянной длины
адресуется к селективным детекторам различий, активируя один
из них. Поскольку каждый детектор величины различия связан со
«своим» командным нейроном, детектируемое различие включа(
ет соответствующие артикуляции. Важным элементом этой схе(
мы являются нейроны, детектирующие численные значения воз(
буждений. Такие детекторы, селективные, в частности, к числу
объектов в поле зрения, обнаружены в височной коре обезьян
(Николлс и др., 2003). Таким образом, амплитуды перцептивных и
семантических потенциалов определяются спайковым разрядом
различия, инициирующим избирательную активность команд(
ных нейронов. Это, в свою очередь, приводит к адекватной чис(
ленной оценке данных различий.

ти от их различия возникает N400. Амплитуды N400 определяют(
ся различием семантических групп. Если вместо «семантически
контрастной» группы слов следуют слова той же категории, то
N400 не возникают. Можно предположить, что N400 измеряют
различия между семантическими категориями.

Схематически генерацию N400 можно представить следую(
щим образом. При повторении группы семантически близких
слов происходит суммация связанных с ними следов памяти.
При переходе к другой группе семантически различных слов
формируется другой обобщенный след памяти. Разность этих
следов и определяет амплитуды поздних семантических потен(
циалов, которые являются мерой категориальных различий. Та(
ким образом, в последовательности слов выделяются семанти(
ческие группы и устанавливается степень различия между ними.
В механизме возникновения поздних семантических потен(
циалов предположительно участвуют также фазические нейро(
ны. Количество генерируемых ими потенциалов действия служит
мерой категориальньного различия. Связь числа спайков, воз(
никающих в фазических нейронах, с амплитудой негативного
пика семантического вызванного потенциала основана на тех же
механизмах, что и механизмы перцептивных вызванных потен(
циалов. Последние включают выход ионов калия при генерации
потенциалов действия и деполяризацию клеток нейроглии.
Итак, перцептивный вызванный потенциал при замене одного
стимула другим служит мерой воспринимаемого различия. Ран(
ний семантический потенциал определяет семантическое разли(
чие слов. Наконец, поздний семантический потенциал является
мерой категориального различия.

Возникает вопрос: как объяснить тот факт, что амплитуды
перцептивных и семантических вызванных потенциалов в высо(
кой степени положительно коррелируют с субъективными пер(
цептивными и семантическими различиями, представленными
вербальными (численными) оценками наблюдателя? Для ответа
на этот вопрос вспомним механизм генерации цветового перцеп(
тивного вызванного потенциала. При замене одного цвета дру(
гим в фазических нейронах сетчатки возникают спайки, частота
которых тем больше, чем больше один цвет отличается от друго(
го. Этот фазический разряд различия далее трансформируется в
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2.5. Вычисление семантических различий
в нейронных сетях
Семантическое различие между двумя символами, такими

как произнесенные или напечатанные слова, — это различие их
значений. При исследовании механизмов вычисления семанти(
ческих различий проводились эксперименты, в которых субъек(
тивные семантические различия сопоставлялись с амплитудами
вызванных потенциалов мозга (Измайлов и др., 2003). В качестве
прототипов были выбраны две категории печатных слов: назва(
ния цветов и эмоций.

Наблюдатель, которому предъявляют два цветовых названия,
может оценить их семантическое различие и выразить его в бал(
лах. Цветовое семантическое пространство, выявленное с помо(
щью многомерного шкалирования этих различий, представляет
собой гиперсферу в четырехмерном евклидовом пространстве.
Это семантическое пространство изоморфно перцептивному цве(
товому пространству, полученному из матрицы различий между
цветовыми стимулами (Izmailov, Sokolov, 1991; Измайлов и др.,
2003).

Те же результаты были получены и для названий эмоций.
Семантическое пространство названий эмоций также пред(
ставляет собой четырехмерную гиперсферу. изоморфную отно(
сительно пространства эмоций, полученного на основе субъек(
тивных оценок различий между эмоциональными выражения(
ми лиц.

Регистрация суммарной электрической активности мозга в
той же экспериментальной парадигме выявила следующее. Вне(
запная смена на экране компьютера одного названия цвета дру(
гим приводит к возникновению вызванного потенциала, состо(
ящего из двух субкомпонент: перцептивной, зависящей от разли(
чия слов по длине, и семантической, определяемой различием
слов по содержанию. Эти субкомпоненты накладываются, попа(
дая в одно временно}е окно. Их разделение достигается много(
мерным шкалированием матрицы амплитуд вызванных потенци(
алов. При этом выделяются два двухмерных пространства: круго(
вая конфигурация для цветовых названий и полуокружность для
разных по длине слов. Цветовое семантическое пространство,
основанное на вызванных потенциалах, совпадает с цветовым

Каковы функции перцептивного и семантического потенци(
алов? Рассмотрим три операции: слияние мельканий, дифферен(
циальный порог и сегментацию речи.

Световые вспышки, следующие с частотой выше 50 Гц, сли(
ваются в непрерывное световое ощущение. Отдельная вспышка
состоит из светового импульса и последующего темнового проме(
жутка. Смена светового импульса темновым промежутком вызы(
вает сигнал различия, препятствующий слиянию мельканий. С
уменьшением темнового промежутка при возрастании частоты
следования световых импульсов сигнал различия уменьшается и
перестает разделять световые вспышки, которые сливаются в не(
прерывном ощущении.

Дифференциальный порог характеризуется величиной раз(
личия двух сменяющих друг друга стимулов. Если при замене од(
ного стимула другим сигнал различия не возникает, то различие
стимулов оказывается подпороговым. Можно предположить, что
дифференциальный порог определяется сигналом различия, ко(
торый равен абсолютной величине разности векторов возбужде(
ния. Когда эта величина перестает вызывать сигнал различия,
стимулы не различаются. Это имеет место в случае, когда возбуж(
дение не переходит на другой детектор.

Реакция детекторов определяется вкладом предетекторов.
Простейшим случаем является детектор с двумя предетекторами,
имеющими синусно(косинусные характеристики. Такие детек(
торы образуют двухмерное пространство в форме окружности.
Другой набор детекторов с двумя другими предетекторами об(
разует другое двухмерное пространство. Оба набора предетекто(
ров, суммируясь на детекторах более высокого уровня, образуют
четырехмерное пространство детекторов, реагирующих на слож(
ные стимулы.

Мгновенная замена одного стимула другим вызывает реак(
цию на их различие, выражающуюся группой спайков и последу(
ющей тормозной паузой в нейронах(детекторах коры. По частоте
спайков этот разряд в высокой степени положительно коррелиру(
ет с негативным пиком раннего вызванного потенциала. Можно
предположить, что нейрональный ответ на замену стимулов опре(
деляет перцептивную сегментацию, а семантический сигнал раз(
личия выполняет функцию семантической сегментации.



70 71

В процессе онтогенетического развития выходные сигналы
детекторов достигают нейронов памяти, из которых формируется
карта единиц, избирательно настроенных на специфические цвета.
Эндогенная активация цветовых нейронов памяти составляет ос(
нову цветовых представлений. В ходе образования ассоциаций
«цвет — цветовой символ» специфические нейроны памяти связы(
ваются с нейронами, представляющими цветовые символы. Се(
мантический нейрон, представляющий цветовой символ, в свою
очередь образует синапсы с нейронами памяти в соответствии с
величиной возбуждения каждого из них. Связи между цветовыми
нейронами памяти и нейронами, кодирующими цветовые симво(
лы, являются двухсторонними. Это позволяет осуществлять две
операции: символизацию цвета (называние цветового стимула) и
припоминание цветового стимула при его предъявлении.

Воспоминание о цвете возникает в результате индуцирова(
ния цветовым символом вектора возбуждения на карте цветовой
памяти. Когда один цветовой символ внезапно заменяется дру(
гим, создаваемые ими векторы возбуждения на карте цветовой
памяти также соответственно изменяются. Возбуждения, возни(
кающие в нейронах цветовой памяти при смене символов, на(
правляются к «вычитающим» нейронам, «вычисляющим» изме(
нение возбуждения в отдельных нейронах цветовой памяти. Воз(
буждения «вычитающих» нейронов складываются в «суммирую(
щих» нейронах, которые «вычисляют» общую величину семанти(
ческого различия. Эти «суммирующие» нейроны дополняются
«шумящими» нейронами, максимально активными при молча(
нии «суммирующих». Из комбинации возбуждений этих нейро(
нов возникает двухкомпонентный вектор возбуждения, коди(
рующий семантическое различие. Он воздействует на детекторы
различий. Балльная оценка семантического различия достигает(
ся при участии детекторов различий, связанных с семантически(
ми нейронами наименования числа, которые далее связаны с
командными нейронами артикуляции.

Амплитуда вызванных потенциалов на смену цветовых на(
званий определяется двумя источниками: перцептивным разли(
чием конфигурации символов (различием длины слов) и семан(
тическим различием цветовых символов. Представленные в выз(
ванных потенциалах, они перекрываются, совпадая по времени.

семантическим пространством, основанным на субъективных
оценках цветовых названий.

Внезапная смена названий эмоций также приводит к генера(
ции вызванных потенциалов, амплитуды которых зависят от двух
переменных: семантического различия названий эмоций и пер(
цептивного различия слов по длине (Измайлов и др., 2003).

Семантическое пространство эмоций, основанное на выз(
ванных потенциалах на замену названий эмоций, совпадает с се(
мантическим пространством эмоций, основанным на вызванных
потенциалах на внезапную замену эмоциональных выражений
лица, а также с пространством эмоций, полученным из субъек(
тивных оценок различий эмоциональной экспрессии лица (Из%
майлов и др., 2000).

Здесь возникают два вопроса.
1. Почему балльные оценки различий названий цветов и на(

званий эмоций положительно коррелируют с амплитуда(
ми семантических субкомпонент вызванного потенциала,
возникающего при внезапной замене цветовых или эмо(
циональных названий?

2. Почему цветовое семантическое пространство и эмоцио(
нальное семантическое пространство имеют сферическую
структуру?

Чтобы приблизиться к ответам на эти вопросы, необходимо
перенести принцип векторного кодирования с перцептивного
уровня на семантический. Начнем с перехода от карты памяти к
карте семантических единиц. Предварительно напомним, как
происходит процесс обработки цветовой информации. Он начи(
нается с генерации вектора возбуждения в ансамбле, состоящем
из четырех нейронов(предетекторов. Векторы возбуждения рав(
ны по длине, образуя гиперсферу в четырехмерном пространстве.
Цветовые детекторы, обладая четырьмя синаптическими контак(
тами, характеризуются равными по длине векторами синаптичес(
ких связей. Таким образом, множество цветовых детекторов так(
же образует гиперсферу. Цветовой стимул создает вектор возбуж(
дения предетекторов, который вызывает рельеф возбуждения на
карте детекторов с максимумом на том из них, вектор синапти(
ческих связей которого коллинеарен действующему вектору.
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ций. В процессе обучения специфические экспрессии эмоций
ассоциируются с их символическими репрезентациями (названи(
ями эмоций). Нейроны памяти экспрессии эмоций связываются
с нейронами символов двухсторонними связями. Названия эмо(
ций активируют семантические нейроны и через связи, идущие
«сверху(вниз», возбуждают нейроны эмоциональной памяти, от(
носящиеся к соответствующему названию эмоций. Этот процесс
составляет основу эмоционального воспоминания. При внезап(
ной смене одного названия эмоции другим два последовательно
возникающих вектора возбуждения покомпонентно вычитаются
в «разностных» нейронах. Эти разности складываются в «сумми(
рующих» нейронах, генерирующих спайки, в соответствии с аб(
солютной величиной разности векторов возбуждения на мнеми(
ческой карте эмоций. Спайковый разряд в «суммирующих» ней(
ронах является мерой семантического различия названий эмо(
ций. Это соответствие достигается путем формирования вектора
различий с последующим возбуждением детектора различия и
командного нейрона артикуляции. В это же время семантический
спайковый разряд «суммирующих» нейронов создает негативный
пик вызванного потенциала в ответ на внезапную смену названий
эмоций. Это означает, что амплитуда вызванного потенциала со(
держит в себе информацию о семантическом различии названий
эмоций. Вызванный потенциал семантического различия ослож(
няется вкладом перцептивного различия, связанного с различной
конфигурацией слов и вызывающего независимый вызванный
потенциал, совпадающий по времени с семантическим вызван(
ным потенциалом. Общая амплитуда вызванного потенциала
равна сумме семантической и перцептивной компонент. Разделе(
ние семантического и перцептивного вкладов в вызванный по(
тенциал достигается применением многомерного шкалирования,
которое выявляет два двухмерных пространства: круговое семан(
тическое пространство эмоций и пространство длины слова в
форме полуокружности.

Основываясь на электрофизиологических экспериментах,
предложим модель вычисления семантических различий в нейрон(
ных сетях. В общем виде вычисление субъективных различий и
амплитуд вызванных потенциалов на внезапную смену символов
можно представить следующей последовательностью операций.

Разделение вкладов этих двух источников достигается многомер(
ным шкалированием матрицы амплитуд вызванных потенциалов.
Выделяются два двухмерных пространства. Одно из них (перцеп(
тивное двухмерное пространство) представляет разные по длине
цветовые названия. Другое (семантическое двухмерное простран(
ство) представляет названия цветов в соответствии с цветовым
кругом Ньютона. Вклад каналов яркости и темноты в четырех(
мерное цветовое пространство может быть утерян в связи с огра(
ниченным числом используемых в опыте цветовых названий.

В заключение повторим, что название определенного цвета
как его символ, достигая уровня семантических нейронов, акти(
вирует через систему связей «сверху(вниз» популяцию нейронов
цветовой памяти. Это создает на карте памяти вектор возбужде(
ния. Следующее название цвета генерирует на карте памяти дру(
гой вектор возбуждения. Соответствующие компоненты этих
двух векторов образуют разности возбуждений в фазических «вы(
читающих» нейронах. Совместно «вычитающие» нейроны «вы(
числяют» абсолютную величину векторной разности, представ(
ленную возбуждением «суммирующего» нейрона. Она равна се(
мантическому различию цветовых названий и определяет семан(
тическую компоненту вызванного потенциала. В то же время из(
менение конфигурации слов в качестве сенсорного события
определяет перцептивный вызванный потенциал, зависящий от
различия слов по длине. Появляясь вместе, семантический и пер(
цептивный вызванные потенциалы создают перекрывающиеся
негативности. Разделить их позволяет многомерное шкалирова(
ние матрицы их амплитуд.

Аналогичные механизмы действуют и при назывании эмо(
ций. Для большей конкретности рассмотрим результаты экспе(
риментов с заменой эмоциональных выражений лиц, а также
данные, полученные при замене соответствующих названий эмо(
ций. Черты лица на входе кодируются детекторами ориентаций
линий в поле 17 зрительной коры. Комбинации детекторов ори(
ентаций линий создают четыре нейрона(предетектора, представ(
ляющие наклоны бровей и углов рта, а также их суммарные ха(
рактеристики. Детекторы специфических выражений эмоций,
известные под названием «гностических единиц», локализуются
в зрительной области височной коры, образуя карту памяти эмо(
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где «ONp» и «OFFp» — фазические нейроны в p(м предетекторе,
реагирующие на различие стимулов Si и Sj.

Различие между последовательно сменяющимися стимулами
вычисляются в фазических нейронах. Изменение возбуждения в
каждом предетекторе измеряется при помощи двух фазических
нейронов. «ON»(нейрон генерирует спайки, когда возбуждение в
предетекторе возрастает, а «OFF»(нейрон отвечает спайковым
разрядом при снижении уровня возбуждения в данном предетек(
торе. Форма реакций «ON»( и «OFF»(нейронов представлена ко(
локолообразной кривой, следующей за изменением стимула.
«ON»( и «OFF»(нейроны работают по принципу «или(или», со(
вместно измеряя абсолютную величину изменения возбуждения
предетектора.

4. Вычисление суммарного различия «суммирующим» нейроном.

SUM = Σ 
n

p=1
(«ONp» + «OFFp»),

где SUM — общее число спайков, генерируемых во всех «ON»( и
«OFF»%нейронах ансамбля предетекторов при замене стимула Si

стимулом Sj.
Фазические «ON»( и «OFF»(нейроны, «измеряющие» изме(

нения возбуждения в каждом предетекторе, конвергируют на
«суммирующем» нейроне, который «измеряет» общее изменение
возбуждения во всех предетекторах. Эта сумма изменений воз(
буждения предетекторов представляет собой абсолютную вели(
чину разности векторов возбуждения предетекторов, вычислен(
ную в «сити(блок» метрике.

5. Генерация вызванного потенциала определяется суммой
спайков «ON»% и «OFF»%нейронов, «измеряемых» «суммирующим»
нейроном.

amp = С · Sum,
где amp — амплитуда негативного пика вызванного потенциала,

С — коэффициент преобразования спайков в негативную
волну вызванного потенциала,

Sum — общее число спайков нейрона, «суммирующего»
вклады фазических «ON»( и «OFF»(нейронов ансамбля предетек(
торов.

Реакции фазических «ON»( и «OFF»(нейронов поступают на
«суммирующий» нейрон, разряд которого определяется измене(

1. Избирательная настройка детектора.

dij = (F
→

i, C
→

j) = |F
→

i | |C
→

j | cos Aij ,

где dij — возбуждение j%го детектора, равное скалярному произ(
ведению i(го вектора возбуждения F

→
i и вектора синаптических

связей C
→

j   j%го детектора.
Внешние стимулы кодируются равными по длине векторами

возбуждения предетекторов. Вектор возбуждения предетекторов,
воздействуя на детекторы с равными по длине векторами синап(
тических связей, вызывает в каждом детекторе реакцию, равную
скалярному произведению действующего вектора возбуждения
на вектор его синаптических связей.

Детектор, вектор синаптических связей которого совпадает
по направлению с вектором возбуждения, оказывается макси(
мально активированным и представляет внешний стимул на кар(
те детекторов.

2. Вычисление перцептивного различия при внезапной смене
стимулов.

dij = |F
→

i  – F
→

j |,

где dij —воспринимаемое различие между стимулами Si и Sj,
F
→

i  — вектор возбуждения, вызванный в предетекторах сти(
мулом Si,

F
→

j  — вектор возбуждения, вызванный в предетекторах сти(
мулом Sj,

|F
→

i  – F
→

j | — абсолютная величина разности векторов возбуж(
дения.

Различия между пространственно разделенными, но одно(
временно действующими стимулами равно абсолютной величине
разности представляющих их векторов возбуждения предетекто(
ров. Изменения возбуждения в каждом предетекторе измеряются
в тонических разностных нейронах.

3. Вычисление перцептивного различия в  фазических «ON»( и
«OFF»%нейронах при замене.

«ONp» = | fip – fjp | [(1 − exp(−k1t)) − (1 − exp(−k2 t))], k1 > k2,

«OFFp» = | fip – fjp | [(1 − exp(−k1 t)) − (1 − exp(−k2 t))], k1 < k2,
p = 1, 2, …, n,
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тикуляции. В результате генерируется численная оценка перцеп(
тивного различия.

Перейдем теперь к вычислению семантических различий и
семантического вызванного потенциала.

8. Генерация вектора возбуждения детекторов.
Вычисление семантических различий требует подключения

долговременной памяти; для этого, в свою очередь, необходим
анализ свойств детекторной карты. Вызывая вектор возбуждения
в предетекторах, стимул создает на детекторной карте вектор воз(
буждения, компонентами которого являются возбуждения от(
дельных детекторов.

D
→

i = [(F
→

i, C
→

1), (F
→

i, C
→

2), …, (F
→

i, C
→

n)],

где D
→

i — вектор возбуждения детекторов, вызванный стимулом Si;
(F

→
i, C

→
j) — возбуждение j%го детектора, равное скалярному

произведению вектора возбуждения F
→

i и вектора синаптических
связей C

→
j.

9. Переход от детекторной карты к карте долговременной па%
мяти. Формирование нейронов памяти происходит под влияни(
ем векторов возбуждения детекторов. Оно связано с образовани(
ем на нейроне памяти синаптических контактов, веса которых
прямо пропорциональны компонентам вектора возбуждения де(
текторов.

K
→

i = D
→

i,

где K
→

i — вектор синаптических связей на i(м нейроне долго(
временной памяти,

D
→

i — вектор возбуждения детекторов, вызванный i%м сти(
мулом.

Нейрон памяти хранит информацию о стимуле в форме век(
тора весов своих синаптических связей. Карта памяти образована
нейронами с разными векторами весов синаптических контактов.

10. Запечатление стимула определяется резервным нейроном
памяти, максимально активирующимся на входе.

Mi = D
→

i ⇒ K
→

i,

где Mi — нейрон памяти, приобретающий вектор синаптических
связей K

→
i под влиянием стимула Si посредством вектора возбуж(

дения детекторов D
→

i.

нием вектора возбуждения предетекторов при замене одного сти(
мула другим. Спайковый разряд «суммирующих» нейронов на
действие сменяющих друг друга стимулов определяет амплитуду
вызванного потенциала.

6. Вербальная оценка перцептивного различия связана с перехо%
дом от скалярной величины Sum возбуждения «суммирующего» ней%
рона к векторному представлению этого различия.

Такой переход достигается введением фоновоактивного ней(
рона, из возбуждения которого вычитается возбуждение «сумми(
рующего» нейрона:

G
→
 = (sum, 1− sum),

где G
→
 — вектор различия,

sum — возбуждение «суммирующего» нейрона,
1 − sum — остаточное возбуждение фоновоактивного нейрона.
Таким образом, различие Sum преобразуется в вектор раз(

личия G
→
, нормированный в «сити(блок» метрике. Переход к евкли(

довой метрике реализуется механизмом нейрональной адаптации.

7. Вектор перцептивного различия G
→
 действует на набор де%

текторов различий, обладающих разными, но равными по длине век%
торами синаптических связей.

Селективный детектор различия Di «вычисляет» скалярное
произведение вектора различия и вектора синаптических связей
данного детектора различия dij:

Dif(dij) = (G
→

i, H
→

j),

где G
→

i — вектор различия,
H
→

j  — вектор синаптических связей данного детектора раз(
личия,

Dif (dij) — возбуждение j%го детектора различия.
Перцептивное различие специфицирует максимально воз(

бужденный детектор различия. В процессе обучения каждый де(
тектор различия связывается с определенным семантическим
нейроном, представляющим данное различие в числовой сим(
вольной форме. Семантические нейроны числовых значений по(
тенциально связаны с разными командными нейронами, но под
влиянием инструкции давать численную оценку различия семан(
тический нейрон активирует адекватный командный нейрон ар(
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наптический контакт на каждом нейроне памяти, связывающий
его с семантическим нейроном, равен возбуждению данного ней(
рона памяти в момент образования синапса. Таким образом, воз(
буждение семантического нейрона создает на карте памяти век(
тор возбуждения, равный исходному вектору возбуждения нейро(
нов на карте памяти.

W
→

ij = M
→

i,

где M
→

i — вектор возбуждения на карте памяти,

W
→

ij — вектор синаптических связей, созданный вектором
возбуждения памяти M

→
i на j(м семантическом нейроне.

Одновременно вектор W
→

i j представляет множество синап(
тических контактов, связывающих j(й семантический нейрон с
нейронами долговременной памяти, образующими вектор воз(
буждения памяти M

→
i. Таким образом, вектор возбуждения памяти

может быть вызван по схеме «снизу(вверх» стимулом на входе по(
средством вектора возбуждения предетекторов и вектора возбуж(
дения детекторов, а также «сверху(вниз» посредством символа,
активирующего семантический нейрон.

14. Операция создания вектора возбуждения на карте нейронов
памяти по схеме «снизу%вверх».

M
→

i = [(D
→

i, K
→

1), (D
→

i, K
→

2),…,(D
→

i, K
→

n)],

где M
→

i — вектор возбуждения на карте памяти, вызванный i(м
стимулом,

D
→

i — вектор возбуждения детекторов, вызванный стимулом Si,

K
→

j — вектор синаптических связей j(го нейрона памяти,
j =1, 2, …, n.

15. Операция создания вектора возбуждения на карте нейронов
памяти по схеме «сверху%вниз».

M
→

i = (Ij, W
→

i j),

где Ij — возбуждение j(го семантического нейрона,

W
→

i j — вектор синаптических весов от j(го семантического
нейрона к нейронам памяти,

M
→

i — вектор возбуждения нейронов памяти, вызванный воз(
буждением i(го семантического нейрона.

11. Ответ нейрона памяти на предъявленный стимул.
После того как нейрон памяти сформировался, он участвует

в опознании стимулов. Последнее происходит, когда стимул на
входе генерирует детекторный вектор возбуждения, совпадаю(
щий с вектором синаптических связей данного нейрона.

Mi = (D
→

i, K
→

i),

где Mi — возбуждение нейрона памяти, сформированное ранее
стимулом Si,

D
→

i  — вектор возбуждения детекторов, вызванный повторным
нанесением стимула Si,

K
→

i — вектор синаптических связей нейрона памяти Mi, воз(
никший при первоначальном нанесении стимула Si,

(D
→

i, K
→

i) — скалярное произведение вектора возбуждения де(
текторов и вектора синаптических связей нейрона памяти Mi.

Если возбуждение нейрона памяти выше порогового уровня,
то стимул Si опознается как знакомый.

12. Возникновение вектора возбуждения на карте долговремен%
ной памяти.

Вектор возбуждения детекторов действует не на один нейрон
памяти, а на популяцию нейронов, образующих нейронную кар(
ту памяти. В результате действия стимула Si на карте нейронов
памяти образуется вектор возбуждения, компонентами которого
являются возбужденные нейроны памяти.

M
→

i = [(D
→

i, K
→

1), (D
→

i, K
→

2),…,(D
→

i, K
→

n)],

где M
→

i — вектор возбуждения памяти, вызванный на карте ней(
ронов памяти стимулом Si,

D
→

i — вектор возбуждения детекторов, вызванный стимулом Si,
K
→

j — вектор синаптических связей j%го нейрона памяти,
j = 1, 2, …, n,

(D
→

i, K
→

j) — скалярное произведение вектора возбуждения де(
текторов, вызванного i%м стимулом, и вектора синаптических
связей j%го нейрона памяти.

13. Формирование двухсторонних связей между семантическим
нейроном и нейронами памяти.

Синаптические контакты на семантическом нейроне равны
по своему весу возбуждениям нейронов на карте памяти. Си(
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Mjp — возбуждение p(го нейрона памяти при действии j(го
символа,

(1 − exp(−k1 t)) — экспоненциальный рост возбуждающего
постсинаптического потенциала,

(1 − exp(−k2t)) — экспоненциальный рост тормозного пост(
синаптического потенциала.

Таким образом, «ON»(нейрон генерирует спайки, если воз(
буждение данного нейрона памяти возрастает. «OFF»(нейрон ге(
нерирует спайки при снижении возбуждения нейрона памяти.

18. Трансформация спайков, генерируемых «ON»% и «OFF»%ней%
ронами, в амплитуду семантического вызванного потенциала.

Выходы «ON»( и «OFF»%нейронов суммируются в «суммиру(
ющих» нейронах, спайковый разряд которых является мерой се(
мантического различия. Разряд «суммирующих» нейронов при(
водит к выходу из них калия и деполяризации клеток глии, опре(
деляющей амплитуду негативного пика вызванного потенциала.
Таким образом, вызванный потенциал на смену символов служит
мерой семантического различия:

Sum = Σ 
n

p=1
(«ONp» + «OFFp»),

где Sum — общее число спайков в «ON»( и «OFF»(нейронах, оп(
ределяющих разряд «суммирующего» нейрона.

A = C · Sum,

где А — амплитуда семантического вызванного потенциала,
С — коэффициент преобразования спайков сигнала разли(

чия в амплитуду потенциала семантического различия.
При этом необходимо учитывать вызванный потенциал на

смену конфигураций стимулов.

Итак, численные оценки семантических различий и ампли(
туды семантических вызванных потенциалов на внезапную заме(
ну символов возникают из различий векторов возбуждения памя(
ти. Последние вызываются сменяемыми символами, действую(
щими через семантические нейроны на карту нейронов памяти
по схеме «сверху(вниз». Спайковые разряды, возникающие в
«ON»( и «OFF»(нейронах, складываются в «суммирующих» ней(
ронах, спайковый разряд которых определяет семантическое раз(
личие. Спайковый разряд превращается в негативный пик выз(

16. Вычисление семантического различия между символами в
результате последовательной смены векторов возбуждения на кар%
те памяти.

Семантическое различие равно абсолютной величине разно(
сти векторов возбуждения памяти, создаваемых сменяемыми
символами:

dij = |M
→

i – M
→

j |,

где dij — семантическое различие между i(м и j(м символами,
M

→
i — вектор возбуждения памяти, вызванный i(м символом,

M
→

j  — вектор возбуждения памяти, вызванный j(м символом.

17. Семантическое различие при внезапной смене одного симво%
ла другим осуществляется в фазических «ON»% и «OFF»%нейронах.

Отдельный нейрон памяти при действии i(го символа харак(
теризуется возбуждением Mip, где p — номер нейрона памяти, а
при действии j(го символа — возбуждением Mjp. Отдельный ней(
рон памяти связан с «ON»%нейроном параллельно через возбуж(
дающий и тормозный синапсы таким образом, что скорость экс(
поненциального нарастания возбуждения больше таковой для
торможения.

«ONp» = (| Mip – Mjp |) [(1 − exp(−k1t)) − (1 − exp(−k2 t))], k1 > k2,

где «ONp» — p(й отдельный «ON»(нейрон,
Mip — возбуждение p(го нейрона памяти при действии i(го

символа,
Mjp — возбуждение p(го нейрона памяти при действии j(го

символа,
| Mip – Mjp | — абсолютная величина разности возбуждений

p(го нейрона памяти при смене i(го символа на j(й символ,
(1 − exp(−k1 t)) — экспоненциальный рост возбуждающего

постсинаптического потенциала в p(м «ON»(нейроне,
(1 − exp(−k2 t)) — экспоненциальный рост тормозного пост(

синаптического потенциала в p(м «ON»(нейроне.

«OFFp» = (| Mip – Mjp |) [(1 − exp(−k1t)) − (1 − exp(−k2 t))], k1 < k2,

где «OFFp» — возбуждение «OFF»(нейрона,
Mip — возбуждение p(го нейрона памяти при действии i(го

символа,
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Глава 3. Векторное кодирование
в условном рефлексе

3.1. Синаптический механизм
условного рефлекса
Сферическая модель когнитивных процессов предполагает,

что в нейронных сетях реализуется векторное кодирование. Вер(
немся к рассмотрению понятия «нейронный ансамбль», обозна(
чающего группу нервных клеток, получающих общий входной
сигнал и конвергирующих хотя бы на одном нейроне. При дей(
ствии внешнего раздражителя в каждом нейроне ансамбля возни(
кает разное по интенсивности возбуждение. В результате нейрон(
ный ансамбль как целое характеризуется определенной комбина(
цией возбуждений, которая и представляет действующий раздра(
житель в нервной системе. Такая комбинация возбуждений обра(
зует вектор возбуждения. Обобщая, можно сказать, что внешний
стимул представлен в нервной системе не скалярной величиной,
а вектором возбуждения, компонентами которого являются воз(
буждения отдельных нейронов нейронного ансамбля. Понятие
«нейронный ансамбль» распространяется и на группу рецепто(
ров, имеющих общий вход и конвергирующих на одном нейроне.
В этом случае, соответственно, можно говорить о векторе возбуж(
дения рецепторов. Особенностью ансамбля рецепторов является
взаимное перекрытие их характеристик. В результате рецептор(
ный ансамбль образует неортогональный базис. На следующем
уровне из комбинации сигналов рецепторов за счет участия как
возбудительных, так и тормозных синапсов формируется ортого(
нальная система нейронного ансамбля. В этом случае внешний

ванного потенциала при участии клеток глии. Сферическая
структура семантического пространства предопределена меха(
низмом нормировки векторов возбуждения на уровне предетек(
торов.

Отвечая на вопрос о том, почему субъективные балльные
оценки семантических различий коррелируют с амплитудами
вызванных потенциалов на замену слов, следует подчеркнуть, что
и те и другие определяются работой «суммирующих» нейронов,
«измеряющих» абсолютную величину разности векторов возбуж(
дения, создаваемых семантическими нейронами на карте долго(
временной памяти.

Сферическая структура семантических пространств основы(
вается на равных по длине перцептивных векторах возбуждения,
которые определяют сферичность карты детекторов. Последняя,
в свою очередь, определяет сферичность карты памяти, на кото(
рой семантические нейроны создают векторы возбуждения как
основу семантических различий.
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При нормировке из каждого такого нейрона возникает пара еди(
ниц, в которых тормозная и возбуждающая фазы ответа инверти(
рованы. Эти парные нейроны работают по принципу «или(или»,
в результате чего нейронный ансамбль при любой стимуляции
генерирует вектор, компоненты которого представлены только
возбуждениями. Итак, при переходе от перекрывающихся харак(
теристик рецепторов к ортогональным характеристикам нейро(
нов следующего слоя за счет части тормозных синапсов возника(
ют тормозные фазы, когда генерация спайков невозможна. Что(
бы передать сигналы в тормозные фазы, происходит дуплирова(
ние нейронов и их переход к поочередному возбуждению. Благо(
даря этому, без увеличения размерности пространства, вектор,
кодирующий сигнал, всегда имеет в качестве компонент только
возбуждения.

Следующий слой — слой нейронов(детекторов, которые от(
личаются друг от друга весами своих синаптических контактов.
Эти веса образуют вектор синаптических связей постоянной дли(
ны, что может достигаться в эволюции отбором механизмов, ог(
раничивающих оптимальные значения весов этих связей. Детек(
тор суммирует попарные произведения возбуждений, приходя(
щих от предетекторов, на веса синаптических связей. Формально
это представляет собой операцию вычисления скалярного
произведения вектора возбуждения предетекторов на вектор си(
наптических связей. Избирательная активация определенного
детектора достигается при совпадении по направлению его век(
тора синаптических связей с приходящим вектором возбуждения
предетекторов. Множество детекторов, образуя поверхность ги(
персферы, кодирует стимулы местом положения максимума воз(
буждения. Информация с уровня предетекторов и детекторов мо(
жет поступать на командные нейроны исполнительных механиз(
мов, которые активируются при выработке условных рефлексов.
Остановимся на этом подробнее.

Классические эксперименты И.П. Павлова показали, что
поведенчески индифферентный раздражитель под влиянием
последующего подкрепления становится возбудителем реакции,
вызываемой ранее только действием подкрепления. При этом
условная реакция порождается также стимулами, близкими по
характеристикам к условному раздражителю. Такой эффект гене(

стимул также представлен вектором, но в ортогональной системе
координат. Длина вектора определяется интенсивностью входно(
го стимула, а ориентация вектора характеризует его качественное
своеобразие. Таким образом, интенсивность кодируется принци(
пиально иным способом, нежели другие характеристики раздра(
жения, — длиной, а не направлением вектора возбуждения. Такое
«разночтение» устраняется на следующем уровне за счет норми(
ровки векторов возбуждения, после которой интенсивность сти(
мула также представлена ориентацией вектора.

Нормировка векторов возбуждения достигается добавлени(
ем в нейронный ансамбль нейрона, активного при отсутствии
раздражения, но тормозимого действием стимула. В случае ког(
да вектор имеет две компоненты, каждому значению интенсив(
ности стимула в нейронном ансамбле ставится в соответствие
пара нейронов: один возбуждается стимулом, а другой этим сти(
мулом тормозится. В общем случае постоянство длины вектора
возбуждения достигается вычитанием из активности «шумящего»
нейрона возбуждений, возникающих в других нейронах ансамб(
ля. При отсутствии сигнала на входе длина вектора возбуждения
определяется только спонтанно активным нейроном. Присоеди(
нение возбуждений других нейронов ансамбля тормозит «шумя(
щий» нейрон, однако при этом сумма возбуждений всех элемен(
тов нейронного ансамбля остается постоянной. Таким обpазом,
длина вектора возбуждения равна сумме возбуждений элементов
нейронного ансамбля. Такая мера длины вектора несколько от(
личается от обычной меры, данной в евклидовой метрике. Как
уже говорилось, в этом случае метрику принято называть «сити(
блок» метрикой. Операции в «сити(блок» метрике свойственны
нейронным сетям, алгебраически «складывающим» возбуждения
и не имеющим структур для возведения в квадрат и извлечения
квадратного корня. Поскольку эксперименты указывают на бли(
зость к евклидовой метрике, приходится допустить наличие ней(
рональной адаптации, ограничивающей максимальные реакции
и приближающей результаты, полученные в «сити(блок» метри(
ке, к результатам, полученным в евклидовой.

Следует заметить, что нейроны после получения вкладов от
рецепторов за счет участия тормозных синапсов приобретают
характеристики, включающие возбуждающие и тормозные фазы.
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Ограничим анализ активации командного нейрона рассмот(
рением входов только от одного нейронного ансамбля. Напом(
ним, что векторы возбуждения обладают фиксированной дли(
ной, их концы лежат на поверхности сферы, и каждый внешний
стимул, создавая свою комбинацию возбуждений, имеет свой
вектор возбуждения. Набор весов пластичных синаптических
контактов, на которые воздействует вектор возбуждения, также
представляет собой вектор, но только вектор синаптических свя(
зей. В каждом синапсе пресинаптическое возбуждение умножа(
ется на вес синапса, который определяется плотностью рецепто(
ров на участке постсинаптической мембраны. В результате воз(
никает элементарный постсинаптический потенциал. Команд(
ный нейрон суммирует эти элементарные потенциалы, генери(
руя комплексный постсинаптический потенциал, который равен
сумме попарных произведений пресинаптических возбуждений
и синаптических весов. Такая сумма представляет собой скаляр(
ное произведение двух векторов: вектора возбуждения, коди(
рующего стимул, и вектора синаптических связей, представляю(
щего набор пластичных синапсов. Выше скалярное произведе(
ние векторов было выражено через их компоненты, однако его
можно представить как произведение длин этих векторов на ко(
синус угла между ними. Если длины векторов фиксированы, то
скалярное произведение зависит только от угла между вектора(
ми. Когда вектор возбуждения и вектор синаптических связей
совпадают по направлению, скалярное произведение достигает
максимума (cos = 1). Когда вектор возбуждения ортогонален век(
тору синаптических связей, скалярное произведение равно нулю
(cos = 0).

Вектор возбуждения, возникающий при действии внешнего
стимула, параллельно воздействует на самые разные командные
нейроны, не вызывая безусловной реакции в связи со слабостью
их пластичных синапсов. Если же за вектором возбуждения следу(
ет подкрепление, адресованное командному нейрону, управляю(
щему этим безусловным рефлексом, то пластичные синапсы уве(
личивают свои веса пропорционально поступающим на них пре(
синаптическим возбуждениям. Чем сильнее пресинаптическое
возбуждение, тем больше прирост веса данного синапса. Если же
пресинаптическое возбуждение меньше исходного веса синапса,

рализации условного раздражителя традиционно связывается с
иррадиацией возбудительного процесса. В настоящее время в
связи с прогрессом внутриклеточной регистрации открывается
возможность объяснить образование условного рефлекса и эф(
фект его генерализации на клеточном и синаптическом уровнях.

В процессе формирования условного рефлекса важная роль
принадлежит гиппокампу, нейроны новизны которого участвуют
в образовании следов памяти. Уровень активации гиппокампа
можно контролировать, регистрируя сопротивление кожи к элек(
трическому току. Сочетая оптимальный уровень активности гип(
покампа с нанесением сложных зрительных стимулов, можно су(
щественно улучшить память и усвоение школьных дисциплин
подростками (Mangina, Beuzeron%Mangina, 2004). Прямым доказа(
тельством того, что активация гиппокампа способствует улучше(
нию запоминания, служат данные, полученные при локальном
внутрицеребральном электрическом раздражении этой структу(
ры при поиске у пациентов очага эпилептической активности
(Mangina, Beuzeron%Mangina, 1996). В процессах улучшения учеб(
ных способностей важную роль играет префронтальная кора, вза(
имодействующая с гиппокампом. Это обнаруживается в сопут(
ствующем такому улучшению увеличении негативных волн выз(
ванного потенциала префронтальной коры и гиппокампа, свя(
занном с оптимизацией функций холинэргической системы моз(
га (Соколов, Незлина, 2003а, б).

Управление поведенческими реакциями происходит при
участии командных нейронов. Под командным нейроном пони(
мается интернейрон, своими аксонами непосредственно связан(
ный с определенным пулом мотонейронов и контролирующий
соответствующую поведенческую реакцию. Прямое раздражение
командного нейрона вызывает целостный поведенческий акт
или его отдельный фрагмент. В то же время командный нейрон
через синапсы на своих дендритах получает сенсорную информа(
цию, представленную векторами возбуждений отдельных ней(
ронных ансамблей. Кроме пластичных синапсов на командном
нейроне имеются непластичные синапсы. При выработке услов(
ных рефлексов на пластичные синапсы направлено действие ус(
ловных раздражителей, а непластичные представляют подкреп(
ление (Соколов, Незлина, 2007).
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ближе их вектор возбуждения к вектору возбуждения условного
раздражителя. Другими словами, чем больше сходство диффе(
ренцировочного раздражителя с условным раздражителем, тем
больший постсинаптический потенциал он вызовет. Таким обра(
зом, степень генерализации условного раздражителя определяет(
ся сходством векторов возбуждения условного и дифференциро(
вочных стимулов. Постсинаптический потенциал командного
нейрона, достигая порога генерации потенциалов действия, вы(
зывает спайки, распространяющиеся по аксонам на пул мото(
нейронов, определяющих поведенческие проявления. В связи с
тем что порог генерации потенциалов действия флуктуирует, по(
веденческая реакция на условный раздражитель возникает с не(
которой вероятностью, которая характеризует амплитуду постси(
наптического потенциала. Вероятности ответов на дифференци(
ровочные раздражители тем ниже, чем больше отличие их векто(
ров возбуждения от вектора синаптических связей командного
нейрона. Это означает, что по завершении выработки условного
рефлекса в командном нейроне формируется вектор синаптичес(
ких связей, совпадающий с вектором возбуждения данного ус(
ловного раздражителя. Вероятности ответов на условный и диф(
ференцировочные раздражители равны скалярным произве(
дениям их векторов возбуждения и сформированного под влия(
нием условного стимула вектора синаптических связей.

Многократно повторяя выработку рефлекса с использовани(
ем последовательно разных дифференцировочных раздражите(
лей в качестве условных, можно сформировать матрицу смеше(
ния, ячейками которой будут вероятности ответов, равные ска(
лярным произведениям векторов возбуждения и соответствую(
щих им векторов синаптических связей. Такая матрица содержит
информацию о векторах возбуждения данного набора стимулов,
которые можно вычислить из нее посредством метода факторно(
го анализа. При этом нагрузки отдельных факторов будут соот(
ветствовать отдельным компонентам векторов возбуждения, т.е.
активациям элементов нейронного ансамбля при действии соот(
ветствующих раздражителей. После того как найдены векторы
возбуждения, представляющие стимулы в геометрическом прост(
ранстве, проверяется сферичность последнего, которой соответ(
ствует равенство длин векторов возбуждения. Затем контролиру(

то последний уменьшается, пока не станет равен этому возбуж(
дению. Синапс, не получивший пресинаптического возбужде(
ния, под влиянием подкрепления ослабевает.

Механизм «подстройки» весов синапсов под силу преси(
наптических возбуждений в общем виде можно представить сле(
дующим образом. Молекулы постсинапатических рецепторов
могут находиться в двух состояниях: фосфориллированном и де(
фосфориллированном. Пресинаптический медиатор, связываясь
с фосфориллированными рецепторами, открывает связанные с
ними ионные каналы. Сумма токов, протекающих в каналах, об(
разует элементарный постсинаптический ток; кроме того, при(
соединение трансмиттера к белку рецептора делает его нечув(
ствительным к действию фосфатазы. Дефосфориллируются ак(
тивные молекулы, не подвергнутые действию трансмиттера.
Молекулы медиатора, не открывая каналы «спящих» (дефосфо(
риллированных) рецепторов, делают их чувствительными к дей(
ствию протеинкиназ. Подкрепление вызывает вход кальция в
клетку, который активирует протеинкиназы. Под воздействием
последних «спящие» дефосфориллированные молекулы стано(
вятся фосфориллированными (активными). Часть активируемых
пресинаптически фосфориллированных рецепторов под дей(
ствием фосфатаз дефосфориллируется. Чем интенсивнее преси(
наптическое воздействие, тем больше трансмиттер увеличивает
количество молекул протеинкиназ. В тех синапсах, где преси(
наптическое воздействие слабее, доминирует фосфатаза и число
активных рецепторов уменьшается. Таким образом, веса синап(
сов, получающих интенсивное пресинаптическое воздействие,
растут, а веса синапсов, получающих слабое пресинаптическое
воздействие, снижаются. Происходит подстройка вектора синап(
тических связей под пресинаптический вектор возбуждения. При
повторных подкреплениях условного раздражителя вектор
синаптических связей командного нейрона начинает совпадать с
вектором возбуждения, вызванным этим раздражителем. В ре(
зультате скалярное произведение вектора пресинаптических воз(
буждений и вектора синаптических связей командного нейрона
достигает максимума. Это определяет максимальную реакцию
командного нейрона на условный раздражитель. Дифференциро(
вочные раздражители будут вызывать тем большую реакцию, чем
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ловного раздражителя, за которым следует подкрепление, и не(
подкрепляемых дифференцировочных раздражителей настройка
синаптических контактов на условный раздражитель «обостряет(
ся» вследствие того, что неподкрепляемые дифференцировочные
стимулы смещают вектор синаптических связей в направлении,
совпадающем с вектором возбуждения условного раздражителя.
Таким образом, векторная модель кодирования информации в
нервной системе позволяет объяснить формирование условного
рефлекса перестройкой синаптических связей в отдельных ко(
мандных нейронах.

Согласно этой модели, в общей форме процесс выработки
условного рефлекса происходит следующим образом. На каждый
командный нейрон действует вектор возбуждения, имеющий в
своем составе компоненты f1, f2,  f3 и f4. Командный нейрон, сум(
мируя попарные произведения пресинаптических возбуждений
на синаптические веса с1, с2, с3 и с4, формально «вычисляет» ска(
лярное произведение вектора возбуждения на вектор синапти(
ческих связей. При этом все векторы возбуждения равны по дли(
не. В ходе обучения веса синаптических связей изменяются под
влиянием подкрепления, поступающего через непластичный си(
напс. Механизмом изменения веса синапса является фосфорил(
лирование(дефосфориллирование части постсинаптических ре(
цепторов, приводящее соответственно к их активации(инактива(
ции. В результате командный нейрон становится избирательно
настроенным на стимул (условный раздражитель), генерирую(
щий вектор возбуждения, который совпадает по направлению с
вектором синаптических связей. Чем ближе по ориентации век(
торы возбуждения дифференцировочных раздражителей D1 и D2

к вектору возбуждения условного раздражителя, тем большее воз(
буждение они вызывают.

Векторная модель получила подтверждение при изучении
условных рефлексов на цветовые раздражители у обезьян, грызу(
нов и рыб. Во всех этих случаях факторный анализ матриц веро(
ятностей условных рефлексов демонстрирует четырехмерное
сферическое цветовое пространство (Латанов и др., 1997). В опы(
тах на кроликах также было установлено, что четырехмерное
сферическое цветовое пространство, полученное с помощью ме(
тода условных рефлексов, совпадает со сферическим цветовым

ется совпадение скалярных произведений векторов возбуждения
и векторов синаптических связей с вероятностями ответов. Ска(
лярные произведения вычисляются из рассчитанных векторов
возбуждения с учетом того, что векторы синаптических связей
равны векторам возбуждения условных раздражителей. Далее на(
ходится коэффициент корреляции между исходной матрицей ве(
роятностей ответов (матрицей смешения) и матрицей рассчитан(
ных скалярных произведений.

Общая схема формирования условного рефлекса включает
векторное кодирование стимула и перестройку пластичных си(
напсов командного нейрона под влиянием сочетания пресинап(
тических воздействий условного сигнала с подкреплением. В ре(
зультате формируется вектор синаптических связей, совпадаю(
щий с вектором возбуждения, порождаемым условным раздра(
жителем. При этом величина постсинаптического потенциала
командного нейрона на условный раздражитель достигает макси(
мума, определяя максимальную вероятность возникновения
условной реакции. Эффект генерализации этого ответа опреде(
ляется близостью вектора возбуждения дифференцировочного
раздражителя к вектору возбуждения условного стимула. Таким
образом, векторное представление комплекса возбуждений, вы(
зываемых стимулом, в сочетании с векторным описанием комби(
нации синаптических контактов командного нейрона позволяет
охватить в русле единого подхода выработку условного рефлекса
и дифференцировку раздражителей.

Условный рефлекс характеризуется пластичностью: он угаса(
ет, если условный раздражитель перестает подкрепляться. При
этом рекрутирование «спящих» рецепторных молекул прекра(
щается, поскольку не происходит активация протеинкиназ, уча(
ствующих в фосфориллировании рецепторов. Вместе с тем дей(
ствие фосфатаз на активные молекулы не сокращается, и число
«спящих» молекул возрастает за счет дефосфориллирования ак(
тивных молекул. Снижение плотности активных молекул означа(
ет ослабление синаптической связи. Чем больше пресинаптичес(
кое возбуждение, тем больше уменьшается вес синапса. В терми(
нах векторной модели это объясняется изменением ориентации
вектора синаптических связей командного нейрона в результате
неподкрепления условного раздражителя. При чередовании ус(
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мулов можно наблюдать обострение характеристик постстимуль(
ных гистограмм в корковых нейронах, отражающее их актив(
ность. Это говорит о том, что, с одной стороны, усиливается воз(
буждение центральной зоны рецептивного поля этих нейронов, а
с другой — усиливается тормозный процесс на его периферии.
Комбинация этих эффектов приводит к тому, что зона возбужде(
ния постстимульной гистограммы становится более узкой. Такое
«обострение» противоположно процессу привыкания, при кото(
ром амплитуда пика постстимульной гистограммы снижается, а в
ее тормозных участках появляются потенциалы действия.

Детекторы не обнаруживают полного привыкания, оно ока(
зывается частичным. Такое частичное привыкание проявляется и
при регистрации вызванных потенциалов у человека. Рассмот(
рим N100, который состоит из специфической и неспецифичес(
кой компонент. При повторении стимула неспецифическая часть
N100 угасает в соответствии с динамикой угасания кожно(галь(
ванической реакции, тогда как специфическое звено устойчиво
сохраняется. Совпадение динамики угасания неспецифической
части N100 с динамикой угасания кожно(гальванической реак(
ции свидетельствует об участии механизма ориентировочной ре(
акции, активационный компонент которой отключается с утра(
той новизны сигнала (Соколов, 2003). Сравнение угасания неспе(
цифической компоненты N100 с частичным угасанием спайко(
вого ответа также позволяет предположить наличие общего для
них отключения механизма активации. Более сложно сопоста(
вить динамику вызванного потенциала с эффектом «обострения»
постстимульной гистограммы. Однако и здесь можно усмотреть
общий механизм посттетанической потенциации как возбужда(
ющего, так и тормозного вкладов. Этот механизм проявляется, в
частности, в том, что критическая частота слияния мельканий и
ответы на световые мелькания высокой частоты на свету выше,
чем в условиях темноты. Исходя из этого, можно предположить,
что эффект «заострения» постстимульной гистограммы обнару(
живает облегчение ответа на высокочастотное раздражение.

В настоящее время появились работы, в русле которых раз(
вивается концепция трансформации ответов детекторов в на(
правлении их локальных перестроек (Suga, 1990). Особенно инте(
ресной представляется модификация детекторных характеристик

пространством, полученным из матрицы цветовых вызванных
потенциалов. При регистрации активности корковых нейронов
кролика также обнаружилось, что сами амплитуды вызванных
потенциалов определяются ранними спайковыми разрядами, со(
ответствующими абсолютным величинам разностей сменяющих
друг друга цветовых векторов возбуждения. Таким образом, сфе(
рическая модель цветового зрения охватывает не только перцеп(
тивные и семантические процессы, но и процессы формирова(
ния условных рефлексов (Полянский, Евтихин, Соколов, 2005).

Выше был рассмотрен механизм выработки условных реф(
лексов при участии предетекторов таламического уровня. Одна(
ко в выработке условных рефлексов могут быть задействованы и
детекторы коры. В частности, эти два пути были изучены при
выработке условных оборонительных рефлексов на акустические
стимулы. Один путь ведет от таламуса к ядрам амигдалы. При
этом вырабатываются рефлексы на элементарные звуковые раз(
дражители. Другой путь соединяет амигдалу со слуховой корой,
обеспечивая выработку условных оборонительных рефлексов на
сложные акустические раздражители (Ledoux, 1991).

Среди детекторов слуховой коры важное место занимают де(
текторы интенсивности звука. Исследования нейронов в средних
слоях первичной слуховой коры (А1) крыс показали, что кроме
специализированных детекторов, настроенных на спектральные
и временны}е аспекты акустической стимуляции, существуют де(
текторы интенсивности. Настройка этих клеток улучшается при
воздействии специфической для них интенсивности звука, что
характерно и для других детекторов. Таким образом, селектив(
ность и величина ответов детекторов интенсивности может быть
усилена так же, как это имеет место для других детекторов (Polley
et al., 2004).

3.2. «Эгоцентрическая» и «альтруистическая»
селекция в детекторных картах
Детекторы, выделяющие отдельные признаки поступающих

на рецепторы сигналов, характеризуются достаточно устойчивы(
ми избирательными характеристиками. При повторении стимула
их реакции обычно не изменяются. Однако при подаче цуга сти(
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Подводя итоги, можно сказать, что кроме генерализованной
активации(инактивации всей детекторной карты ее отдельные
ячейки подвергаются избирательной перестройке в виде сдвига
характеристической частоты, если последняя близка к частоте
условного стимула, или частичного торможения при значитель(
ном отличии этих частот. В результате такой локальной пере(
стройки детекторной карты число детекторов, близких по часто(
те к условному стимулу, возрастает, а реакции нейронов с часто(
тами, далекими от частоты условного стимула, ослабевают. Воз(
никает индуцированный процессом обучения контраст между ус(
ловным и дифференцировочным раздражителями.

Эксперименты Суга (Suga, Jun, Yunfeng, 1997) на летучих
мышах показали, что характеристические частоты корковых ней(
ронов первичной слуховой коры смещаются, приближаясь к час(
тоте условного раздражителя. Этот частотный сдвиг имеет место
только в тех случаях, когда различие между характеристической
частотой нейрона и частотой условного раздражителя не пре(
восходит определенной величины. В противном случае реакции
нейронов ослабевают. Таким образом, частота условного стимула
«рекрутирует» нейроны с близкими характеристическими часто(
тами. Подобное «рекрутирование» можно объяснить тем, что,
хотя на детекторах частоты конвергируют широкие области тала(
мических афферентов, задействованы только некоторые из них,
а именно определяющие характеристическую частоту коркового
детектора. Под влиянием подкрепления активируются «спящие»
афференты, приближая частотные характеристики детекторов к
частоте условного раздражителя. Функциональное значение та(
кого возрастания числа детекторов, представляющих условный
раздражитель, состоит в резком повышении эффективности обу(
чения. Это достигается возрастанием вклада условного раздра(
жителя в запуск реакции, управляемой командным нейроном, на
котором сосредоточены эффективные синапсы мобилизованных
дополнительно детекторов.

Продолжая исследование реорганизации акустической де(
текторной карты, Суга (Ma, Suga, 2001) перешел от детекторов,
выделяющих частотные характеристики ультразвуковых «кри(
ков» летучих мышей, к детекторам временны}х промежутков меж(
ду каналом «крика» и приходом эха сигнала, отраженного от цели

при выработке условного рефлекса. Так, нанесение звука
определенной частоты в качестве условного раздражителя, со(
провождаемого подкреплением в виде слабой электрической сти(
муляции ноги животного, приводит к тому, что ответ частотно(
специфического детектора изменяется, т.е. его характеристичес(
кая частота смещается в направлении частоты условного стимула
и одновременно возрастает амплитуда ответа. Этого не происхо(
дит, если разница между характеристической частотой и частотой
условного звука превышает некоторую критическую величину, а
также если подкрепление предшествует условному сигналу. Из(
менения детекторных характеристик сохраняются по крайней
мере в течение трех часов.

Суга (Suga, 2004) предлагает следующую модель селективной
перестройки частотно(специфических детекторов. Акустический
и электрокожный сигналы достигают соответственно первичной
слуховой и первичной соматосенсорной коры. Отсюда эти сигна(
лы через ассоциативную кору поступают в амигдалу. При ассоци(
ации звука и электрокожного стимула происходит возбуждение
холинэргических ядер переднего мозга. При повышении содер(
жания ацетилхолина в слуховой коре происходит специфическая
в отношении условного раздражителя перестройка характеристик
детекторов. Затем по кортикофугальным путям эти изменения
передаются в подкорковые слуховые ядра. Таким образом, детек(
торная карта «подстраивается» под условный раздражитель. Эту
подстройку принято называть «эгоцентрической селекцией».
«Эгоцентризм» заключается в том, что число детекторов, селек(
тивно настроенных на условный раздражитель, возрастает только
на пути передачи условного стимула, в то время как активность
детекторов, не совпадающая с его частотой, частично тормозит(
ся. Фокальное электрическое раздражение коры также вызывает
сдвиг характеристической частоты, сходный с наблюдаемым при
ассоциации звука с электрокожным раздражением. Нанесение на
слуховую кору агониста тормозного медиатора ГАМК приводит к
тому, что ответ как корковых, так и подкорковых нейронов осла(
бевает, а их характеристики при стимуляции коры и выработке
условного рефлекса перестают изменяться. Ослабление при этом
ответов нейронов заднего двухолмия означает, что кора по
кортикофугальным путям перестает усиливать их реакции.



96 97

нанесение антагониста ГАМК рецепторов на область с плотной
«упаковкой» детекторов превращает центрифугальный («альтру(
истический») сдвиг частоты в центрипитальную («эгоцентричес(
кую») модификацию, когда соседние нейроны приобретают ха(
рактеристики стимулируемого нейрона. «Эгоцентрическая» мо(
билизация увеличивает эффективность ответа за счет увеличения
числа селективных нейронов. Центрифугальный («альтруисти(
ческий») эффект повышает различительную чувствительность
нейрона, отдаленного от места стимуляции.

Перестройка детекторной карты в процессе выработки ус(
ловных рефлексов является важным механизмом дифференциа(
ции условных раздражителей. Если «эгоцентрическая» пере(
стройка увеличивает вклад условного сигнала, то «альтруистичес(
кая» обеспечивает потенциальный эффект дифференцировочных
раздражителей, способствуя генерализации условного рефлекса.

3.3. Механизм генерации
пейсмекерных колебаний
Одним из факторов, определяющих эффективность дей(

ствия условного раздражителя, являются регулярные эндогенные
колебания мембранного потенциала, которые принято называть
пейсмекерными потенциалами (Alving, 1968). Эти потенциалы
характеризуются синусоидальной формой и широким частотным
диапазоном — от 0,1 до 200 Гц. Представленность пейсмекерных
потенциалов в отдельных клетках позволяет говорить о них как о
принципиально распределенной системе мозга.

Ионные механизмы пейсмекерной активности определяются
взаимодействием калиевых и кальциевых ионных каналов с уров(
нем мембранного потенциала клетки. Когда мембранный потен(
циал сдвинут в сторону деполяризации на величину, близкую к
порогу открытия кальциевых каналов, открываются только наи(
более чувствительные из них. Это ведет к входу ионов кальция в
клетку и еще большей деполяризации, дополнительно приводя(
щей к открытию менее чувствительных кальциевых каналов. Та(
ким образом, деполяризация, вызванная открытием кальциевых
каналов, образует положительную обратную связь в отношении
их последующего запуска. Когда концентрация кальция в клетке

(летящего насекомого) или препятствия. Каждый детектор вре(
менного интервала селективно настроен на его определенную
длительность в диапазоне от 1 до 13 мс с шагом дискриминации
1 мс. Детекторы времени не отвечают на отдельные звуковые по(
сылки, будь то «крик», или отраженное эхо. Для их возбуждения
нужны два сигнала — «крик» и его эхо. Чтобы отличить последо(
вательность «крик — эхо» от случайной последовательности зву(
ков, «крик» модулирован по частоте и содержит еще вторую, тре(
тью и четвертую гармоники. Приходящее эхо также содержит эти
гармоники, в разной степени ослабленные их разным поглоще(
нием. Состав содержащихся в эхе гармоник определяет отражаю(
щие свойства материала препятствия или цели. Но кроме того
нейроны различаются по селективному времени задержки между
первой и другими гармониками. В слуховой коре летучей мыши
существует три группы нейронов, избирательно реагирующих на
комбинации Н1 → Н2, Н1 → Н3, Н1 → Н4 (индексы соответствуют
номерам гармоник). При этом первая гармоника соответствует
только «крику», а вторая, третья и четвертая — приходу эха. Та(
ким образом, задержка между «криком» и эхом измеряется парал(
лельно в трех частотных диапазонах. Указанные три класса ней(
ронов являются детекторами интервалов времени между «кри(
ком» и эхом, реагируя только на специфическое для данного де(
тектора время задержки.

Цепочка детекторов времени локализована в антерокаудаль(
ном направлении коры летучей мыши, образуя карту, где каждо(
му детектору соответствует определенное расстояние до цели.
Электрическая стимуляция нейронов разных корковых зон вызы(
вает разные эффекты. В зонах, где нейроны «упакованы» плотно,
в результате электрической стимуляции частотные характеристи(
ки соседних нейронов сдвигаются в направлении удаления от ча(
стоты стимулируемого нейрона. Такой сдвиг может быть назван
«альтруистическим». В результате контраст между нейронами
увеличивается. В зонах, где нейроны «упакованы» неплотно, про(
исходит «эгоцентрический» сдвиг. Соседние нейроны приобрета(
ют частотную характеристику стимулируемого нейрона. Различие
в реорганизации детекторной карты, зависящее от плотности
«упаковки» детекторов, определяется количеством тормозных
интернейронов. В более плотной «упаковке» их больше, поэтому
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Выше был рассмотрен случай, когда частота пейсмекерных
потенциалов в разных нейронах была одинаковой, но сдвинутая
по фазе активность и «перезапуск» делали ее на некоторое время
синфазной. Этот случай позволяет предложить новое объяснение
описанной рядом авторов синфазности колебаний фокальных
потенциалов и групп спайков в разных участках мозга в случае,
когда детекторные характеристики этих нейронов имеют общие
свойства. Обычно данный эффект объясняют межнейронными
связями. С точки зрения распределенного пейсмекерного меха(
низма, когда в каждом элементе имеется свой пейсмекер, все
нейроны, получающие сигнал параллельно, в результате «переза(
пуска» в течение некоторого промежутка времени начинают ра(
ботать синфазно. Результатом одновременной работы нейронов
является повышенный выход калия, приводящий к деполяриза(
ции глиальных клеток в окрестности синфазно работающих ней(
ронов. Вследствие этого амплитуда фокального потенциала, оп(
ределяемая частотой пейсмекера, возрастает. Наличие рассмот(
ренной выше связи является подтверждением того, что экстрак(
леточно регистрируемые спайки одного из таких нейронов син(
фазны с колебаниями фокального потенциала. При разной
частоте пейсмекерных колебаний в разных нейронах возможны
два варианта. Первый вариант: в результате «перезапуска» и син(
хронизации частота и фаза пейсмекерных потенциалов остаются
одинаковыми. Для этого варианта справедливы утверждения,
сделанные при рассмотрении пейсмекерных нейронов с одина(
ковой частотой. Второй вариант, требующий специального ана(
лиза, характеризуется тем, что частота пейсмекеров различна и
перезапуск ее не изменяет, однако определяет общую начальную
фазу этих колебаний. В результате происходит их наложение, со(
здающее сложный фокальный потенциал, форма которого зави(
сит от состава частот пейсмекерных волн. Если эти частоты очень
близки, то фокальный ответ, как и в случае равных частот, опре(
деляется синфазностью колебаний. Чем больше различие по час(
тоте между отдельными колебаниями, тем сложнее форма фо(
кального потенциала. Кроме того, форма фокального потенциа(
ла зависит и от амплитуды каждой частотной составляющей.

Теперь от описания фокального потенциала, зависящего от
начальной фазы разных по частоте пейсмекерных колебаний,

достигает определенного значения, включается обратная отрица(
тельная связь, активирующая кальцийзависимые калиевые кана(
лы. Выход калия из клетки ведет к развитию гиперполяризации,
которая, в свою очередь, останавливает открытие кальциевых ка(
налов. Это прерывает кальциевый ток, усиливая эффект гиперпо(
ляризации, вызванной выходом калия. Снижение концентрации
кальция в клетке ведет к закрытию кальцийзависимых калиевых
каналов и развитию деполяризации до уровня, при котором воз(
можно открытие кальциевых каналов и начало нового цикла. При
рассмотрении ионного механизма пейсмекерной активности сле(
дует учитывать механизм поддержания постоянного уровня каль(
ция и калия в клетке. Это связано с выводом излишка кальция из
клетки и введением в нее недостающих ионов калия. Данные про(
цессы идут с затратой энергии, содержащейся в АТФ митохонд(
рий. В свою очередь, ресурсы АТФ возобновляются за счет глюко(
зы и кислорода, поступающих с кровью. Таким образом, поддер(
жание пейсмекерной активности требует непрерывной подачи
энергии к клетке. Зависимость пейсмекерной активности от
уровня содержания в крови кислорода и глюкозы делает ее осо(
бенно чувствительной к гипоксии и гипогликемии.

Пейсмекерный потенциал отличается высокой чувствитель(
ностью к уровню мембранного потенциала. Незначительная де(
поляризация пейсмекерного нейрона инъекцией катионов или
действием медиатора вызывает ускорение восходящей фазы
пейсмекерной волны и сдвиг фазы последующих колебаний, об(
разуя механизм «перезапуска» пейсмекерных волн. Такой «пере(
запуск» возникает и при выключении гиперполяризующего тока
или исчезновении тормозного постсинаптического потенциала.
Эффект «перезапуска» имеет важнейшее значение в объедине(
нии активности нейронов. Если сенсорный сигнал поступает на
несколько нервных клеток, работающих не синхронно, то в ре(
зультате «перезапуска» их пейсмекерная активность становится
синфазной, создавая одновременную спайковую активность.
После окончания стимула пейсмекерные волны популяции ней(
ронов снова дефазируются, и результирующая активность этих
нейронов возвращается к исходному уровню. Таким образом,
пейсмекерный потенциал, создавая синхронизированные пачки
спайков, усиливает и продлевает сенсорное воздействие.
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3.4. Пейсмекерный потенциал
в рецепторах, детекторах
и командных нейронах
Пейсмекерный потенциал как эндогенный ритмический

процесс служит усилителем возбуждающих постсинаптических
потенциалов. Это обнаруживается на рецепторном, эффектор(
ном и центральном уровнях. Примером участия пейсмекерного
потенциала в функции рецептора служат волосковые клетки кор(
тиева органа, звукочастотную избирательность которых повыша(
ет пейсмекерный механизм. На эффекторном уровне примером
действия пейсмекерного потенциала служат клетки поджелудоч(
ной железы. Секреция инсулина происходит под влиянием вхо(
дящего в них кальция в «пульсирующем» режиме, который зада(
ется их пейсмекерной активностью. Примером центрального
пейсмекерного механизма может служить тета(ритм гиппокампа.
Здесь пейсмекерный потенциал задает тета(ритм, организуя пос(
ледовательность групп спайков, разделенных интервалами мол(
чания. В этом случае пейсмекерный потенциал определяет «кван(
ты информации».

Участие пейсмекерного механизма особенно ярко представ(
лено в частотно(селективной настройке волосковых клеток кор(
тиева органа внутреннего уха млекопитающих. При совпадении
частоты звуковой стимуляции с частотой пейсмекерной активно(
сти данной волосковой клетки возникает резонансный эффект и
амплитуда ответа этой клетки возрастает. Частотная селектив(
ность волосковых клеток определяется местом их положения на
основной мембране кортиева органа. Таким образом, при возра(
стании частоты звука максимум возбуждения перемещается по
популяции волосковых клеток кортиева органа. Возрастанию ам(
плитуды ответа волосковых клеток при действии специфической
частоты звука соответствует возрастание частоты импульсации в
волокнах слухового нерва, образующих синаптические контакты
с этими клетками.

Пейсмекерный потенциал играет важную роль и при работе
цветового детектора. Цветоселективные нейроны зрительной
коры, реагирующие тоническим спайковым ответом в течение
всего времени действия стимула, характеризуются высокой цве(
товой избирательностью. Как сочетается тоническая реакция

можно перейти к характеристике вызванного потенциала. В ка(
честве исходной примем посылку о дельта(, тета(, бета− и гамма(
осцилляторах как основных типах частот пейсмекерных колеба(
ний в нервных клетках. Исходя из этого, можно рассматривать
фокальный и вызванный потенциалы как результат суммации
данных частотных составляющих после «перезапуска» пейсме(
керных колебаний. Если это так, то спектральный анализ должен
выявить в составе вызванного потенциала частотные компонен(
ты, суммировавшиеся после «перезапуска». При условии что час(
тота пейсмекерных колебаний остается прежней при изменении
фазы, спектр вызванного потенциала должен совпадать со спект(
ром фоновой ЭЭГ, которая является результатом суммации пейс(
мекерных осцилляций с разной степенью синхронизации. Имен(
но такое совпадение спектров фоновой активности и вызванного
потенциала показали исследования Басара (Basar, 1998).

Эндогенные пейсмекерные колебания могут присутствовать
в рецепторах, нейронах(детекторах, командных нейронах. Рас(
пределенность пейсмекерных потенциалов по разным отдельным
нейронам делает каждую клетку независимым осциллятором.
Вместе с тем эти независимые осцилляторы за счет «перезапуска»
фазы пейсмекерных потенциалов могут создавать «функциональ(
ный ансамбль» нейронов. Но синфазности активности элементов
функционального ансамбля недостаточно для того, чтобы соста(
вить основу гештальта. Последний возникает только при усло(
вии, что синфазность усиливает определенные входы, конверги(
рующие на гностическом нейроне (Cоколов, 1996).

Таким образом, вызванный потенциал определяется, с одной
стороны, вовлечением в реакцию специфических клеток (рецеп(
торов, детекторов, гностических единиц, командных нейронов),
а с другой — теми ритмическими составляющими, которые орга(
низуют их возбуждения. Здесь мы снова встречаемся с проблемой
соотношения вектора возбуждения, представляющего стимул в
нервной системе, и ритмикой возбуждения, определяющей эф(
фективность такого вектора за счет резонансных механизмов при
синаптической передаче. Следовательно, комбинация возбужде(
ний нейронов (вектор возбуждения) содержит информацию о
стимуле, а частота колебаний определяет эффективность дей(
ствия этого вектора.
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циалы действия в командном нейроне, определяющие антиципи(
рующую поведенческую реакцию.

Пейсмекерный потенциал командного нейрона позволяет
объяснить также механизм доминанты. Локус повышенного воз(
буждения возникает в командном нейроне, в котором в большей
степени, чем в остальных, присутствуют пейсмекерные волны.
Подпороговые ВПСП, увеличивая амплитуду этих волн до поро(
га генерации потенциалов действия, вызывают специфическую
для данного командного нейрона поведенческую реакцию. Такой
командный нейрон становится «центром притяжения» подпоро(
говых стимулов, которые в отсутствие его фоновой пейсмекер(
ной активности остаются неэффективными. Наличие фоновых
пейсмекерных волн определяется безусловным раздражителем.
Так, пищевой командный нейрон активируется при недостатке
глюкозы; в таких случаях даже посторонние стимулы, обычно не
вызывающие у сытых животных пищевой реакции, становятся
эффективными. В частности, у голодного животного при актива(
ции пищевого командного нейрона одновременно происходит
инактивация оборонительного командного нейрона в силу воз(
никшей пищевой доминанты условный сигнал оборонительной
реакции может вызвать пищевое поведение. Наоборот, постепен(
ное насыщение животного, сопровождающееся увеличением со(
держания глюкозы, инактивирует пищевой командный нейрон.
Амплитуда пейсмекерных осцилляций уменьшается и эффект
пищевой доминанты исчезает.

Таким образом, пейсмекерный потенциал выполняет функ(
цию распределения приоритетов реакций. При одинаковых по
амплитуде ВПСП, поступающих к разным командным нейронам,
активируется тот из них, в котором амплитуда пейсмекерного
потенциала, не достигая порога генерации потенциалов дей(
ствия, будет максимальной.

цветового детектора с его высокой цветовой избирательностью?
Одним из возможных механизмов подобного сочетания может
быть эндогенный латентный пейсмекерный потенциал. Латент(
ным принято называть такую форму пейсмекерного потенциала,
которая при обычном потенциале покоя клетки не проявляется,
но возникает, и даже стойко удерживается, при деполяризации
мембраны, вызванной возбуждающим постсинаптическим по(
тенциалом. Можно предположить, что пейсмекерный потенци(
ал, «запущенный» синаптически, служит источником ритмичес(
кой спайковой активности цветоселективного детектора. Такие
детекторы связаны между собой латеральными тормозными свя(
зями с использованием тормозного медиатора ГАМК. Макси(
мально активированный цветовой детектор через свои коллате(
рали угнетает потенциальную пейсмекерную активность сосед(
них детекторов, приобретая доминирующее значение в цветовом
кодировании. Такое участие пейсмекера в селективной характе(
ристике детектора дополняет градуальный векторный код чув(
ствительным механизмом обострения настройки при переходе
нейрона к генерации потенциалов действия.

Многие командные нейроны, управляющие поведенчески(
ми актами, обладают пейсмекерными потенциалами. При по(
ступлении возбуждений от предетекторов или детекторов в них
возникают пейсмекерные колебания, усиливающие и продлеваю(
щие эффект возбуждающего постсинаптического потенциала
(ВПСП), приводя к генерации последовательности потенциалов
действия и запуску поведенческой реакции. Гиперполяризация
командного нейрона, сохраняя ВПСП, подавляет пейсмекерные
волны, исключает генерацию спайков и блокирует поведенчес(
кую реакцию, обычно определяемую этим нейроном.

Высокая чувствительность пейсмекерного механизма к тем(
пературным и световым воздействиям позволяет включать/вык(
лючать сезонные ритмы и управлять околосуточной активностью.

Описанный ранее механизм «перезапуска» пейсмекерных
волн участвует в механизме антиципации (предвосхищения) дей(
ствия ритмически следующего стимула. ВПСП, вызванный акти(
вацией детектора интервала времени, при перезапуске опережа(
ет действие стимула. Это вызывает пейсмекерные волны и потен(
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ческой единице, замыкающей пирамиду, следует иметь в виду, что
на одном основании предетекторов имеется множество аналогич(
ных пирамид и на вершине каждой из них находится своя гнос(
тическая единица, реагирующая только на специфический ком(
плекс возбуждений предетекторов. Так, определенное эмоцио(
нальное выражение лица, возбуждая комбинацию специфичес(
ких детекторов ориентаций линий, представляющих наклон бро(
вей и углов рта, селективно возбуждает гностическую единицу на
вершине только одной из пирамид. Полный набор нейронных
пирамид с гностическими единицами образует нейронный мо(
дуль, например, как в приведенном выше примере, модуль эмо(
циональной экспрессии лица. Вершины пирамид данного ней(
ронного модуля отстоят друг от друга тем дальше, чем больше
различие между активирующими их стимулами. Формально вер(
шины пирамид можно представить в геометрическом простран(
стве, размерность которого определяется числом независимых
предетекторов (Izmailov, Sokolov, Korshunova, 2005).

Принцип модульной организации нейронов распространя(
ется на разные модальности. Примерами нейронных модулей
могут служить модуль обработки цветовой информации, модуль
идентификации лиц, модуль спецификации эмоциональных вы(
ражений лица, модуль восприятия направления и скорости дви(
жения, а также модуль анализа пространственных отношений.
Эти модули образуют две когнитивные системы: вентральную
систему «что?» и дорзальную систему «где?». Получая общие вхо(
ды, данные системы действуют параллельно и независимо друг
от друга.

Рассмотрим модуль локализации источника звука системы
«где?» и модуль восприятия фонем системы «что?». Информацию
о локализации источника звука слуховая система извлекает из
бинауральной разности интенсивностей и бинаурального фазо(
вого сдвига акустических колебаний. Первым звеном после ре(
цепторов улитки являются нейроны(предетекторы, образующие
нейронный базис дальнейшего кодирования направления звука.
Восприятие направления распространения звука определяется
детекторами направления, расположенными в слуховой коре.
Поражение этих нейронов ведет к невозможности определить
источник звукового сигнала. В то же время восприятие громкос(

Ч а с т ь  II. НЕЙРОННЫЙ ЭКРАН СОЗНАНИЯ

Глава 4. Модульная организация мозга

4.1. Модульная организация
нейронов новой коры
Регистрация спайковой активности отдельных нейронов

коры показывает, что нейроны первичных проекций выделяют
(детектируют) отдельные признаки стимулов, в то время как ней(
роны ассоциативных областей избирательно реагируют на комп(
лексные раздражители. Так, нейроны первичных отделов зри(
тельной коры «настроены» на такие простые признаки, как опре(
деленный наклон линии (Hubel, Wisel, 1979), а нейроны ассоциа(
тивных отделов зрительной коры представляют собой «гности(
ческие единицы» (Koнорски, 1967) и выделяют такие сложные
стимулы, как эмоциональное выражение лица человека (Rolls,
2000; Ehrenstein, Spillman, Sarris, 2003).

Каково соотношение детекторов и гностических единиц?
Учитывая тот факт, что поражение ассоциативной коры не нару(
шает функций детекторов первичных проекций, можно предпо(
ложить, что множество функционально неидентичных нейронов
объединены в систему, организованную в виде иерархической
пирамиды. В основании этой пирамиды лежат нейроны таламу(
са, образующие в качестве предетекторов базис детекторов пер(
вичных проекций. Вершиной пирамиды является гностическая
единица, определяющая целостное восприятие сложного стиму(
ла, воздействующего на предетекторы в основании пирамиды.
Гностическую единицу, представляющую вершину иерархии,
можно назвать «гештальт(детектором», а саму нейронную пира(
миду — «гештальт(пирамидой» (Соколов, 1996). Говоря о гности(
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лицо даже близкого человека, однако восприятие отдельных его
деталей не было утрачено. Сохранилось также узнавание людей
по голосу.

Пример с нарушением целостности восприятия лица при
сохранении восприятия его отдельных элементов подтверждает
принцип иерархической гештальт(пирамиды. Согласно этому
принципу, выпадение гностических единиц (гештальт(нейронов)
на вершинах пирамид модуля идентификации лиц произошло
при целости нижних этажей пирамиды, где осуществляется де(
тектирование элементарных признаков — наклонов линий.
Принцип иерархического построения и цветового модуля под(
тверждается сохранностью ахроматического зрения, за которое
ответственны нижние этажи пирамиды (V1), при полном выклю(
чении хроматического восприятия, связанного с более высокими
уровнями зрительной системы (V4).

Доказательством независимости цветового модуля и модуля
идентификации лиц служит быстрое восстановление цветового
зрения при стойко удерживающемся дефиците узнавания лиц.
Следует подчеркнуть, что нарушение узнавания лиц (прозопаг(
нозия) обычно не распространяется на узнавание других объек(
тов (дома, инструменты), представленных в других специфичес(
ких модулях. Более того, нарушение узнавания лиц не распрост(
раняется на спецификацию эмоциональных выражений лица,
представленных собственным модулем.

Рассмотренные выше модули принадлежат к вентральной
системе «что?», специфицирующей объекты. Представление об
их пространственной организации определяется работой нейро(
нов «топографического модуля», входящего в дорзальную сис(
тему «где?». Поражение нейронов «пространственного модуля»,
расположенных в теменной коре, ведет к невозможности воспри(
нимать пространственные отношения, хотя восприятие отдель(
ных предметов и не нарушено (Spillmann et al., 2000). Можно
предположить, что «топографический модуль» системы «где?»
образует пространственную рамку зрительного фрейма, в кото(
ром размещаются модули системы «что?».

Совмещение содержания модулей систем «что?» и «где?»
можно отнести к префронтальной коре, где были обнаружены
нейроны рабочей памяти, избирательно реагирующие на опреде(

ти и высоты тона не изменяется, поскольку определяется дру(
гими модулями. Не нарушается и восприятие фонем, представ(
ленное специальным модулем слуховой коры в центре Вернике.
Поражение фонематического модуля ведет к нарушению воспри(
ятия речи (сенсорной афазии), не затрагивая ни модуль воспри(
ятия высоты тона, ни модуль восприятия направления звука. Та(
ким образом, пирамидная структура слуховых модулей проявля(
ется в том, что при поражении ее верхних этажей нейроны ниж(
них этажей продолжают функционировать (Spillmann, 1999).

Исследование мозга говорящих птиц показало, что их слу(
ховая система содержит нейроны, приобретающие в процессе
обучения фонематическую избирательность в отношении чело(
веческой речи (Николлс и др., 2003). Фонематические гностиче(
ские единицы удалось зарегистрировать и в слуховой коре мозга
человека. Сенсорная афазия является результатом поражения
этих единиц (Creutzfeldt, 1993).

Модульная огранизация нейронов позволяет объяснить на(
рушение строгой анатомической локализации функций. Нейро(
ны, входящие в разные модули, функционируют независимо, но
могут анатомически перекрываться. Поражения зон перекрытия
модулей приводят к сложным комбинациям функциональных
нарушений (Лурия, 1973).

Независимость нейронных модулей подтверждается тем, что
при локальных поражениях мозга можно наблюдать выпадение
одного из них при полном сохранении других (см. там же). Это
было показано в обстоятельном исследовании Шпильмана с со(
трудниками (Spillmann et al., 2000), посвященном выявлению на(
рушений в ассоциативных областях коры головного мозга чело(
века при инсульте. Как результаты объективного анализа полей
зрения больного, так и подробные протоколы его самонаблюде(
ний, описанные в данной работе, свидетельствуют о том, что ин(
сульт в ассоциативных областях коры правого полушария не
затронул речевую и интеллектуальную функции. Не произошло
заметных изменений и в первичных зрительных проекциях моз(
га. Но при этом полностью было утрачено цветовое зрение (ах(
ромазия), хотя ахроматическое (черно(белое) восприятие сохра(
нилось. Произошло также нарушение работы «верхних этажей»
модуля идентификации лиц, приведшее к невозможности узнать
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являются стволовые клетки, дифференцирующиеся и встраива(
ющиеся в нейронную сеть в процессе обучения (Соколов, Незли%
на, 2003а, б).

Результаты экспериментов на животных, обнаружившие
вновь сформированные клетки долговременной памяти, были
подтверждены при исследовании мозга человека с целью поиска
эпилептического очага. Лицам, страдающим эпилепсией, вжив(
лялись электроды в нейроны медиальной височной коры, и про(
изводилась регистрация их спайковой активности. Пациентам
предъявлялись портреты хорошо известных лиц. В результате
были найдены клетки, избирательно реагирующие на определен(
ное лицо (Kreiman, Fried, Koch, 2002). Подробно описан нейрон,
избирательно реагирующий только на портрет президента Билла
Клинтона. Эта клетка не реагировала ни на один из 49 других
портретов, однако обнаруживала реакцию на разные фотографии
с изображением президента, демонстрируя инвариантность вос(
приятия определенного человека. Достоинством этого исследова(
ния является то, что в нем применялась бинокулярная стимуля(
ция, позволяющая подавлять основное восприятие нанесением
на другой глаз конкурирующего изображения. Этот метод пока(
зал, что спайковый разряд нейрона, длящийся в течение всего
времени предъявления портрета президента, прекращается, как
только возникает конкурирующий стимул. Описанные данные
свидетельствуют о том, что спайковая активность специфическо(
го нейрона (гностической единицы) продолжается в течение все(
го времени восприятия знакомого лица. Одновременно со сме(
ной объекта восприятия, при предъявлении контрлатеральному
глазу другой фигуры, спайковая активность «гностического» ней(
рона прекращается.

Подводя итоги, повторим, что мозг состоит из системы по(
лунезависимых процессоров, или модулей, выполняющих раз(
личные операции. При этом можно выделить когнитивные и ис(
полнительные модули. Когнитивные модули образуют две подси(
стемы: «что?» и «где?». В зрении подсистема «что?» участвует в
опознании лиц, объектов и слов. Предполагается, что корковые
модули работают автоматически и имеют прирожденную специ(
фичность, которая адресуется к разным классам образов. Зри(
тельное опознание — это процесс, в котором сетчаточный образ

ленную комбинацию качественных и пространственных призна(
ков (Николлс и др., 2003). Такое совмещение оказывается возмож(
ным за счет «топографических» нейронов с гигантскими рецеп(
тивными полями, охватывающими все поле зрения (Rolls, 2000).
Расширение рецептивных полей нейронов с переходом на более
высокие этажи гештальт(пирамиды позволяет мозгу интегриро(
вать вклады модулей нейронов системы «что?», создавая отобра(
жение целостной сцены на отдельном нейроне.

Микроэлектродное исследование ассоциативной инферо(
темпоральной коры обезьян показало существование в этой об(
ласти нейронов, избирательно реагирующих только на опреде(
ленное конкретное лицо (лицо служителя питомника) (там же).
Избирательная реакция нейрона на стимул, связанный с жизнен(
ным опытом животного, означает, что такая избирательность
сформировалась под влиянием внешней среды. Можно предпо(
ложить, что жизненный опыт «записывается» в долговременную
память путем формирования гностических единиц, фиксирую(
щих события (Соколов, Незлина, 2003а, б). Основанием для такой
гипотезы послужили эксперименты Мияшиты с сотрудниками
(Miyashita et al., 1991), в которых обезьян обучали различать 90
случайных зрительных паттернов. Когда навык был сформиро(
ван, производилась экстраклеточная регистрация активности
нейронов височной коры с применением как использованных
при обучении паттернов, так и новых случайных зрительных
комплексов. В результате были обнаружены нейроны, каждый из
которых избирательно реагировал только на один из стимулов,
использованных при обучении, и не отвечал на контрольные
стимулы. Таким образом, было показано, что в процессе обуче(
ния сформировались нейроны с характеристиками, избира(
тельными в отношении отдельных паттернов обучающей после(
довательности. Аналогичные результаты были получены на кро(
ликах и крысах в ситуации обучения. Были найдены «новые»
нейроны, селективно реагирующие на определенные кормушки,
используемые при выработке навыка (Сварник, Анохин, Алексан%
дров, 2001). Рекрутирование нейронов при обучении, согласно
гипотезе В.Б. Швыркова (1995), происходит из «резерва нейро(
нов». Современные данные исследований нейрогенеза у взрос(
лых организмов позволяют предположить, что таким резервом
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мыми» в отношении других категорий, например цвета. По(ви(
димому, четкое разделение нейронов, реагирующих на разные
категории объектов, можно свести к разным ансамблям питаю(
щих их предекторов. Отвечая на стимуляцию данного ансамбля
предетекторов, связанные с ними гностические единицы полно(
стью игнорируют стимулы, адресованные другим ансамблям пре(
детекторов и другим популяциям гностических единиц. Провер(
ка этого положения осуществлялась при изучении цветового зре(
ния и эмоций; она заключалась в многомерном анализе матриц
вызванных потенциалов, определяемых разрядами гностических
единиц каждого типа. Было показано, что детекторы цвета бази(
руются на четырех типах предетекторов цвета, а гностические
нейроны выражения эмоции получают информацию от четырех
типов предетекторов, кодирующих разные наклоны бровей и губ.
Таким образом, четкое разделение нейронов по категориям ко(
дируемых объектов объясняется модульной организацией преде(
текторов. Стимулы, не затрагивающие данного ансамбля преде(
текторов, не имеют возможности влиять на его детекторы, или
гностические единицы. Такой механизм категоризации согласу(
ется с модульной организацией когнитивных процессов.

4.2. Все ли нейроны связаны с сознанием?
Сознание можно определить как поток субъективных состо(

яний, включающий перцептивные, эмоциональные и мысли(
тельные процессы в мозге человека. В последние годы стал разви(
ваться экспериментальный подход к его исследованию. Об этом
свидетельствует опубликованная в 2003 г. статья Дж. Эдельмана
(Edelman, 2003), который призывает ввести изучение сознания в
систему естественных наук.

Рассматривая проблему сознания, Э. Шредингер (2000) ста(
вит принципиальный вопрос: какие материальные процессы на(
прямую связаны с сознанием? Дуалистические концепции при(
писывают сознанию особую «субстанциональность». Сознание
как особый элемент добавляется к материальной структуре моз(
га. Примером такого решения может служить теория Дж. Экклса
о свободной воле как воздействии духовного начала на матери(
альную нейронную структуру мозга. По мнению Экклса, местом

объекта последовательно трансформируется в более абстрактное
отображение и сопоставляется с множеством зрительных репре(
зентаций объектов, хранящихся в памяти (Fodor, 1983). В зритель(
ном канале «что?» представлена обширная вентральная зона в
оксипитотемпоральной коре правого полушария, которая акти(
вируется более сильно в задачах опознания лиц, чем в задачах
сравнения положения стимулов. Подсистема «где?», занимающая
оксипитопариетальную кору, сильнее активируется в задачах
сравнения положения стимулов, чем в задачах сравнения лиц.
Левая медиальная экстрастриатная область задействуется больше
при предъявлении слов и псевдослов по сравнению с задачей
фиксации точки и строки согласных, не образующих псевдосло(
ва, или строки, состоящей из псевдобукв. Эта область составляет
зону «зрительных словесных форм». Нижняя височная и фузи(
формная извилины представляют «возможные объекты», а била(
теральные участки нижнелатеральной коры связаны с анализом
зрительных форм.

Развивая дальше принцип модульной организации мозга,
следует обратить особое внимание на процессы категоризации и
разделения разных категорий. В префронтальной и височной
коре, а также в гиппокампе обнаружены нейроны, реагирующие
на объекты, принадлежащие к одной категории, и не отвечающие
на объекты, принадлежащие к другой. Такая категоризация обыч(
но объясняется широким диапазоном воспринимаемых сигналов.
При этом остается открытым следующий вопрос: почему объек(
ты другой категории являются неэффективными?

Рассмотрим примеры разделения категорий на нейронном
уровне. При изучении цветового зрения были обнаружены два
типа нейронов: несколько разновидностей предетекторов и мно(
жество селективных детекторов цвета (Измайлов и др., 2004).
Каждый цветовой детектор, отвечая избирательно на определен(
ный цвет, реагировал в той или иной мере и на другие цвета, но
ни один из них не отвечал на стимулы другой категории (напри(
мер, на движение объекта). Другой пример — восприятие эмоци(
ональных изображений лиц, в котором участвует ограниченное
число предетекторов и большое количество гностических единиц
(Izmailov, Sokolov, Korshunovа, 2005). Гностические нейроны эмо(
ций, отвечая в той или иной мере на разные эмоции, были «не(
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извольных движений, а И.С. Бериташвили — на механизме
субъективного образа.

Дж.М. Эдельман (Edelman, 1987) пошел по пути применения
теории естественного отбора Дарвина для объяснения усложне(
ния функций отдельных нейронов (селекционная теория, или
нейродарвинизм). Он полагает, что комбинация изменчивости и
отбора, положенная в основу теории происхождения видов
Ч. Дарвина, может составить основание индивидуального ста(
новления организма. В качестве примера он рассматривает им(
мунную систему, в которой репертуар антител приводится в со(
ответствие чужеродным элементам с помощью роста и селекции
ее клеток. Применительно к нервной системе в самом общем
виде речь идет о росте и отборе синаптических контактов между
нейронами в процессе индивидуального развития. Отбор синап(
сов и формирование нейронных групп, адекватных внешним
требованиям, происходит за счет «повторного входа» — возвра(
щения сигнала с высокого уровня на более низкий. В качестве
примера такого «повторного входа» Дж.М. Эдельман рассмат(
ривает музыкантов, образующих квартет. Сигналы, которыми
непрерывно обмениваются музыканты при исполнении ими му(
зыкального произведения, приводят к корреляции звуков, хотя
участники квартета и действуют независимо друг от друга. «По(
вторный вход» в качестве механизма сознания был предложен
А.М. Иваницким (Иваницкий, Стрелец, Корсаков, 1984; Иваниц%
кий, 2005), который рассматривает его как основу объединения
независимых нейронов в актах восприятия или поведения. Сход(
ную позицию занимает и Дж. Рой (Roy, 2002), вводящий пред(
ставление о «критической массе» нейронов, необходимых для
возникновения сознания. Сохраняя принцип «повторного вхо(
да», он подчеркивает роль когерентных осцилляций в нейронной
активности.

При эволюционном подходе к нейронному обеспечению со(
знания Дж.М. Эдельман (Edelman, 2003) вводит понятие «первич(
ного сознания», указывая на роль таламических ядер, модулиру(
емых ретикулярным таламусом, а также на корково(таламичес(
кий механизм «повторного входа» и корково(корковые связи.
Первичное сознание, которое есть и у высших животных, может
создавать «образ» или «сцену». Человек же обладает сознанием

такого воздействия являются синаптические контакты пирамид(
ных нейронов коры головного мозга человека. Механизмом дей(
ствия нематериального начала на нейронную активность предла(
гается считать изменение вероятности выброса квантов медиато(
ра (Eccles, 1993). Исходя из факта связи возбуждения нейронов
новой коры с возникновением ощущений, Дж. Экклс сформули(
ровал положение о том, что сознание возникло в процессе эволю(
ции в связи с формированием неокортекса у млекопитающих.
Развивая это положение, он предположил далее, что элементар(
ный акт сознания — психическая единица «психон» — является
результатом активации пучка дендритов пирамидных клеток но(
вой коры — «дендрона». Согласно теории Экклса, «психон» и
«дендрон» однозначно связаны между собой.

Теория сознания, предложенная Экклсом, была предметом
жарких дискуссий на конференции в университете Рэдфорд.
К. Прибрам в своем заключении подчеркнул, что в концепции
Экклса опущен вопрос о возникновении сознания из операций,
связанных с нейрональными процессами. Таким образом, Экклс,
открывая возможность влияния психики на нейрональные
процессы, не рассматривает само возникновение сознания из
работы нейронов. К. Прибрам, со своей стороны, предлагает рас(
сматривать соотношение физиологических и психических про(
цессов как двух языков описания одного явления, по аналогии с
машинным и абстрактным языками программирования (Pribram,
1991).

Теория единства физиологического и психического на ней(
ронном уровне была предложена И.С. Бериташвили (Беритов,
1961) в форме психонервной деятельности. Согласно этой тео(
рии, субъективные картины возникают как результат активности
звездчатых клеток коры. В зависимости от того, какие отделы
коры вовлечены в реакцию, субъективные явления могут быть
элементарными (проекционные области) или сложными (ассо(
циативные зоны). При сравнении концепций Дж. Экклса и
И.С. Бериташвили бросается в глаза различие клеточных популя(
ций, которые предлагаются в качестве субстрата сознания, — это
крупные пирамидные клетки у Дж. Экклса и мелкие звездчатые
клетки у И.С. Бериташвили. Возможно, это различие объясняет(
ся тем, что Дж. Экклс акцентировал внимание на проблеме про(
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дение (Tootell et al., 2004). В пределах цветового модуля V4 ней(
роны обнаруживают свойства селективных детекторов цвета,
организованных в цветовые колонки аналогично тому, как орга(
низованы нейроны зрительной коры, избирательно реагирую(
щие на определенные ориентации линий. Другим примером
модульной организации сознания является прозопагнозия —
потеря человеком возможности узнавать знакомых людей в ре(
зультате локального поражения височной коры. При этом узна(
вание других объектов (домов, инструментов, мебели и пр.) не
нарушается. Более того, при прозопагнозии остается сохран(
ным различение эмоционального выражения лица при полной
невозможности опознать человека. В этой области височной
коры находятся нейроны, избирательно настроенные на узнава(
ние отдельных людей независимо от ракурса.

Выше были рассмотрены нейроны, связанные с сознанием.
Необходимо в самой общей форме обратить внимание на при(
меры, когда активность мозга не ведет к осознанию событий.
Примером неосознаваемых стимулов в некоторых случаях мо(
гут служить эмоциональные выражения лиц. В работе Л. Виль(
ямса (Williams, 2003) показано, что в зависимости от степени
участия оборонительной системы лицо с выражением страха
может вызывать активацию разных отделов мозга. При наличии
кожно(гальваническойй реакции (КГР), служащей признаком
оборонительной активации, фМРТ показывает участки увели(
чения кровотока в амигдале и медиальной префронтальной
коре. Если КГР отсутствует, участки возрастания мозговой ак(
тивности обнаруживаются в гиппокампе, мозжечке, фузиформ(
ной извилине и латеральной префронтальной коре. В первом
случае речь идет о восприятии и резонировании эмоции стра(
ха, а во втором регистрируется факт появления лица с выраже(
нием страха. Система восприятия страха более чувствительна у
женщин и характеризуется более слабо выраженным привыка(
нием. Неосознаваемые различия между нейтральным лицом и
лицом, выражающим страх, тем не менее, обнаруживаются при
регистрации КГР и фМРТ. Неосознаваемые, но вызывающие
КГР экспрессии страха создают очаги активности в таламусе,
верхней и средней височных извилинах, указывая на существо(

более высокого порядка, в основе которого лежат символьные
конструкции. Рассматривая предложенные Дж.М. Эдельманом
понятия первичного образного и символьного сознания, нельзя
не заметить их сходства с введенными И.П. Павловым (1947) по(
нятиями «первой» и «второй» сигнальных систем. Вдумываясь в
эволюционный аспект возникновения сознания, приходится
признать, что простейшие формы сознания присутствуют уже на
ранних ступенях развития и состоят в отображении внешних воз(
действий в специфических комбинациях пластичных синапти(
ческих связей гностических нейронов.

Последовательно материалистический подход требует поис(
ка механизмов сознания в функционировании самих мозговых
структур: нейронов, синапсов и внутриклеточных молекулярных
механизмов. Дж. Экклс, подчеркивая связь сознания именно с
пирамидными клетками новой коры, тем самым ставит вопрос:
все ли нейроны неокортекса млекопитающих связаны с сознани(
ем? В ответ мы предлагаем гипотезу, согласно которой в основе
субъективных явлений лежит активность специфических нейро(
нов — «нейронов сознания», образующих распределенную субси(
стему. С этой точки зрения поток сознания может быть представ(
лен сменяющими друг друга возбуждениями «нейронов созна(
ния» (Соколов, 2004).

Гипотеза о «нейронах сознания» предполагает существо(
вание двух типов нейронов: непосредственно связанных с со(
знанием и только обеспечивающих их работу. «Нейроны созна(
ния» образуют модули, представленные в разных участках моз(
га. Разрушение одного такого модуля или его функциональное
выключение ведет к утрате определенного «отдела» сознания,
не нарушая другие отделы. Примером подобой модульной орга(
низации, который был рассмотрен выше, является восприятие
цвета, представленное в области V4. Повреждение этой области
у человека ведет к утрате цветового зрения при полной сохран(
ности ахроматического (черно(белого). Человек, страдающий
ахроматопсией (выпадением цветоощущений), видит все пред(
меты окрашенными в разные оттенки «грязного снега» (Tootell,
Tsao, Vanduffel, 2003). Эксперименты, выполненные на обезьянах
(охлаждение области V4), показали, что животное не различало
цветовые стимулы, обнаруживая в остальном нормальное пове(
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Правомерность гипотезы о специфических «нейронах со(
знания» подтверждается данными, полученными при локальной
электрической стимуляции новой коры головного мозга челове(
ка. Такая стимуляция выявила как связанные с субъективными
переживаниями, так и «молчащие» зоны. В частности, регистра(
ция реакций локального участка префронтальной коры правого
полушария через вживленные электроды показывает, что эмоци(
ональные выражения лица, предъявляемые пациенту, вызывают
негативный сдвиг постоянного потенциала только в данном уча(
стке префронтальной коры. Электрическое раздражение мозга
приводит к галлюцинациям в виде зрительных образов лиц, а
разрушение этого участка префронтальной коры вызывает нару(
шение восприятия эмоциональных выражений лица (Marinkovic
et al., 2000). Однако отдельные точки коры головного мозга че(
ловека остаются «немыми»: они не откликаются на электричес(
кие раздражения. Их стимуляция не вызывает субъективных пе(
реживаний и не приводит к возникновению движений, оказывая
лишь модулирующее влияние (активирующее или угнетающее)
на реакции, вызываемые стимуляцией реагирующих точек
(Ojemann, 2003). Можно предположить, что такие точки модуля(
ции являются проекциями в новую кору восходящей активиру(
ющей и синхронизирующей систем ретикулярной формации
ствола мозга и ретикулярных ядер таламуса (Creuzfeldt, 993). Осо(
бенностью «нейронов сознания» является их зависимость от ней(
ронов активирующей и инактивирующей систем. Сами нейроны
этих систем не «генерируют» актов сознания. Однако отключе(
ние нейронов активирующей ретикулярной системы ведет к по(
тере сознания, связанной с прекращением функционирования
нейронов сознания новой коры. Усиление вклада син(
хронизирующей системы также ведет к отключению сознания,
связанному с инактивацией нейронов сознания в медленновол(
новом сне.

4.3. Сознание и сон
Дать однозначное определение сознания сложно прежде

всего потому, что термин «сознание» применяется к двум разным
характеристикам психики. Одно значение этого термина отно(

вание пути «не связанных с сознанием нейронов», включающе(
го механизм реакции страха без осознанного его восприятия.
Таким образом, включение механизма реакции страха возмож(
но еще до осознанного восприятия этого эмоционального со(
стояния. В рамках сферической модели когнитивных процессов
к нейронам, прямо не связанным с сознанием, относятся ней(
роны(предетекторы, которые «питают» нейроны(детекторы не(
обходимой информацией, но сами субъективных явлений не
создают.

Выделение класса «нейронов сознания» позволяет подойти к
механизмам потери сознания с новых позиций. В настоящее вре(
мя успехи нейрохирургии позволяют сохранить жизнь больным с
тяжелыми поражениями головного мозга. Но вместе с тем в ряде
случаев оказывается невозможным обеспечить их психическую
активность. Многие из этих больных в течение ряда месяцев и
даже лет пребывают в бессознательном состоянии, нейрофи(
зиологический механизм которого до конца еще не понят (Шаро%
ва и др., 2001).

C позиций гипотезы о «нейронах сознания», длительно
удерживающееся бессознательное состояние связано с выключе(
нием таких нейронов при сохранности функций нейронов, пря(
мо с сознанием не связанных. Наличие «нейронов сознания» по(
зволяет также объяснить поэтапное восстановление сознания,
описанное в работе группы исследователей во главе с Т.А. Добро(
хотовой (Доброхотова, Гриндель, Брагина, 1985). Этапы восста(
новления сознания от состояния комы и вегетативного статуса
следуют в соответствии с расширением диапазона психических
функций и обеспечивающих их локальных реакций. Так, акине(
тический мутизм сменяется акинетическим мутизмом с эмоцио(
нальными реакциями, а последний — мутизмом с пониманием
речи. Далее последовательно наблюдается дезинтеграция речи,
мнестическая спутанность и интеллектуальная недостаточность,
предшествующая нормализации сознания. Эти этапы восстанов(
ления сознания можно представить как последовательное вклю(
чение отдельных модулей «нейронов сознания». Прогресса в вос(
становлении затяжных бессознательных состояний можно ожи(
дать на пути исследования специфических внутриклеточных ме(
ханизмов активации отдельных «нейронов сознания».
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рый затем снова депрессировал, и уже на фоне этой депрессии
возникала произвольная двигательная реакция. Следует подчер(
кнуть, что это отключение сознания относится к медленноволно(
вой стадии сна.

При парадоксальном сне, сопровождающемся быстрыми
движениями глаз и депрессией медленноволновой активности
мозга при существенной мышечной атонии, проявляющейся в
уменьшении амплитуды ЭМГ шейных мышц, обнаруживаются
изменения сознания в виде сновидений, включающих картины,
cлова и эмоции. При этом другие функции сознания (произ(
вольные акты, запись внешней информации в памяти) не реали(
зуются. Однако в сновидениях непроизвольные комбинации об(
разов, эмоций и мыслей поражают своим разнообразием. Осо(
бый интерес вызывают случаи непроизвольного решения зада(
чи во сне, когда после ряда неудачных попыток найти решение
в состоянии бодрствования она была отклонена. Такое измене(
ние сознания в парадоксальном сне означает непроизвольное
функционирование когнитивных систем. Эта ограниченная
операциональность когнитивных систем совпадает с высокоча(
стотной ЭЭГ, характеризующей парадоксальный сон. Вместе с
тем неуправляемость потока эпизодов, характерная для снови(
дений, не исключает возможности детерминации такого потока
доминантным состоянием, достигнутым в сознательном состо(
янии. Ж. Адамар, анализируя роль «бессознательного» в матема(
тическом творчестве, подчеркивает, что возникновению новой
идеи во сне в форме «озарения» предшествует стадия напряжен(
ной сознательной работы над проблемой (см. Адамар, 1970).
Если решение при этом все же не достигается, то создается «до(
минантное состояние», центром которого служит решаемая
проблема. Таким образом, решение, найденное во сне, возника(
ет непроизвольно, но подготавливается на стадии активной со(
знательной работы. Это решение затем подлежит проверке, ко(
торая снова реализуется на сознательном уровне. А. Пуанкаре
на основе самонаблюдений приходит к выводу, что достигнутое
в бессознательном состоянии решение является промежуточ(
ным результатом (Пуанкаре, 1983). Ему предшествует сознатель(
ная работа над проблемой, и оно завершается процессом про(

сится к совокупности индивидуального опыта (знания), который
может быть передан другим людям. В этом случае сознание эк(
вивалентно «со(знанию», общественному знанию, возникающе(
му в результате речевой коммуникации. Другое значение прямо
связано с функцией мозга. Поскольку оно трудно определимо,
его легче объяснить через отрицательную характеристику, т.е.
потерю сознания. Что же происходит при внезапном исчезнове(
нии сознания (обмороке)? В этом случае у человека исчезают
картина окружающего мира, ощущение собственного «Я», эмо(
ции. Перестают регистрироваться события в долговременной
памяти, не воспроизводятся образы памяти, исчезают произ(
вольные целенаправленные действия, связная речь и мыслитель(
ные операции. При этом продолжает функционировать автоном(
ная нервная система, поддерживающая дыхание и сердечную де(
ятельность, могут возникать двигательные автоматизмы.

Принимая гипотезу о специфических «нейронах сознания»,
следует подчеркнуть их зависимость от активирующей и синхро(
низирующей систем мозга. С учетом этого «потеря сознания»
объясняется глобальным выключением «нейронов сознания», а
«возвращение сознания» — их глобальным восстановлением.

Причиной потери сознания может быть гипоксия, гипогли(
кемия, контузия, действие специфических химических веществ.
Однако существует и естественно возникающее отключение со(
знания при наступлении медленноволнового сна. Проблема «от(
ключения»/«включения» сознания исследовалась в лаборатории
А.Р. Лурии. Основной задачей было изучение произвольных дви(
жений на звуковые стимулы при засыпании и пробуждении чело(
века. Звуковые посылки во время бодрствования вызывали деп(
рессию альфа(ритма, наступающую с латентностью около 100 мс.
На этом фоне регистрировалась ЭМГ сгибателей пальцев и реак(
ция нажима на ключ. По мере замедления ЭЭГ в дремотном со(
стоянии латентности ЭЭГ( и ЭМГ(реакций возрастали, а часть
звуковых сигналов, вызывая слабую депрессию ЭЭГ, сопровожда(
лась «абортивной» ЭМГ, не ведущей к результативной двигатель(
ной реакции. Развитие медленноволнового сна прерывало двига(
тельные и ЭМГ(реакции. Однако при усилении звука наступало
пробуждение: медленные волны сменялись альфа(ритмом, кото(
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рации смещается из сомы в дендриты. Эти колебания потенциа(
ла, лежащие в области гамма(ритма, определяются работой осо(
бой группы кальциевых каналов. Измерения показали, что кон(
центрация кальция в дендритах после эпизода гамма(колебаний
резко увеличивается. При гиперполяризационном сдвиге мемб(
ранного потенциала гамма(колебания исчезают и наблюдаются
медленные колебания, локализованные в теле клетки. Одним из
возможных механизмов таких колебаний является «перезапуск»
(resetting) деполяризационной волны после импульса гиперполя(
ризации. Инактивирующая система задействует тормозные вста(
вочные нейроны, создающие тормозной постсинаптический по(
тенциал в таламических нейронах, и, как следствие, в последей(
ствии торможения осуществляется запуск деполяризационной
волны. Сопоставляя работу мозга в медленноволновом и гамма(
диапазонах, можно обнаружить, что отключение сознания корре(
лирует с прекращением гамма(колебаний. Это позволяет предпо(
ложить, что механизм гамма(колебаний связан с функциониро(
ванием сознания.

Одна из функций гамма(ритма, относящаяся к сознанию,
состоит в следующем. В число характеристик сознания входит
интеграция сенсорных процессов со следами памяти и запись
поступающей информации в долговременной памяти. В этих
процессах участвуют таламические нейроны, связанные с кор(
ковыми нейронами, которые, в свою очередь, передают возбуж(
дение обратно на дендриты таламических нейронов. Гамма(коле(
бания создают высокочастотную стимуляцию в петле «таламус —
кора — таламус», обеспечивая посттетаническую потенциацию
соответствующих синапсов и их последующую структурную ста(
билизацию, необходимую для формирования следов долговре(
менной памяти. Видимо, этот механизм функционирует и в сно(
видениях, которые также могут фиксироваться в долговременной
памяти, хотя и дифференцируются от следов памяти, образован(
ных в состоянии бодрствования.

Рассмотрим с этой точки зрения механизм доминантного
состояния и его роль в непроизвольном отборе информации при
парадоксальном сне. Классический опыт В.С. Русинова (1987) по
созданию в коре мозга доминанты поляризующим током показы(

верки и окончательного формулирования также на сознатель(
ном уровне.

Итак, одним из методов исследования «отключения созна(
ния» является изучение механизмов медленноволнового сна.
Обычно к медленноволновой активности относят колебания по(
тенциалов мозга в диапазоне 0,75—4,5 Гц. Однако в последнее
время спектральный анализ медленноволнового сна выявил еще
более медленные колебания. Таким колебаниям, регистрируемым
с поверхности скальпа, соответствуют колебания мембранного
потенциала клеток таламуса и коры мозга. В состоянии бодрство(
вания ретикулярная формация ствола мозга оказывает на нейро(
ны таламуса возбуждающее действие, деполяризуя их. В этом слу(
чае клетки обнаруживают тоническую активность в виде разроз(
ненных спайков. При наступлении медленноволнового сна дей(
ствие активирующей системы ослабевает, и клетки таламуса и
коры мозга гиперполяризуются. На фоне гиперполяризации воз(
никают волны деполяризации, формирующие группы спайков, за
которыми следует глубокая волна гиперполяризации. Это приво(
дит к тому, что сенсорные сигналы становятся неэффективными.
Они теряются как в фазе спайкового разряда, так и в фазе волны
гиперполяризации. Кора «отсоединяется» от источников сенсор(
ных сигналов. Г. Моруцци (Moruzzi, 1954) высказал гипотезу о
том, что в процессе активности нейронов и синапсов, ответствен(
ных за сознание, выделяются вещества, вызывающие их инакти(
вацию. Согласно его теории, эти элементы выключаются не слу(
чайно, а под влиянием общего для них механизма — включения
инактивирующей (синхронизирующей) системы. Действительно,
сон наступает внезапно, так что человек не фиксирует в памяти
этот момент. Таким образом, внезапное отключение сознания в
медленноволновом сне есть не столько результат отключения ак(
тивирующей системы, сколько пороговый эффект включения
инактивирующей системы.

Микроэлектродное исследование клеток таламуса (Llinas,
1998) показало, что уровень их мембранного потенциала опреде(
ляет частоту эндогенных пейсмекерных потенциалов. При депо(
ляризационном сдвиге, имитирующем активное бодрствование,
частота колебаний возрастает до 40—80 Гц. При этом локус гене(
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сне сочетается с невозможностью управлять этими процессами,
как невозможно зрителю управлять демонстрацией кинофильма
в зале. В состоянии бодрствования перемещение фокуса внима(
ния, линии взора, положения головы и тела позволяет управлять
вводом сенсорной информации. Более того, программу такого
управления во многом предопределяет поставленная задача. Это
было убедительно показано А. Ярбусом (1965) при анализе дви(
жений глаз. В зависимости от поставленной задачи (например,
определить разные отношения персонажей или предметов на
картине) последовательность и локализация точек фиксации
взора закономерно меняются, выделяя области изображения, по(
тенциально содержащие соответствующую задаче информацию.

Такое определяемое задачей сканирование реализуется и
при умственном решении, только полем поиска информации яв(
ляется «экран» долговременной памяти. Сознательное сканиро(
вание памяти может оказаться неэффективным. Однако неудач(
ные попытки сужают поле поисков, создавая предпосылки для
непроизвольного решения в виде «озарения» при перерыве в за(
нятиях. Это означает, что доминанта продолжает функциониро(
вать и тогда, когда задача находится вне поля сознания — на
уровне бессознательных операций, частично аналогичных тем,
которые имеют место при сохранении сознания. Если в состоя(
нии бодрствования фокус внимания может перемещаться по «эк(
рану памяти», выделяя определенные эпизоды, то в сновидени(
ях такой произвольный контроль невозможен. Отсутствие произ(
вольного контроля распространяется в парадоксальном сне и на
движения — как конечностей, так и глаз, которые совершают
вынужденные скачки. Однако механизм сложившейся доминан(
ты может, видимо, функционировать и в парадоксальном сне,
определяя не найденное в период бодрствования решение.

Если в парадоксальном сне «экран» долговременной памяти
функционирует, то на медленноволновой стадии сна его актив(
ность исключена. Чем это объяснить? Одним из молекулярных
механизмов участия активирующей системы мозга в поддержании
бодрствования является активация нейронов голубого пятна, да(
ющих широкую дивергенцию выделяющих норэпинефрин синап(
сов. Норэпинефрин, в свою очередь, стимулирует экспрессию

вает, что и после устранения тока доминантное состояние сохра(
няется и «притягивает» сенсорные возбуждения. В частности, в
результате доминанты, созданной в моторной коре, прежде ин(
дифферентные звуковые стимулы вызывают движение той конеч(
ности, представительство которой в моторной коре отмечено до(
минантной активностью. Можно предположить, что сохранение
доминантного очага определяется циркуляцией активности на
частоте гамма(ритма. Очаг доминантности определяет и содержа(
ние сновидений. Так, в состоянии голода оно вызвано пищевой
доминантой. Аналогичное объяснение справедливо и для эроти(
ческих сновидений. Доминанта, возникающая при творческой
активности, активирует следы памяти, связанные с решаемой
проблемой.

Таламокортикальная система образует своеобразный частот(
ный фильтр, который настраивается на разную частоту входных
сигналов в зависимости от уровня мембранного потенциала, уп(
равляемого соотношением активирующей и инактивирующей
систем мозга. Это может объяснить эффект появления высоких
и низких гармоник или даже замены частоты основного сигнала
его гармоникой при фотостимуляции. Так, частота мельканий
9 Гц при сдвиге спектра ЭЭГ в сторону медленных волн транс(
формируется в частоты 6 и 4,5 Гц, а при сдвиге в сторону высо(
ких частот появляются высокие гармоники — 18 и 27 Гц. Частот(
ный фильтр, подавляя основную частоту, подчеркивает содержа(
щиеся в сигнале частоты, на которые он настроен. Изменяя час(
тоту фильтра сдвигом мембранного потенциала клеток таламуса
и коры, неспецифическая система выделяет в сложном спектре
сигнала те составляющие, которые лежат в его частотном диапа(
зоне. Повышение резонансной частоты расширяет возможности
передачи информации о тонких временных различиях сигналов.
Это аналогично пространственному различению. Так корректи(
рующая линза позволяет читать мелкий текст, сливающийся при
отсутствии подобной коррекции.

Обращаясь к парадоксальному сну, следует обратить внима(
ние на то, что в этом случае наличие образов и когнитивных
функций сопровождается утратой их произвольного контроля.
Сложность картин, эмоций и умозаключений в парадоксальном
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люцинациями, с одной стороны, и сновидениями — с другой.
Они могут встраиваться в восприятие реальной обстановки, об(
разуя «химеры» из активированных следов памяти и наличной
ситуации. Сосредоточивая внимание на осознанном восприятии,
нельзя игнорировать процессы категоризации и интеграции этих
образов, включающие словесное кодирование. При адекватной
интерпретации сновидение, или сцена, созданная электрической
стимуляцией мозга, отличается от реально воспринимаемой об(
становки. Галлюцинация включает в себя кроме перцептивного
компонента еще и его интерпретацию как неадекватного собы(
тия. Таким образом, говоря о сознании, нельзя ограничиться
только речевой или перцептивной характеристикой. Сознание —
сплав перцептивных, мнемических и вербальных операций.

Разделение нейронов на связанные и не связанные с созна(
нием позволяет с единых позиций объяснить глобальные и ло(
кальные выключения сознания. Простым примером глобально(
го отключения сознания служит медленноволновый сон, проте(
кающий без сновидений. Такое глобальное отключение сознания
на первый взгляд вступает в противоречие с концепцией распре(
деления сознания по множеству независимых «нейронов созна(
ния». Но это только на первый взгляд. Достаточно допустить, что
«нейроны сознания» функционируют только при определенном
уровне мезэнцефальных активирующих влияний, поступающих
от отделов ретикулярной системы, как это противоречие исчеза(
ет. Более того, такой подход объясняет сохранение спайковой ак(
тивности нейронов при медленноволновом сне: отключаются
только «нейроны сознания», тогда как не связанные с сознани(
ем нейроны, не нуждающиеся в активирующих ретикулярных
влияниях, продолжают функционировать. Кроме того, переход к
медленноволновому сну характеризуется скачкообразностью, т.е.
человек не осознает самого момента отключения сознания. Что(
бы объяснить такой резкий переход к бессознательному состоя(
нию, приходится учитывать существование синхронизирующей
системы, расположенной в мостовых и бульбарных отделах кау(
дальной части ствола мозга. Синхронизирующие влияния уско(
ряют процесс отключения «нейронов сознания». При поражении
мезэнцефальных отделов в связи с ослаблением активирующих

ранних генов. В медленноволновом сне импульсация этих нейро(
нов снижается, уменьшая выброс норэпинефрина. Поэтому на
молекулярном уровне медленноволновый сон характеризуется
снижением экспрессии ранних генов, которые являются важным
звеном в процессах формирования долговременной памяти. Со(
поставляя отключение сознания в медленноволновом сне со сни(
жением экспрессии ранних генов, можно предположить, что не(
возможность формирования следов памяти в состоянии медлен(
новолнового сна связана, в частности, с этим эффектом. Кроме
того, в медленноволновом сне на 30% падает метаболизм, энер(
гетическое обеспечение которого связано с работой митохондрий.
При этом по сравнению с активным бодрствованием снижается
и экспрессия генов, обслуживающих синтез митохондриальных
белков(ферментов.

Исследования медленноволнового сна свидетельствуют, что
состояние сознания определяется функционально. Однако от(
крытым остается следующий основной вопрос: существует ли
особая популяция нейронов, работа которых определяет созна(
ние, или оно возникает в общей системе нейронов, но при усло(
вии их адекватной активации?

В пользу наличия специфических нейронных популяций,
ответственных за осознанное восприятие сложных образов и ин(
тегральных сцен, свидетельствуют данные, полученные канадс(
ким нейрохирургом У. Пенфилдом (Penfield, 1958). Во время опе(
раций по поводу эпилепсии Пенфилд систематически тестиро(
вал возбудимость мозга с помощью локальной электростимуля(
ции. При этом больной, находясь в сознании под местной анес(
тезией, мог сообщать о возникающих у него ощущениях. В этих
условиях стимуляция первичных проекционных зон коры (зри(
тельной и слуховой) вызывала локальные фосфены (в виде вспы(
шек «света») или элементарные слуховые эффекты (в форме
треска или шума) соответственно. Но только стимуляция височ(
ной коры на границе со зрительной и теменной областями по(
рождала сложные сцены прошлого. Таким образом, лишь опре(
деленные участки коры мозга ответственны за осознанное вос(
приятие интегральных сцен. Такие вызываемые электрической
стимуляцией целостные образы или сцены имеют сходство с гал(
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ния амигдалы определяет набор сюжетов, связанных с эмоциями
страха или гнева. Одновременная инактивация префронтальной
коры в парадоксальном сне определяет «паралич» воли и логи(
ческих суждений, приводящий к невозможности контролировать
сновидения и оценивать их содержание. Переход к медленновол(
новому сну связан с отключением активирующих влияний и
включением торможения при участии ГАМК(эргических нейро(
нов. При этом происходит выключение генератора PGO и пре(
кращение сновидений. Переход от медленноволнового сна к
бодрствованию связан с включением активирующих влияний
ствола мозга и ретикулярного таламуса с одновременным отклю(
чением функционирования тормозных нейронов. Сходство со(
стояний сознания в парадоксальном сне и активном бодрствова(
нии заключается в том, что в обоих случаях информация может
быть «записана» в долговременной памяти. Так, содержание эмо(
ционально значимых сновидений может впоследствии стать
объектом многократных воспоминаний. При этом в памяти со(
храняется и источник возникновения этих образов. Более слож(
ным является эмоциональная составляющая сновидения, удер(
живающаяся в состоянии бодрствования как «настроение».

влияний фоновая ЭЭГ замедляется, как и при раздражении кау(
дальных отделов ретикулярной системы в связи с усилением син(
хронизирующих влияний. Таким образом, сочетание редукции
активирующих влияний с усилением синхронизирующих ведет к
отключению «нейронов сознания», не затрагивая не связанные с
сознанием нейроны.

Доминирование медленных волн (1—4 Гц) дельта(диапазо(
на в ЭЭГ человека тесно коррелирует с отключением сознания
и используется в анестезиологии при дозировке наркоза. Нара(
стание высоких частот в составе ЭЭГ с повышением уровня
бодрствования, возможно, определяется увеличением числа
включенных нейронов сознания, тогда как снижение частоты
ЭЭГ(колебаний можно связать с прогрессивным уменьшением
этого числа. С такой точки зрения может быть оценено то, что
высокочастотный канал увеличивает выход норэпинефрина, в
том числе в форме «объемной» (внесинаптической) передачи при
участии нейронов голубого пятна, а низкочастотный канал при
участии тормозных нейронов повышает уровень тормозного пе(
редатчика ГАМК.

В отличие от медленноволнового сна, парадоксальный сон
характеризуется высоким уровнем активации, исходящей из ре(
тикулярной активирующей системы мозга. В этой активации
важная роль принадлежит медиаторам: эпинефрину и серотони(
ну. Такой сон сопровождается быстрыми движениями глаз, бло(
кадой моторного выхода (мышечной атонией) и отключением
сенсорного входа. Одновременно в парадоксальной стадии сна
возникают фазические потенциалы в структурах моста, ЛКТ и
зрительной коре. В этом случае могут возникать сновидения, что
определяется не содержанием кратковременной памяти, связан(
ной с гиппокампом, а активацией нейронов долговременной па(
мяти. Причудливый порядок смены образов формируется внут(
ренними источниками включения «нейронов сознания». Одним
из таких источников является сигнал РGO (pons(geniculate(
occipital wave), заменяющий в парадоксальном сне сенсорные ис(
точники, имеющиеся в наличии при бодрствовании. Одновре(
менно парадоксальный сон характеризуется повышенной актив(
ностью эмоциональных центров. Так, доминирование возбужде(
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детекторами глубины, отображающими внешнее пространство.
Механизм бинокулярного восприятия пространства «накладыва(
ется» на механизм его монокулярного восприятия. Поэтому по(
теря способности оценивать глубину в определенном участке
поля зрения восполняется монокулярными «нейронами созна(
ния». Потеря стереопсиса в определенной части поля зрения оз(
начает локальное разрушение некоторой области экрана отобра(
жения глубины. При этом ни зрительное восприятие движения,
ни цветовое зрение не страдают. Столь же локальным может быть
и нарушение зрительного восприятия движения, затрагивающее
лишь ограниченную часть поля зрения. Такое частичное наруше(
ние зрительного восприятия движения объясняется локальным
выпадением детекторов, селективно настроенных на разные на(
правления и скорости движения. Поражение всего модуля вос(
приятия движения в области V5 ведет к невозможности воспри(
нимать движения объектов во всем поле зрения. При этом вос(
приятие цвета и стереозрение не нарушаются. Столь же избира(
тельным может быть и нарушение цветового зрения в отдельных
участках поля зрения. Более того, в ряде случаев удается обнару(
жить выпадение восприятия отдельных цветов. При выключении
всего цветового модуля в зоне V4 человек воспринимает все
объекты как черно(белые. Однако ни стереопсис, ни зрительное
восприятие движения при этом также не нарушаются.

Таким образом, локальные выпадения сознания могут про(
исходить как на уровне отдельных детекторов, так и на уровне
отдельных модулей. В последнем случае избирательное выключе(
ние одного модуля не затрагивает другие модули, представляю(
щие соседние модальности. Выпадение отдельных «нейронов со(
знания» в пределах одного модуля ведет к утрате восприятия от(
дельных признаков, не затрагивая восприятие других характе(
ристик.

Модульная организация распространяется и на восприятие
сложных объектов. Так, в восприятии лиц участвуют два модуля:
модуль восприятия эмоциональных выражений и модуль иденти(
фикации лиц. Эти модули также состоят из предетекторов, не(
посредственно не связанных с сознанием, и «экранов сознания»,
состоящих из гностических единиц — детекторов сложных при(
знаков. Поражение модуля идентификации лиц ведет к невоз(

Глава 5. Мозаичность сознания

5.1. Концепция «распределенного сознания»
В отличие от целостного подхода, в рамках концепции «рас(

пределенного сознания» предполагается, что основой сознания
является мозаика, составленная из отдельных специализирован(
ных нейронов. Это представление опирается на теорию, предло(
женную Дж. Экклсом (Eccles, 1993), согласно которой сознание
является собранием отдельных психических элементов — «пси(
хонов». Каждому из них соответствует пучок дендритов пира(
мидных клеток новой коры, образующих отдельный «дендрон».
В развитие этой идеи была предложена гипотеза, согласно кото(
рой функции дендронов выполняют отдельные «нейроны созна(
ния», включенные в специализированные модули. Каждый мо(
дуль состоит из экрана нейронов(детекторов, в которых возни(
кают специфические ощущения, и ансамбля нейронов(предетек(
торов, непосредственно не связанных с сознанием, но реализу(
ющих связь детекторов с рецепторами (Соколов, 2004).

В пользу «пуантелистской» структуры сознания свидетель(
ствуют факты его локальных выпадений. Примером этого может
служить нарушение функции стереопсиса только в отдельном
участке поля зрения, связанное с выпадением детекторов глуби(
ны в ограниченном участке области V4 зрительной коры мозга,
ведающей восприятием удаленности объектов. В то же время
монокулярное восприятие пространства остается сохранным.
Механизм стереозрения образует отдельный модуль, состоящий
из предетекторов, непосредственно не связанных с сознанием, и
экрана «нейронов сознания», представленных в данном случае
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муляции, адресованной ответственным за возникновение опре(
деленных состояний сознания нейронам. Хотя при этом добить(
ся избирательной стимуляции одного нейрона еще невозможно,
крупным успехом является локальная стимуляция их специ(
фической популяции. Примером служит стимуляция зоны V5 у
человека, где сосредоточены нейроны, избирательно реаги(
рующие на движущиеся в поле зрения стимулы. Отдельные ней(
роны V5 характеризуются детекторными свойствами, выделяя
разные специфические комбинации направления и скорости
движения. Транскраниальная магнитная стимуляция этой облас(
ти мозга у человека ведет к возникновению только движущихся
фосфенов — субъективных восприятий зрительного движения
(Crick, Koch, 2002), а другие образы не возникают. Это говорит о
том, что популяция нейронов V5 определяет зрительное воспри(
ятие движения без дополнительного вовлечения других «нейро(
нов сознания». Более того, поскольку отдельные нейроны специ(
фичны в отношении скорости и направления движения, можно
предположить, что каждый «движущийся фосфен» определяется
вкладом отдельного «нейрона сознания» зоны V5. При локальном
поражении этой зоны наблюдается избирательное «выпадение»
восприятия движения зрительных объектов, хотя восприятие
формы и цвета не страдает.

Аналогичная избирательность нарушений восприятия фор(
мы и цвета свидетельствует об избирательных свойствах «нейро(
нов сознания», по крайней мере в отношении их специфических
популяций. Учитывая детекторные свойства отдельных нейронов
в составе данных популяций, логично предположить, что эта из(
бирательность распространяется на отдельные нейроны, приво(
дя к мозаичности сознания в целом.

Возвращаясь к концепции «психона», предложенной
Дж. Экклсом (Eccles, 1993), можно увидеть сходство «психона» с
«нейроном сознания». Различие заключается в том, что
Дж. Экклс связывает «психон» с «дендроном» — пучком дендри(
тов пирамидных клеток новой коры. «Нейроны сознания», на(
против, составляют отдельный класс нейронов коры, каждый из
которых связан с отдельным психическим актом. Поэтому выпа(
дение отдельного «нейрона сознания» ведет к утрате связанного
с ним психического переживания. Поражение значительного

можности идентификации лиц даже близких родственников и
друзей (прозопагнозия). При этом восприятие эмоционального
выражения лица остается сохранным. В случае нарушения рабо(
ты модуля восприятия эмоциональных выражений лица человек
не может, например, отличить радостное выражение лица от пе(
чального, хотя механизм идентификации личности продолжает
функционировать нормально.

Модульная организация характеризует и слуховое воспри(
ятие. Примером может служить восприятие фонем, в частно(
сти, восприятие гласных. Экран сознания, определяющий вос(
приятие гласных, представлен нейронами(детекторами глас(
ных, которые «питаются» сигналами, поступающими от преде(
текторов гласных, непосредственно не связанных с сознанием,
но обеспечивающих работу этих селективных единиц. Пораже(
ние всех детекторов гласных или их предетекторов ведет к сен(
сорной афазии. Однако восприятие отдельных тонов при этом
сохраняется.

Итак, модульная организация мозга предполагает два нейро(
нальных уровня обработки информации: уровень предетекторов,
где сознательные восприятия еще не возникают, и уровень селек(
тивных детекторов и гностических единиц, образующих экран
сознания, где собственно и возникают осознанные восприятия.
Нарушения работы этих уровней приводят к разным результатам.
Поражение предетекторов ведет к невозможности воспринимать
все входные сигналы, адресованные данному модулю. Однако
при этом электрическая стимуляция входящих в состав модуля
«нейронов сознания» все же вызывает сенсорные образы. В свою
очередь, нарушение работы отдельных детекторов, образующих
экран сознания, ведет к выпадению соответствующих восприя(
тий, несмотря на нормальное функционированием предетекто(
ров. Утрату специфического восприятия при локальном дефекте
экрана сознания нельзя восполнить электрической стимуляцией
других участков экрана сознания.

Одним из доводов в пользу мозаичной организации меха(
низма сознания, в котором отдельные нейроны участвуют как
относительно независимые единицы, служит возможность вызо(
ва субъективных эффектов при локальной стимуляции этих еди(
ниц. Такая возможность проявляется при транскраниальной сти(
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ет синапсами четырех типов, по которым поступают возбуждения
от «красно(зеленых», «сине(желтых», «яркостных» и «темновых»
нейронов. Однако эффективность этих синапсов разная. В ре(
зультате синаптические контакты цветовых детекторов можно
представить как равные по длине, но разные по направлению
векторы синаптической эффективности. Возбуждения цветовых
предетекторов поступают параллельно на все детекторы цвета.
При этом в каждом детекторе приходящее от предетектора воз(
буждение «умножается» на эффективность синапса, а эти произ(
ведения складываются, образуя ВПСП данного детектора. Таким
образом, реакцию детектора можно представить скалярным про(
изведением двух векторов: вектора возбуждения предетекторов и
вектора эффективности синаптических контактов каждого цвето(
вого детектора. Но векторы возбуждения предетекторов равны по
длине, как и векторы эффективности синапсов цветовых детекто(
ров. Поэтому максимальной реакцией на данный стимул ответит
тот детектор, вектор синаптических связей которого совпадет по
направлению с действующим вектором возбуждения предетекто(
ров. Это означает, что на сферической поверхности отображения
цветовых стимулов возникает локальный максимум возбуждения.
При изменении стимула на входе изменится вектор возбуждения
предетекторов и максимум возбуждения на сферическом экране
отображения цвета переместится на другой цветовой детектор,
вектор синаптической эффективности которого совпадет с но(
вым вектором возбуждения предетекторов (Соколов, 2003). Таким
образом, отдельным точкам сферического экрана соответствуют
специфические детекторы цвета, селективно возбуждаемые раз(
ными цветовыми стимулами.

При поражении цветовых детекторов в определенном участ(
ке цветового экрана нарушается только связанное с ними ощуще(
ние цвета. Соседние участки цветового экрана, связанные с со(
хранными нейронами(детекторами, не будут затронуты. Суще(
ственно другая картина наблюдается, если из строя выведены
цветовые предетекторы. В этом случае дефект блокирует работу
всех цветовых детекторов, приводя к полной утрате цветового
зрения. Однако сам экран цветовых детекторов остается сохран(
ным, поскольку при электрической стимуляции зоны V4 у чело(
века возникают цветовые фосфены. Приведенные данные гово(

числа «нейронов сознания» в данной популяции приводит к ут(
рате связанного с ними типа восприятия, вызывая, например, ах(
ромазию, акинетопсию или парапогнозию.

5.2. Перцепция
На входе цветового модуля находятся колбочки трех типов,

поглощающие свет в области длинных, средних и коротких длин
волн. В результате действующий стимул трансформируется в
комбинацию возбуждений трех типов фоторецепторов. Далее,
начиная с биполярных клеток сетчатки и до ЛКТ, цветовая ин(
формация передается системой предетекторов, состоящей из че(
тырех типов нейронов: «красно(зеленых», «сине(желтых», «ярко(
стных» и «темновых». Особого внимания заслуживают «темно(
вые» нейроны, спонтанно активные в темноте. При действии све(
та они подвергаются торможению, которое зависит от степени
возбуждения «красно(зеленых», «сине(желтых» и «яркостных»
нейронов. В итоге на уровне предетекторов световой стимул пре(
образуется в комбинацию возбуждений нейронов четырех типов:
«красно(зеленых», «сине(желтых», «яркостных» и «темновых».
Эту комбинацию можно представить в виде цветового вектора
возбуждения. Особенностью таких векторов является то, что, ме(
няя направление при действии самых разных цветовых стимулов,
они остаются одинаковыми по своей длине. Это означает, что при
любом изменении цветового сигнала конец соответствующего
вектора возбуждения остается на сферической поверхности, ле(
жащей в четырехмерном пространстве. Следовательно, на входе
детекторов цветовые стимулы кодируются разными ориентация(
ми равных по длине цветовых векторов возбуждения (Соколов,
2003). Именно эти векторы, образованные возбуждениями цвето(
вых предетекторов, составляют основу цветового модуля. Вместе
с тем нейроны(предетекторы относятся к категории нейронов,
непосредственно не связанных с сознанием, хотя именно они
определяют реакции цветовых детекторов, относящихся к соб(
ственно «нейронам сознания».

Переход от цветовых предетекторов к цветовым детекторам,
определяющим восприятие отдельных оттенков цвета, основан
на синаптическом механизме. Каждый цветовой детектор облада(
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вятся видимыми, к ним присоединяются детектирующие лица
нейроны, увеличивая общую активацию фузиформной коры. То
же имеет место при восприятии изображений домов модулем вос(
приятия положения, находящимся в парагиппокампальной коре.
Этот модуль также состоит из блока не связанных с сознанием
нейронов(предетекторов и непосредственно связанных с созна(
нием детекторов локализации объекта. При стимуляции види(
мым изображением и предетекторов, и детекторов положения
общая активация гиппокампальной извилины возрастает. Таким
образом, принцип модульной организации мозга и мозаичной
организации сознания подтверждается при исследовании вос(
приятия сложных объектов.

«Мозаики» сознания могут быть локализованы в разных уча(
стках мозга, что позволяет глубже понять связь субъективных
проявлений с анатомическими структурами.

5.3. Память и семантика
Символом называется любое сенсорное событие, выпол(

няющее функцию замещения другого сенсорного события, в том
числе и другого символа. Абстрактное замещение одного сигна(
ла другим И.П. Павлов обозначил термином «вторая сигнальная
система». Если первая сигнальная система представляет сигналы
безусловных раздражителей, связанных с безусловными рефлек(
сами, то сигналы второй сигнальной системы относятся к стиму(
лам, не имеющим прямого биологического значения. Термин
«вторая сигнальная система» подчеркивает, что возникновение
символьного кодирования первично связано с задачей коммуни(
кации. Кроме коммуникативной функции, вторая сигнальная
система выполняет информационную функцию, позволяя опе(
рировать символом вместо реальных объектов. Возникнув в рам(
ках коммуникативных задач, символы составили основу когни(
тивных операций с заменой реальных объектов их обозначения(
ми, тем самым способствуя развитию обобщений явлений, не об(
ладающих явным сходством по сенсорным признакам. Частным
случаем символьного кода является язык — устный, язык жестов
и письменный. Последний имеет особое преимущество, образуя
основу документации событий. В последнее время эту функцию

рят о том, что цветовой модуль включает два блока. Блок цвето(
вых предетекторов обеспечивает доступ цветовой информации от
фоторецепторов к цветовому экрану, но непосредственно с созна(
нием не связан. Блок цветовых детекторов образует собственно
«экран сознания». «Нейроны сознания», в норме активируемые
предетекторами, при поражении последних могут активировать(
ся только прямым электрическим раздражением.

Существование нейронов, непосредственно связанных с со(
знанием, и обслуживающих их нейронов подтверждается изу(
чением корковой активности перцептивных модулей при предъ(
явлении наблюдателю субъективно невидимых стимулов (Mou%
toussis, Zeki, 2002). Создание невидимых изображений лиц и жи(
лых строений достигается бинокулярным слиянием подаваемых
монокулярно контрастных стимулов. Например, изображение
контрастного контура лица на красном фоне подается на один
глаз, а контура этого же лица на зеленом фоне — на другой. В ре(
зультате бинокулярного слияния контур лица подавляется, а фон
становится желтым. ФМРТ используется для обнаружения акти(
вации участков мозга при двух режимах стимуляции: когда кон(
тур лица при предъявлении каждому глазу контрастных рисунков
в результате бинокулярного слияния не воспринимается и когда
каждый глаз получает одинаковые изображения и наблюдатель
воспринимает контур лица. Опыты показали, что фузиформная
кора, ответственная за восприятие лиц, активируется как види(
мым, так и невидимым изображением лица. Но при этом актива(
ция фузиформной коры видимым изображением лица значитель(
но сильнее, чем при предъявлении невидимого изображения.
Аналогичные результаты были получены при предъявлении ви(
димых и невидимых изображений домов, только в этом случае ак(
тивировалась парагиппокампальная извилина, ответственная за
восприятие положения объекта.

Полученные результаты можно объяснить тем, что в модуль
перцепции лиц, локализованный в фузиформной коре, входят
как «нейроны сознания», так и обслуживающие их, но не связан(
ные с сознанием нейроны(предетекторы. При бинокулярном
слиянии контурных изображений лиц, когда лица становятся не(
видимыми, активируются только не связанные с сознанием ней(
роны. При отсутствии бинокулярного слияния, когда лица стано(
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дения не всегда возможно достичь произвольно, но, как показа(
ли наблюдения нейрохирурга У. Пенфилда, фрагменты прошло(
го опыта могут быть вызваны электрической стимуляцией ви(
сочной области мозга. Полнота и интенсивность такого воспоми(
нания достигает яркости реального процесса.

Можно предположить, что механизм возникновения снови(
дений является результатом произвольно неконтролируемого
возбуждения системы хранения образов. При этом возникающее
сновидение вторично «записывается» в долговременную память
наравне с реальными событиями, правда, со специфической мет(
кой «получено в особом состоянии». На первый взгляд допуще(
ние о существовании такой пометки выглядит как очень ис(
кусственное построение. Однако, вспомнив об обучении, специ(
фичном в отношении определенного состояния (диссоциирован(
ное обучение, английский термин — state dependent learning), мы
уже не будем столь скептически настроены в отношении допол(
нительных меток, включенных в механизм регистрации событий
в долговременной памяти. Действительно, каждый эпизод памя(
ти (фрейм), содержащийся в долговременном хранилище, снаб(
жен меткой времени, позволяющей упорядочивать записи собы(
тий во временном ряду. Продолжая анализировать открытый
Пенфилдом механизм искусственной активации картин прошло(
го, хранящихся в височной коре, можно объяснить, почему под
воздействием специфических химических веществ и произволь(
но неконтролируемого возбуждения при некоторых заболевани(
ях возникают галлюцинации. И здесь опять приходится учиты(
вать механизм перезаписи: картина галлюцинации записывается
в долговременную память как эпизод с пометкой особого состоя(
ния. В случае если механизм таких пометок нарушается, переза(
пись галлюцинации встраивается в долговременную память как
воспоминание о реальном событии, приводя к нарушению содер(
жания сознания.

Рассматривая содержание сновидений как форму активации
долговременной памяти, следует внимательно отнестись к воз(
никновению синтетических картин, несводимых к простой ком(
бинации элементов прошлых событий. Приходится признать,
что «перезапись событий» встроена в долговременную память в
качестве механизма творческого порождения новых образов на

выполняют машинные языки на магнитных и оптических носи(
телях. С развитием компьютерных технологий математические и
речевые символы стали объектом вычислительных операций.

Символы следует отличать от комплексных раздражителей
(гештальтов). При формировании гештальта два или несколько
сенсорных раздражителей образуют целостное перцептивное яв(
ление, в котором входящие в гештальт отдельные сенсорные со(
бытия равноправны, а не сигнализируют о других сенсорных со(
бытиях. Сигналы же второй сигнальной системы иерархически
занимают более высокое положение. Иерархически соподчинены
как нейроны, представляющие гештальты, так и нейроны, пред(
ставляющие символы. Комплексные зрительные раздражители
представлены гностическими нейронами нижневисочной коры.
Семантические нейроны левой префронтальной коры связаны
двусторонними связями с гностическими единицами.

Психофизиология символьного кодирования предполагает
существование иерархической системы нейронных карт. Прежде
всего, стимул представлен на определенной детекторной карте
независимо от того, будет ли он в дальнейшем выполнять сим(
вольную функцию или нет. Представительство стимула на детек(
торной карте краткосрочно, поскольку его удержание требует ра(
боты следующего уровня — карты долговременной памяти. Зна(
комый сигнал, возникший на детекторной карте, активирует со(
ответствующую клетку на карте долговременной памяти, иден(
тифицируя предъявленный стимул. Если стимул является новым,
то формируется фиксирующий его новый нейрон долговремен(
ной памяти. Такое пополнение объема долговременной памяти
осуществляется за счет нейрогенеза, происходящего в результа(
те дифференциации стволовых клеток, которые на конечном
этапе этого процесса встраиваются в нейронную сеть, образуя и
получая синапсы от других нейронов долговременной памяти.

Устройство долговременной памяти поражает воображение
огромным объемом записываемого материала. Дело в том, что
конкретное событие не только записывается — отмечается и вре(
мя его совершения. При повторении событие записывается вто(
рично, т.е. образуется непрерывная запись, которая может быть
воспроизведена в той же последовательности. Такого воспроизве(
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адекватной речевой реакции происходит при участии нейронов
интенций, возбуждение которых предшествует активации коман(
дного нейрона речевой реакции. Фаза активации нейронов ин(
тенций позволяет осуществлять перебор различных вариантов
ответа перед окончательным решением. Выбирается решение,
при котором происходит максимальное совпадение с образом
стимула.

Другой операцией, основанной на взаимодействии долго(
временной, оперативной и семантической памяти, является вы(
бор объекта по его словесному обозначению. В инструкции ука(
зывается ключевое слово, в соответствии с которым нужно выб(
рать стимул, представленный в поле зрения, например, указать
обозначенный словом цветовой образец. Название цвета как эле(
мент семантической карты активирует соответствующее подмно(
жество нейронов долговременной памяти, которое выводится на
экран оперативной памяти. Совпадение названия цвета с одним
из элементов экрана оперативной памяти запускает командный
нейрон реакции целеуказания.

Проекция возбуждений с семантического экрана на карту
долговременной памяти позволяет предположить, что за возник(
новение семантических различий отвечает следующий механизм.
Сравниваемые символы на карте долговременной памяти пред(
ставлены разными элементами. В связи с этим каждый символ
создает на этой карте свой набор активированных нейронов. Раз(
ность следов долговременной памяти на предъявленные симво(
лы определяет семантическое различие последних. Аргументы в
пользу существования такого механизма получены при регистра(
ции вызванных потенциалов на внезапную замену одного назва(
ния цвета другим. Негативный компонент вызванного потенци(
ала N180 содержит информацию как об изменении оболочки
слова, так и о семантическом различии слов. Многомерный ана(
лиз матрицы вызванных потенциалов на замену названий цветов,
предъявляемых на мониторе, выявляет два пространства: пер(
цептивное и семантическое. Перцептивное пространство образу(
ет полуокружность, вдоль которой названия цветов расположены
в соответствии с длиной слова. Семантическое пространство
представляет собой окружность, где названия цветов расположе(
ны в соответствии с их цветовым тоном (круг Ньютона). Это сви(

подсознательном уровне. Включаясь в долговременную память,
эти комбинации затем становятся предметом произвольного
контроля и еще раз переписываются в долговременную память
как продукт сознательного творчества. Если бы долговременная
память была идеальной копией событий, то новые образы
ограничивались бы комбинациями ранее зафиксированных эле(
ментов. Однако вариативность записей в долговременную па(
мять создает возможность креативности, т.е. создания новых об(
разов, служащих материалом творческих решений. Вместе с рас(
ширением образного содержания долговременной памяти за счет
оригинальных образов, несводимых к простому сочетанию про(
шлых следов, расширяется символьная база, фиксирующая новое
содержание.

В механизме перезаписи содержания долговременной памя(
ти важную роль играет оперативная память, которую можно
определить как экран сознания. Действительно, огромный объем
долговременной памяти недоступен сознанию целиком. Только
отдельные фрагменты долговременной памяти, выведенные на
экран оперативной памяти, становятся осознанными. Содержа(
ние экрана оперативной памяти в качестве факта сознания вклю(
чается в состав долговременной памяти как ее новое содержание.
Факты «самообогащения» долговременной памяти при участии
оперативной памяти позволяют предположить, что оперативная
память вносит свой вклад в осознание внешних стимулов. Эти
стимулы отображаются на карте детекторов, экране оперативной
памяти, фиксируются в хранилище долговременной памяти и на
семантической карте. На экране оперативной памяти могут быть
представлены как восприятия, так и образы прошлого. Нейроны
оперативной памяти локализованы в префронтальной коре. Они
активны в течение всего времени существования зрительного об(
раза. Достигая нейронов долговременной памяти, они активиру(
ют определенную часть содержания прошлого опыта.

Теперь рассмотрим, как порождается речевая реакция назы(
вания стимула. Осознание стимула связано с его проекцией на
экран оперативной памяти, что активирует связанный с этим
отображением нейрон семантической карты. Эта карта определя(
ет категоризацию стимула и активацию командного нейрона ре(
чевой реакции. Трансформация образа стимула в генерацию
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перцептивным пространством, семантическое пространство мо(
жет быть реконструировано из матрицы семантических разли(
чий. Семантическое пространство изоморфно определенной ча(
сти пространства долговременной памяти в той мере, в какой
пространство долговременной памяти изоморфно перцептивно(
му пространству, определяющему содержание памяти. Простран(
ство оперативной памяти определяется представленностью на ее
экране части пространства долговременной памяти.

Нейроны оперативной, или рабочей, памяти расположены
в префронтальной коре. Они удерживают разряд в течение все(
го времени задержки между подачей предупреждающего сигна(
ла и образца для сравнения. Одни нейроны специализируются
на сохранении следа от положения стимула в пространстве, дру(
гие — на удержании следа образа. Однако особый интерес пред(
ставляют нейроны рабочей памяти, сохраняющие след и о поло(
жении, и об образе объекта. Нейроны долговременной памяти
локализованы в височной коре. Они формируются под влия(
нием обучения, обладают избирательной реактивностью по от(
ношению к отдельным образцам стимульного материала и дли(
тельно удерживают эти следы. Семантические нейроны, пред(
ставленные во фронтальной коре, возбуждаются определенны(
ми категориями сигналов, порождая через командные нейроны
речевые реакции.

Исследования, проведенные с помощью метода позитрон(
ной эмиссионной томографии (ПЭТ) в сочетании с магнитно(
резонансной томографией (МРТ), показали, что генерация речи
может осуществляться двумя путями: один путь используется для
хорошо заученных реакций, второй включает сознательный вы(
бор ответа в соответствии со значением сигнала (Posner, Raichle,
1994). Автоматизированный ответ при зрительном предъявлении
слова включает экстрастриатную кору, островок (участок между
темпоральной и лобной корой) и моторную кору. Вовлечение зон
Брока (левая фронтальная кора) и Вернике (левая задняя тем(
поральная кора) не является при этом необходимым. Семанти(
чески детерминированный ответ (выбор глагола при предъявле(
нии существительного) кроме экстрастриатной коры включает
зону Брока, зону Вернике, переднюю поясную извилину и пра(
вую кору мозжечка.

детельствует о том, что цветовые названия генерируют различия
в соответствии с содержанием памяти.

Еще одной операцией, которая получает развитие в рамках
взаимодействия семантического, долговременного, оперативно(
го и детекторного экранов, является выбор стимула по предъяв(
ленному образцу. Предъявленный стимул находит отображение
на экране оперативной памяти. Удерживаемый в оперативной
памяти образец сравнивается с разными участками детекторной
карты. Совпадение образца с определенным элементом детек(
торного экрана приводит к акту опознания стимула. Вместо сен(
сорного образца может быть введено его символьное обозначе(
ние. В этом случае символ активирует элементы долговременной
памяти, которые выводятся на экран оперативной памяти. Сов(
падение образца на экране оперативной памяти с возбуждением
соответствующего детектора обеспечивает опознание цели в оп(
ределенном участке внешнего пространства. Это позволяет реа(
лизовать слежение за целью, подавая компенсирующие команды
на органы управления этим процессом, в частности на нейроны,
контролирующие положение глаз и головы. Такой механизм мо(
жет быть применен для обнаружения места положения цели,
заданной образцом или символом. Образец удерживается на эк(
ране оперативной памяти и сравнивается с содержанием детек(
торной карты в данном участке поля зрения. Если различие
больше некоторой величины, то следует команда для движений
глаз, и детекторная карта смещается на другой участок поля зре(
ния. Если и там различие с образцом превосходит порог, то сле(
дует новое смещение детекторной карты. При совпадении образ(
ца с элементом детекторной карты следует сигнал опознания по(
ложения цели.

Семантическая карта, представляющая положение символов
в соответствии с элементами долговременной памяти, образует
сферическую поверхность в n(мерном пространстве. Семанти(
ческие различия между символами определяются мерой различия
комбинации возбужденных ими нейронов долговременной памя(
ти. Если эти комбинации для двух разных символов совпадают, то
такие символы являются синонимами. Чем меньше степень со(
впадения вызываемых символами комбинаций возбужденных
нейронов, тем больше семантическое различие. По аналогии с
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щее путь неинвазивного изучения нейрохимических характе(
ристик сознания как особого состояния работающего мозга.
Неинвазивная магнитно(резонансная томографическая микро(
скопия — реальность сегодняшнего дня, и будущее открыто для
ее широкого внедрения в практику диагностики клеточных про(
цессов в живом организме.

Возвратимся к семантике. Важной проблемой символьного
кодирования является кодирование чисел. Такие слова, как
«цвет», имеют сенсорную основу и представлены соответствую(
щими следами в долговременной памяти. Поэтому семантичес(
кие различия цветовых терминов можно представить в качестве
абсолютных значений векторных разностей, где векторами воз(
буждения служат комбинации возбуждений нейронов долговре(
менной памяти, активированные по принципу «сверху(вниз»
нейронами семантического уровня. Но что представляет собой
сенсорная основа числа объектов? Ответ на этот вопрос попыта(
лись получить, используя метод регистрации реакций отдельных
нейронов латеропариетальной коры обезьяны (Nieder, Miller,
2004). На экране монитора животному предъявлялось определен(
ное количество (от 1 до 5) кружков разного размера, интенсив(
ности и положения в поле зрения. Часть нейронов, отвечающих
на зрительные стимулы, обнаружила избирательность спайковых
реакций только в отношении числа предъявляемых объектов не(
зависимо от их размера и расположения. Ответы таких «детекто(
ров числа» формировали конусообразные распределения с мак(
симальным числом спайков на разные числа у разных детекто(
ров. Были обнаружены нейроны с максимумом реакции при
предъявлении одного, двух, трех, четырех или пяти объектов в
поле зрения. Таким образом, нейроны «считали» число точек на
дисплее. Механизм этого счета был основан на тех же принци(
пах, которые использовались в детекторах ориентации линий,
направления движения и цвета: число объектов трансформиру(
ется в селективное возбуждение детектора числа.

Чтобы объяснить такую трансформацию, можно предполо(
жить, что кодирование числа объектов осуществляется при учас(
тии нейронов с концентрическими рецептивными полями разно(
го размера. Попадание точки в концентрическое рецептивное
поле соответствующего размера вызывает активацию данного

Недостатком ПЭТ является грубое разрешение процессов во
времени. При сочетании этого метода с ЭЭГ(регистрацией выз(
ванных потенциалов на словесные стимулы в задачах разной
сложности было показано, что семантическое кодирование свя(
зано с тремя пиками вызванного потенциала. Первый пик с ла(
тентным периодом 200 мс был максимально выражен латерально
в левой фронтальной коре (зона Брока). Второй — с латентным
периодом 700 мс — возникал в темпоральной зоне левого полу(
шария (зона Вернике). Третий поздний компонент с латентным
периодом 1000—1500 мс локализовался в области островка, где по
данным ПЭТ семантической задаче соответствовало снижение
локального кровотока. Таким образом, распределение активнос(
ти разных участков мозга характеризуется последовательной сме(
ной локальных процессов, что не выявляется ПЭТ, но обнаружи(
вается ЭЭГ(регистрацией. Исследования разных последо(
вательностей вовлечения мозговых структур в решение когнитив(
ных задач с участием семантического кодирования образуют но(
вую перспективную стратегию изучения сознания.

Новым методом исследования сознания служит функцио(
нальная магнитно(резонансная томография (фМРТ), которая со(
четается со структурной МРТ, позволяющей изучать компьютер(
ным путем визуальные «срезы» исследуемых структур мозга.
фМРТ избавляет исследователя от необходимости введения в
организм человека изотопов, излучающих позитроны, и совме(
щается со структурной МРТ. Первые исследования методом
фМРТ случаев потери сознания показали исчезновение корко(
вых зон активности с сохранением очагов активности в глубине
мозга. Медленноволновый сон, сопровождающийся развитием
медленных колебаний потенциала и одновременным отклю(
чением сознания, также характеризуется смещением активности
в глубину мозга, тогда как парадоксальный сон, характеризую(
щийся быстрыми движениями глаз, возвращает корковую лока(
лизацию зон активности.

Сочетание структурной МРТ с ее функциональным вариан(
том дополняется многоканальной ЭЭГ( и МЭГ(регистрацией зон
активности и методом расчета локализации эквивалентного ди(
поля. Впереди все более широкое распространение соединения
спектральных методов магнитного резонанса с фМРТ, открываю(
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ханизм аналогичен измерению интенсивности. Сначала это дос(
тигается в детекторах интенсивности, затем в вербальных реак(
циях, частным случаем которых могут быть численные символы,
ведущие свое начало от «счета» объектов в поле зрения.

5.4. Эмоции
Как уже говорилось, поражение зоны V4 ведет к потере цве(

товых ощущений. Пациент видит только черно(белые сцены, со(
храняющие контуры объектов и ахроматические контрасты. Та(
кое восприятие напоминает работу черно(белого телевизора.
Важно отметить, что поражение цветового модуля мозга не ска(
зывается на других модулях: сохраняется восприятие движущих(
ся в поле зрения объектов, стереопсис и узнавание лиц. Если ис(
ходить из принципа специфичности «нейронов сознания», то
можно сделать вывод, что восприятие цвета «накладывается» на
черно(белое изображение в результате активации подмножества
цветовых «нейронов сознания». С этой точки зрения черно(бе(
лый экран телевизора, активируя систему ахроматических «ней(
ронов сознания», не затрагивает цветовые нейроны.

Этот подход можно распространить на «эмоциональную ок(
раску» восприятий. Если в случае цветового восприятия «цвето(
вой модуль», содержащий цветовые «нейроны сознания», распо(
ложен в зоне V4, то модуль «нейронов сознания», причастных к
осознанию эмоций, локализован в миндалине (амигдале). Эмо(
ционально нейтральные стимулы, подобно черно(белым цветам
в цветовом зрении, не активируют эмоционально(селективные
нейроны сознания, и восприятие не получает эмоциональной
окраски. Если же стимул активирует эти нейроны, то он эмоци(
онально окрашивается. Следует отметить, что в миндалине нахо(
дятся нейроны, связанные с отрицательными эмоциями страха и
гнева. Их активация может происходить не только за счет безус(
ловно(рефлекторного механизма, но и в результате ассоциаций
нейтральных стимулов с безусловными агентами вызова отрица(
тельных эмоций. Таким образом, «эмоциональную окраску» тот
или иной объект получает в результате активации дополнитель(
ной системы «нейронов сознания», относящихся к эмоциям.
Билатеральное разрушение амигдалы ведет к утрате такой «эмо(

нейрона. Нейроны с концентрическими рецептивными полями
конвергируют на предетектор числа объектов, активация которо(
го вычитается из «шумящего» нейрона. Таким образом формиру(
ется вектор возбуждения предетекторов числа объектов. Детекто(
ры числа объектов имеют специфические векторы весов синап(
тических контактов, избирательно реагируя на число объектов
независимо от их размера и положения.

Символ данного числа в памяти у человека ассоциируется
с определенным детектором числа. Это приводит к генерации
данного символа по схеме «снизу(вверх»: его называнию или
написанию при посредстве соответствующих командных ней(
ронов. При замене одного численного символа другим по этой
схеме происходит активация соответствующих следов долговре(
менной памяти. Различие между численными символами изме(
ряется как абсолютная величина вызванных ими векторов воз(
буждения долговременной памяти. Семантическое простран(
ство числовых символов двумерно — оно образует полуокруж(
ность на плоскости. Это семантическое пространство тесно
коррелирует с перцептивным пространством числа объектов на
экране монитора.

Рассмотренный принцип кодирования числа объектов на
перцептивном и семантическом уровнях позволяет уточнить
принцип кодирования величины перцептивных и семантических
различий на вербальном уровне. Ранее было высказано предпо(
ложение, что активность «ON(OFF»(нейрона, суммирующего
различия, дополняется «шумящим» нейроном, в результате чего
возникает вектор возбуждения предетекторов различий. Этот
вектор поступает на семейство детекторов, каждый из которых
избирательно настроен на определенную величину различия. Да(
лее возбуждения этих детекторов ассоциируются с численными
символами и при установлении данного различия вызывают ак(
тивацию, ведущую к называнию или написанию соответствую(
щего числа.

Таким образом, «счет» числа объектов в поле зрения и балль(
ная оценка величины перцептивного или семантического разли(
чия реализуются при помощи сходного механизма: ассоциации
численного символа с возбуждением детектора, измеряющего
число объектов или величину различия. Фактически данный ме(
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сознания дополняется общей эмпатией безотносительно к конк(
ретному объекту.

Две формы медитации получают различное выражение в
ЭЭГ. Если объектная медитация ведет к усилению тета( и альфа(
ритма, то безобъектная медитация выражается в усилении гамма(
ритма в диапазоне 24—42 Гц. Частота колебаний нарастает по
мере увеличения числа сеансов медитации и общего времени,
затраченного на тренировки. Рост гамма(активности сопровож(
дается дистантной фазовой синхронизацией колебаний. По(
скольку амплитуда колебаний зависит от числа вовлеченных эле(
ментов и точности их фазовых характеристик, рост гамма(актив(
ности определяется этими двумя факторами.

Нарастание гамма(активности может отражать качествен(
ные изменения сознания. Поскольку роль медитации состоит в
том, чтобы распространить эффект эмпатии на состояния созна(
ния в повседневной жизни, можно ожидать, что фоновая ЭЭГ у
реализующих безобъектную медитацию лиц будет отличаться бо(
лее выраженным гамма(ритмом по сравнению с занимающими(
ся объектной медитацией. Таким образом, настроение, как и вни(
мание, может регулироваться и подвергаться тренировке.

5.5. Субъективные «мозаики»
Локальный цветовой анализатор представляет участок поля

зрения, преобразуя вектор возбуждения цветовых предетекторов
в избирательную активацию одного из цветоселективных детек(
торов зрительной коры мозга. Группа цветоселективных детекто(
ров, cвязанная с локальным ансамблем цветовых предетекторов,
образует локальный экран цветового восприятия. Другие участки
поля зрения представлены иными локальными анализаторами
цвета, которые функционируют независимо. Однако человек мо(
жет воспринимать и дифференцировать цветовые «мозаики». Это
говорит о том, что на определенном уровне деятельности локаль(
ные цветовые анализаторы интегрируются с локальными про(
странственными признаками, образуя цветопространственные
гештальты.

Чтобы объяснить возникновение цветопространственных
гештальтов, вернемся к механизму субъективного отображения

циональной окраски» подобно тому, как поражение зоны V4
характеризуется развитием ахроматопсии — утратой цветовых
ощущений.

Термин «антропоморфизация» означает автоматическое
приписывание предметам внешнего мира человеческих свойств,
например, злого умысла испортившемуся компьютеру. Оказа(
лось, что такая отрицательная «антропоморфизация» связана с
функцией амигдалы, придающей отрицательную эмоциональную
окраску не только социальным контактам, но и неодушевленным
предметам. Пациент с билатеральным поражением амигдалы,
подтвержденным посредством структурной МРТ, не только был
лишен способности воспринимать эмоциональное выражение
лица, но и не обнаружил явлений «антропоморфизации». При
этом, обладая приобретенной ранее долговременной эмоцио(
нальной памятью, он мог правильно отвечать на вопросы, каса(
ющиеся социальных аспектов поведения. Таким образом, соци(
альная оценка может основываться на двух источниках: автома(
тических эмоциональных реакциях, требующих участия амигда(
лы, и информации, извлекаемой из долговременной памяти. При
поражении амигдалы автоматическая оценка эмоционального
содержания невозможна, хотя вербальные оценки сохранены.
Эмоционально окрашенные события при фиксации в эпизоди(
ческой памяти воздействуют на амигдалу при участии норэпи(
нефрина (норадреналина). Амигдала, в свою очередь, воздейству(
ет на гиппокамп, что облегчает узнавание эмоционально значи(
мых событий. При блокаде бета(рецепторов пропроналолом та(
кое облегчение узнавания эмоционально окрашенных событий и
слов исчезает. Это объясняется тем, что на фоне пропроналола не
происходит активации амигдалы и, соответственно, отсутствует
ее влияние на гиппокамп.

Положительная эмоциональная окраска связана с активаци(
ей базальных ганглиев. Положительный эмоциональный тон мо(
жет достигаться с помощью медитации, или ментальной трени(
ровки, заключающейся в концентрации сознания на эмпатии по
отношению к конкретной функции, например дыханию (объек(
тная медитация), или обобщенном состоянии эмпатии (безобъ(
ектная медитация). Последняя характеризуется исчезновением
проявлений объектной концентрации сознания. Все содержание
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ные участки поля зрения представлены локальными анализатора(
ми ориентации со своими предетекторами и детекторами ориен(
тации. Эти анализаторы функционируют независимо и не могут
служить основой механизма формирования зрительных конфигу(
раций. Такой основой является слой комплексных детекторов
места и ориентации, получающих входы от четырех предетекто(
ров места и двух предетекторов ориентации. Предполагается, что
эти пространственно(ориентационные детекторы образуют шес(
тимерное пространство. Из их комбинаций формируются «мо(
заики» линий разной ориентации в разных участках поля зрения.
Для классификации этих конфигураций формируются новые
предетекторы, число которых ограничено. Спецификация от(
дельных конфигураций достигается на уровне гештальт(детекто(
ров, получающих входы от ограниченного числа предетекторов.
Селективное возбуждение определенного гештальт(детектора
специфицирует данный тип зрительной конфигурации линий.
Примером работы такой системы служит описанный ранеее ме(
ханизм восприятия эмоциональных выражений лица человека.

Общий принцип механизма восприятия цветовых и ориен(
тационных «мозаик» заключается в интеграции пространствен(
ных детекторов с детекторами цвета и ориентации соответствен(
но. Затем из цветопространственных или ориентационно(про(
странственных детекторов формируются предетекторы следую(
щего уровня. Они, в свою очередь, обеспечивают избирательное
возбуждение гештальт(детекторов разных цветовых «мозаик» или
гештальт(детекторов конфигураций линий разной ориентации.

внешнего пространства. Как уже говорилось, этот механизм
включает в себя ансамбль нейронов(предетекторов, кодирующих
направление, где представлена точка, ее удаление и степень бли(
зости к исходной точке фиксации взора. Возбуждения этих четы(
рех пространственных предетекторов образуют векторы возбуж(
дения, равные по длине для всех точек физического простран(
ства. Каждому пространственному вектору возбуждения соответ(
ствует свой пространственно(селективный детектор, а все вместе
они образуют поверхность четырехмерной гиперсферы.

Локальные цветоселективные детекторы и локальные про(
странственно(селективные детекторы интегрируются на следую(
щем уровне, образованном цветопространственными детектора(
ми, получающими входы от четырех цветовых и четырех про(
странственных предетекторов. В результате цветопространст(
венный детектор оказывается селективно настроенным на опре(
деленный цвет в определенном участке пространства. Можно
предположить, что, получая совместно восемь независимых вхо(
дов, эти детекторы составляют восьмимерное пространство. Оп(
ределенная комбинация цветопространственных детекторов об(
разует цветовую «мозаику». Для классификации разных типов та(
ких «мозаик», видимо, формируется следующий когнитивный
уровень, куда входят предетекторы разных типов цветовых «моза(
ик», связанных с селективными гештальт(детекторами этих ти(
пов. Таким образом, появление в разных точках зрительного поля
цветовых стимулов активирует определенную конфигурацию
цветопространственных детекторов, сигнал от которых, поступая
на предетекторы цветовых «мозаик», далее избирательно возбуж(
дает определенный гештальт(детектор, специфицируя тип цвето(
вой «мозаики». Размерность пространства цветовых «мозаик» оп(
ределяется ограниченным числом предетекторов, служащих для
их спецификации, а не размерностью пространства цветопрост(
ранственных детекторов.

Другим примером мозаичности структур сознания является
восприятие конфигураций линий, исходным материалом для ко(
торого служат возбуждения детекторов ориентации линий зри(
тельной коры. Эти детекторы, в свою очередь, получают возбуж(
дения от двух предетекторов, активируемых преимущественно
вертикально и горизонтально ориентированными линиями. Раз(
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спективно могут не осознаваться как утраченные при выпадении,
заполняясь содержанием соседних участков. В таком случае
только специальное исследование может установить факт их
выпадения.

Простейшим примером локального выпадения сознания
может служить «слепое пятно» — участок сетчатки, где находит(
ся зрительный нерв. Экспериментально область «слепого пятна»
измеряется с помощью периметра, позволяющего предъявлять
локальные световые стимулы в разных точках сетчатки. Предъяв(
ленные в области «слепого пятна» стимулы испытуемыми не об(
наруживаются. Однако само «слепое пятно» не воспринимается
как пустое место. При исследовании препаратов сетчатки в обла(
сти «слепого пятна» обнаружено, что там полностью отсутству(
ют как колбочки, так и палочки. Если «слепое пятно» связано с
сетчаткой, но заполняется на корковом уровне, то скотома, как
результат локального поражения первичной зрительной коры,
также заполняется сигналами с ее соседних участков. Эффекты
заполнения «слепого пятна» и скотомы сигналами от соседних
участков поля зрения имеют сходство: заполнение повторяет
структуру окружающих их сигналов. Однако человек не видит
своего «слепого пятна». Оно заполняется сигналами, идущими от
окружающего поля. С целью исследования механизма эффекта
заполнения в опытах на обезьянах в условиях строгой фиксации
взора вокруг «слепого пятна» в качестве стимула подавалось
кольцо, которое нужно было отличить от круга того же размера,
подаваемого вне «слепого пятна». Однако в связи с заполнением
«слепого пятна» кольцо вокруг него превращалось в восприятии
в круг, и животное не могло различить их. В последующих опы(
тах на нейронах было показано, что «слепое пятно» представле(
но в зрительной коре, но получает сигналы не непосредственно,
а косвенно — за счет сигналов, поступающих от соседних участ(
ков сетчатки.

Следует различать структурную и функциональную ското(
мы. К. Лешли (1933) описал заполнение функциональной ското(
мы, возникающей при мигрени. Скотома локализовалась вблизи
фовеа, и, когда при разговоре испытуемый смотрел правее лица
собеседника, лицо последнего исчезало. При этом плечи и гал(
стук воспринимались отчетливо. Вместо лица были видны про(

Глава 6. Изменения сознания

6.1. Глобальные и локальные изменения сознания
Поражение глубинных структур мозга, а также нарушение

их функций при гипоксии, гипогликемии, контузии, действии
ряда препаратов сопровождается глобальным отключением со(
знания: события не воспринимаются, не регистрируются в памя(
ти; образы, хранящиеся в памяти, не актуализируются, произ(
вольные движения отсутствуют. Аналогичное отключение созна(
ния имеет место в медленноволновом сне. С точки зрения суще(
ствования особых «нейронов сознания», именно эти нейроны,
требуя непрерывной «поддержки» со стороны ретикулярной ак(
тивирующей системы, отвечают за глобальное отключение со(
знания. Нейроны, не принадлежащие к классу «нейронов созна(
ния», продолжают функционировать, поддерживая жизненно
важные функции организма.

Кроме глобального, имеет место отключение сознания, свя(
занное с отдельными модулями, включающими группы «нейро(
нов сознания». Так, ахроматопсия связана с выключением цвето(
вых нейронов в зоне V4. При этом «нейроны сознания» других
модулей остаются интактными. Модуль «нейронов сознания»,
опознающих лица, также обособлен. При его выключении нару(
шается узнавание знакомых лиц, но другие когнитивные опера(
ции не страдают. Таламическая ретикулярная система производит
переключение внимания, усиливая или ослабляя специфические
когнитивные модули «нейронов сознания».

Важнейшей характеристикой локальных изменений со(
знания является то, что будучи элементами сознания они интро(
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никновение осознанного восприятия требует участия специаль(
ных нейронных структур при дополнительном условии их неспе(
цифической активации. Такой ответ совпадает по существу с кон(
цепцией Дж. Моруцци (Moruzzi, 1954) относительно отключения
сознания в медленноволновом сне, согласно которой отключа(
ются только участвующие в сознательном восприятии нейроны.
Отвечая на вопрос о достаточности условия активности нейронов
первичных проекционных зон, обратимся к экспериментам на
зрительную депривацию.

Если, после того как в раннем онтогенезе сформировались
детекторы зрительной коры, животное на год лишить зрительной
афферентации, то после открытия глаз оно оказывается практи(
чески слепым. При этом детекторы зрительной коры сохраняют
высокую реактивность. Даже год зрительного опыта не вос(
станавливает зрение полностью. Животное не воспринимает уда(
ленных объектов (нарушен стереопсис), что проявляется в затруд(
нениях при ходьбе по ступенькам лестницы. После длительной
зрительной депривации перестают отвечать на световые стимулы
нейроны не зрительной, а париетальной коры (зона 7). Если в
норме 70% нейронов этой части париетальной коры отвечают на
зрительные раздражители, то после депривации — всего 1—2%.

По отношению к зрительной и тактильной стимуляции ней(
роны зоны 7 можно подразделить на три группы: отвечающие
только на зрительные, только на тактильные и на обе категории
стимулов. Ответы клеток на зрительные стимулы возникают
только в условиях активного бодрствования животного и отсут(
ствуют при наркозе. Таким образом, изучить рецептивные поля
«зрительных» нейронов париетальной коры можно только в усло(
виях активного состояния, тогда как нейроны зрительной коры
можно изучать и при действии наркоза. Это указывает на крити(
ческую роль неспецифических влияний в реакциях нейронов па(
риетальной коры. Следовательно, они связаны с возникновени(
ем сознания, и для их зрительной активации необходим приток
неспецифических влияний.

На основании характеристик рецептивных полей нейроны
поля 7 можно разделить на локальные (3—4°), представляющие
область фовеа, и обширные, захватывающие целый квадрант или
даже полуполе (обычно контрлатеральное). Нейроны зрительной

должения полос, представленных на обоях. Структурная скотома
связана с поражением зрительной коры. При локальном пораже(
нии затылочной коры одного полушария больной при локальном
периметрическом обследовании не воспринимал светлых пятен в
правой половине поля зрения. Однако при восприятии в ес(
тественных условиях он не замечал своего недостатка, не воспри(
нимая скотому как пустой участок. Это происходило потому, что
скотома заполняется элементами окружения. Так, при восприя(
тии фигуры, попадающей частично в область скотомы, больной
воспринимал всю ее целиком.

Эффект заполнения является универсальным и обнаружива(
ется в условиях нормального зрения. Можно предположить, что
этот эффект, столь демонстративно предстающий в случае «сле(
пого пятна» и скотомы, имеет место и при накладывании запол(
нения на некоторый фон, представляя собой не столько заполне(
ние, сколько дополнение. В обоих этих случаях на участок «поля
сознания» накладываются сигналы с соседних участков. Такое
расширенное толкование эффекта заполнения наиболее отчетли(
во проявляется в возникновении мнимых контуров. Так, белые
круги с прямоугольными вырезами на черном фоне создают эф(
фект почернения вдоль направлений этих вырезов. Сам эффект
заполнения здесь проявляется в общем почернении участка в
границах этих линий, что ведет к восприятию фигуры более чер(
ной, чем черный фон, на котором предъявлены белые круги с
вырезами. Как и в случае «слепого пятна», этот эффект связан с
подключением дополнительных нейронов, активируемых в со(
седних участках поля зрения.

Возникновение скотомы при локальном поражении первич(
ной зрительной коры (поле 17) означает, что эта область является
необходимым условием осознанного восприятия локального зри(
тельного стимула. Но является ли зрительная кора достаточным
условием возникновения сознательного восприятия? Такая по(
становка вопроса возвращает нас к проблеме механизмов созна(
ния: нужны ли для возникновения осознанного восприятия спе(
циальные нейронные структуры, лежащие за пределами пер(
вичных проекционных зон коры, или же достаточно изменить их
функциональное состояние, например, включив генератор гам(
ма(колебаний? Возможен и другой ответ на этот вопрос — воз(
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ность фиксационных и прослеживающих движений прерывается
во время саккады. Можно сделать вывод, что в париетальной коре
достигается интеграция восприятия и движения глаз. При пора(
жении поля 7 париетальной коры зрительные стимулы, поступа(
ющие от контрлатерального участка поля зрения, не воспри(
нимаются (контрлатеральное зрительное игнорирование). При
этом больной не сознает этого дефекта восприятия. В отличие от
скотомы, которая характеризуется ретинотопической локализа(
цией, контрлатеральное зрительное игнорирование относится к
константному экрану и характеризуется в координатах внешнего
пространства.

Контрлатеральное игнорирование обнаруживается в рисун(
ках. Так, рисуя часы, больной воспроизводит только половину
изображения, приходящуюся на ипсилатеральную часть его зри(
тельного поля, игнорируя другую его часть, приходящуюся на
контрлатеральный участок. Аналогичное выпадение половины
изображения имеет место и в других случаях. Поле сознания ока(
зывается ограниченным одной ипсилатеральной половиной поля
зрения. Контрлатеральное игнорирование приводит к наруше(
нию движений в направлении объектов, представленных в этом
участке поля зрения.

Выпадение части поля сознания можно отнести к локаль(
ным нарушениям более сложных процессов. Так, в случае прозо(
пагнозии, возникающей при локальном поражении височной
коры, у человека нарушается восприятие лиц, в то время как вос(
приятие предметов остается сохранным. Принцип локального
выпадения относится и к избирательному нарушению семанти(
ческих структур, когда у полиглота выпадает только одна языко(
вая система при полной сохранности других. Но степень локаль(
ности выпадений сознания можно распространить на случай,
когда выпадают отдельные «нейроны сознания», что сразу не об(
наруживается. Однако со временем поле сознания становится все
менее эффективным из(за снижения плотности «нейронов со(
знания». Такой процесс характеризует болезнь Альцгеймера, при
которой метод структурной МРТ обнаруживает уменьшение
объема серого вещества прежде всего в гиппокампе и височной
коре. Принцип независимого выпадения отдельных «нейронов
сознания» можно отнести и к формированию «нейронов созна(

коры «привязаны» к сетчатке и перемещаются в отношении
внешнего пространства вместе с движением глаз. Поэтому их
ориентацию изучают в условиях постоянной фиксации линии
взора. Это достигается специальным обучением животного фик(
сировать взор или в условиях блокады нервно(мышечной пере(
дачи с помощью кураре. Обширные рецептивные поля нейронов
париетальной коры относительно сетчатки характеризуются ло(
кальностью в отношении внешнего пространства, а именно в ус(
ловиях свободного движения глаз ответ нейрона возникает в за(
висимости от положения стимула во внешнем пространстве, а не
от его проекции на сетчатку. Таким образом, париетальная кора
образует «константный экран», на котором внешнее простран(
ство представлено независимо от положения линии взора. Это
соответствует константности зрительного восприятия пространс(
тва. При движении глаз и головы мы не воспринимаем смещения
сцены, хотя на сетчатке оно происходит в зависимости от поло(
жения глаз.

Такую организацию константного экрана можно объяснить
тем, что все точки полуполя сетчатки, представленные в зритель(
ной коре, потенциально соединены со всеми константными ней(
ронами. Но подсоединение конкретного участка зрительной
коры к конкретному константному нейрону определяется сигна(
лами положения глаз. Можно показать роль движения глаз в
константном восприятии, используя последовательный образ,
неподвижный относительно сетчатки и зрительной коры. При
движении глаз он смещается в поле зрения. Это происходит по(
тому, что участок последовательного образа на зрительной коре
(поле 7) подключается к соответствующим константным нейро(
нам париетальной коры в соответствии с движением глаз.

В париетальной коре имеются нейроны, специфически свя(
занные с разными типами движений глаз: прослеживанием,
фиксацией, саккадами. Саккадические нейроны начинают разря(
жаться до начала саккады (в интервале 0—100 мс) и поэтому мо(
гут быть отнесены к командным нейронам движений глаз. Фик(
сационные нейроны разряжаются, пока стимул находится в зоне
фовеа. Это имеет место как при неподвижном стимуле, так и при
его зрительном прослеживании. Нейроны прослеживающих дви(
жений глаз активны только на интервале прослеживания. Актив(
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раничению связанных с этим ансамблем когнитивных операций.
Такое выпадение элементов ансамбля может быть необратимым
(как в случае генетических нарушений цветового зрения) или
функциональным.

Cреди причин функционального выключения нейронов
важнейшее место занимает локальное нарушение кровоснабже(
ния мозга, приводящее к невозможности генерации потенциалов
действия. Генерация натриевых и кальциевых потенциалов дей(
ствия зависит от входа в нейрон соответствующих ионов и раз(
вития деполяризационного сдвига мембранного потенциала.
Поддержание оптимального уровня мембранного потенциала до(
стигается работой калий(натриевого насоса, выводящего натрий
из клетки и переносящего ионы калия внутрь нейрона. Работа
калий(натриевого насоса производится с затратой энергии, со(
держащейся в аденинтрифосфате (АТФ), при участии фермента
АТФ(азы, переносящей ионы натрия и калия против химическо(
го и электрического градиентов. Отдавая энергию фосфорной
связи, АТФ превращается в аденозиндифосфат (АДФ). Восста(
новление энергетического резерва происходит путем превраще(
ния АДФ в АТФ, которое совершается в митохондриях — особых
органеллах клетки. Источником энергии служит глюкоза, окис(
ляемая кислородом. Глюкоза и кислород переносятся эритроци(
тами через сеть капилляров, пронизывающих нервную ткань. За(
пасы АТФ в клетке ограничены, поэтому прекращение подачи
глюкозы и кислорода ведет к нарушению работы калий(натрие(
вого насоса, а следовательно, к нарушению поддержания опти(
мального уровня мембранного потенциала клетки и, как резуль(
тат, к ее гибели.

Однако нервная клетка имеет защитный механизм, предотв(
ращающий ее гибель ценой утраты информационной функции.
При дефиците энергетических ресурсов нейрон может перехо(
дить в «особое» состояние, характеризующееся устойчивой инак(
тивацией потенциалзависимых натриевых и кальциевых каналов.
При этом вход натрия и выход калия ограничивается и, соответ(
ственно, сокращается расход энергии калий(натриевым насосом.
Выключение ионного механизма спайк(генерации уменьшает
энергетические затраты, позволяя поддерживать достаточный
для жизнеобеспечения клетки уровень мембранного потенциала.

ния» долговременной памяти. Такие нейроны образуются из
стволовых клеток, которые, дифференцируясь, индивидуально
встраиваются в сеть окружающих нейронов, принимая на свои
дендриты аксоны специфических нейронов и образуя своими
аксонами синапсы на дендритах специфических целевых клеток.
Образование «нейронов сознания» из стволовых клеток под вли(
янием новых комбинаций возбуждений детекторов увеличивает
объем долговременной памяти (Соколов, Незлина, 2003а,б). Ло(
кальность выключения и включения сознания может достигать
уровня отдельных «нейронов сознания». Это может служить
объяснением време}нного забывания событий, лиц, имен. Разру(
шение «нейронов сознания» долговременной памяти ведет к не(
обратимой редукции последней, если не произойдет их замена за
счет заново сформированных нейронов. Таким образом, эффек(
тивность долговременной памяти определяется балансом двух
процессов: апоптоза (программируемой смерти нейрона) и ней(
рогенеза (образования нейронов из стволовых клеток взрослого
организма).

6.2. «Особые» состояния нейронов
как механизм глобального и локального
отключения сознания
Векторное кодирование предполагает, что стимул воздей(

ствует на ансамбль рецепторов, которые реагируют на него раз(
ным образом, так как обладают разными характеристиками. При
выпадении одного из рецепторов, входящих в ансамбль, вектор
возбуждения радикально изменяется и отображение стимула на
последующих уровнях анализа модифицируется. В качестве при(
мера можно привести цветовое зрение. Локальный цветовой ана(
лизатор представлен тремя типами рецепторов: R, G и В, обла(
дающих перекрывающимися характеристиками. Соответственно,
падающее на него излучение трансформируется в вектор возбуж(
дения рецепторов, имеющий три компоненты. В случае когда
один из трех пигментов не экспрессируется, вектор возбуждения
рецепторов имеет две компоненты, что ведет к ограничению цве(
торазличения. Это положение справедливо и для нейронных ан(
самблей, где выпадение даже одного элемента также ведет к ог(
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яние человека характеризуется глубокой комой с потерей созна(
ния. Постепенный выход из состояния комы можно объяснить
тем, что нейроны, начиная с более низких когнитивных уровней,
восстанавливают свою информационную функцию, обеспечивая
реализацию соответствующих психических процессов. Моделью
такого развития событий служит механическое повреждение
нейрона введенным в него микроэлектродом. При этом можно
наблюдать прекращение спайк(генерации при стабильном удер(
жании нормального уровня мембранного потенциала. Постепен(
но спайк(генерация восстанавливается: сначала возникают абор(
тивные микроспайки редуцированной амплитуды, а потом спай(
ки, амплитуда которых соответствует норме. Кроме механичес(
ких воздействий, обратимое «особое» состояние может быть выз(
вано также электрошоком. Во всех этих случаях имеет место
выключение информационной функции нейрона при сохране(
нии витальной.

«Особое» состояние нейрона представляет интерес при
объяснении локальных и глобальных изменений сознания.
Однако поддержание жизненно важных функций требует непре(
рывной активной работы нейронов. Поэтому «особые» состоя(
ния допустимы только для нейронов, связанных с высшими
функциями, которые прямо не участвуют в поддержании жизни.
В этом случае они могут иметь адаптивное значение, поскольку
их време}нное отключение позволяет более экономно расходо(
вать ресурсы для работы нейронов, вовлеченных непосредствен(
но в жизнеобеспечение.

«Особым» состояниям подвержены как «нейроны созна(
ния», так и нейроны, непосредственно с сознанием не связанные.
Однако если «особые» состояния «нейронов сознания» ведут к
его полной потере или частичному отключению, то при наруше(
нии работы нейронов, не связанных с сознанием непосредствен(
но, дело может ограничиться расстройством других функций.

6.3. Эффекты заполнения и ассимиляции
Одной из форм изменения содержания сознания за счет

внутренних источников на уровне восприятия является контраст
как универсальный механизм выделения фигуры из фона. Кон(

При этом, однако, нейрон, переставая генерировать потенциалы
действия, выпадает из цепочки передачи информации (Шарова и
др., 2001, 2006).

Рассмотрим механизм инактивации потенциалзависимых
натриевых каналов. Он является важным условием генерации
потенциала действия, обрывая процесс деполяризации. Инакти(
вация натриевых каналов обнаруживается в эффекте рефрактер(
ного периода — невозможности генерации следующего потенци(
ала действия сразу вслед за возникшим спайком. В норме такая
инактивация является кратковременной. Ее удлинение связано с
конформацией образующего канал белка, в результате которой
участок молекулы, представляющей собой сенсор электрическо(
го поля, блокируется и канал не реагирует открытием на деполя(
ризацию мембраны. Восстановление электрической чувствитель(
ности натриевых каналов происходит постепенно. Чем больше
число восстановивших свою чувствительность каналов, тем боль(
ше амплитуда потенциалов действия. Таким образом, амплитуда
микроспайков характеризует число восстановивших свою элект(
рочувствительность натриевых каналов.

«Особые» состояния, возникая на высших этажах информа(
ционной системы, приводят к потере сознания — обмороку. При
восстановлении кровоснабжения «особое» состояние сменяется
нормальным функционированием потенциалзависимых каналов,
информационная функция нейрона возобновляется, сознание
возвращается. Однако если нарушение кровоснабжения мозга
продолжается сверх определенного времени и для поддержания
отрицательного мембранного потенциала не хватает энергетичес(
ких ресурсов, то в нейроне наступают необратимые изменения,
ведущие к его гибели. Если затем все же удается восстановить
кровоснабжение мозга и сохранить жизнь организму, то смерть
нейронов, обеспечивающих высшие психические функции, ведет
к необратимой утрате последних.

Механизм выхода нейронов из «особого» состояния, види(
мо, участвует в постепенном восстановлении функций после
контузии, мозговой травмы, инсульта, удаления опухоли мозга.
Механическое воздействие на мозг переводит часть нейронов
высшего уровня и активирующей системы в «особое» состояние,
при котором утрачивается их информационная функция и состо(
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и цветное изображение, хотя фон и не становится темным. Это
дает возможность предположить, что в зрительной системе меха(
низм восприятия «целого поля» функционирует и в тех случаях,
когда в условиях стабилизации изображения отдельные детали
уже не воспринимаются. Также эффект ассимиляции означает,
что локальные включения в «целое поле» помимо местного
действия оказывают на это поле и общее влияние, смещая его в
направлении собственных свойств.

Как непротиворечивым образом объединить локальные вос(
приятия деталей и их влияние на все поле зрения в целом? Мож(
но предположить, как это было сказано выше, что все поле зре(
ния как целое представлено обширным рецептивным полем од(
ного нейрона. Попадая на это гигантское рецептивное поле, ло(
кальные стимулы не воспринимаются как отдельные объекты, а
определяют общую характеристику «целого поля». Локальные
стимулы воспринимаются нейронами более низких уровней с ло(
кальными рецептивными полями. Таким образом, все восприя(
тие детерминируется параллельной работой «нейронов созна(
ния» с разными размерами рецептивных полей. Нейроны с ло(
кальными рецептивными полями отвечают за детали изображе(
ния, а нейроны с гигантскими рецептивными полями путем ас(
симиляции определяют фон. Таким образом, ассимиляция может
быть обозначена как распространение характеристик локальных
стимулов на все поле зрения, в том числе и на участки, где эти
стимулы отсутствуют. Здесь нам снова придется вернуться к «сле(
пому пятну». Г. фон Бекеши (von Bekesy, 1967), известный преж(
де всего своими исследованиями в области слуха, интересовался
и зрением, в частности, свойствами «слепого пятна». Он отмеча(
ет, что если на «слепое пятно» падает яркий точечный свет, то
возникает своеобразный эффект: исследуемый не видит сам то(
чечный источник света, вместо этого весь глаз кажется ему осве(
щенным. Этот эффект возникает и при локальном освещении
«слепого пятна» локальными цветовыми стимулами. По Г. фон
Бекеши, такое общее свечение всегда имеет место, но тормозится
локальными стимулами. Вклад торможения демонстрируется
при подаче локальных световых стимулов на «слепое пятно» ле(
вого и правого глаза. В этом случае человек видит светлое пятно,
окруженное диффузным светом. Это можно объяснить централь(

траст распространяется на сложные стимулы. Изучение перцеп(
тивного контраста включает эффект подчеркивания, когда фигу(
ра, отличающаяся от фигур в фоне, бросается в глаза. Это откры(
вает путь к пониманию контрастных явлений на семантическом
уровне. Однако, прежде чем приступить к анализу семантических
трансформаций, следует рассмотреть явление, противоположное
контрасту, — эффект ассимиляции.

На феноменологическом уровне восприятия ассимиляция
заключается в общем сдвиге светлоты (или цветового тона) фона
под влиянием локальных участков (пятен), отличающихся от
него по светлоте или цветовому тону. При этом фон приобретает
оттенок присутствующих в нем локальных пятен. Таким образом,
ассимиляция прямо противоположна контрасту, где фон смеща(
ется в противоположном направлении по отношению к светлоте
или цвету локального пятна. Так, если пятно зеленого цвета, то
белый фон приобретает вокруг него красноватый оттенок. При
ассимиляции группа локальных зеленых участков ведет к позеле(
нению белого фона. Степень выраженности ассимиляции опре(
деляется числом локальных пятен — чем их больше, тем сильнее
ассимиляция. Если представить себе все поле зрения как экран,
то можно сказать, что зрительная система интегрирует локаль(
ные включения, определяя светлоту и цветность фона. Особен(
но интересно потемнение фона под влиянием черных точек.

В связи с ассимиляцией необходимо ввести понятие «целого
зрительного поля» (ganzfeld), которое предполагает, что кроме
локальных рецептивных полей существуют гигантские рецептив(
ные поля, охватывающие все поле зрения. Концепция гигантско(
го рецептивного поля исходит из данных, согласно которым с
переходом к регистрации нейронов более высокого иерархиче(
ского уровня размеры их рецептивных полей возрастают, дости(
гая 50° в диаметре. Так, нейроны, избирательно реагирующие на
лица, сохраняют эту избирательность, где бы ни появлялось лицо
в поле зрения (Rolls, 2000). Утверждение о существовании гиган(
тских рецептивных полей прямо следует из экспериментов по
стабилизации изображений относительно сетчатки. При посто(
янстве стабилизированного изображения относительно сетчатки
его детали со временем «гаснут». Но это потускнение деталей не
сопровождается почернением всего поля. В частности, тускнеет
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го ответа, но фон «подсвечивается» или «затемняется» с соседних
участков. Модификация этой модели заключается во введении
нейрона с универсальным рецептивным полем, на котором кон(
вергируют нейроны с локальными рецептивными полями. Дру(
гой возможностью является введение торможения по принципу
«сверху(вниз», обостряющего локальную настройку.

Таким образом, помимо локального возбуждения локальное
раздражение создает еще и общее возбуждение за счет работы
нейронов с универсальным рецептивным полем. Соседние участ(
ки вокруг «слепого пятна» и скотомы создают их заполнение.
В норме этот механизм обеспечивает ассимиляцию — изменение
фона под влиянием локальных стимулов.

Обобщая все вышесказанное, можно заключить, что эффект
ассимиляции основан на механизме, сходном с механизмом за(
полнения «слепого пятна» и скотомы или тождественном ему.

6.4. Контраст

Характерной особенностью сознания является то, что его
содержание может трансформироваться под влиянием взаимо(
действия элементов. При этом процесс трансформации происхо(
дит на уровне подсознания и его механизмы непосредственно не
осознаются. Выявление этих механизмов достигается опосредо(
ванно в результате специальных опытов. Одним из ярких приме(
ров такого изменения содержания сознания является эффект за(
полнения области «слепого пятна» и скотомы стимуляцией, по(
ступающей с соседних участков зрительного поля. Сам механизм
заполнения не входит в содержание сознания. Другим примером
служат «мнимые контуры», которые возникают в результате ди(
станционного действия локальных негомогенностей зрительного
поля. Мнимый контур входит в содержание осознанного воспри(
ятия (мы непосредственно видим его), однако механизм его воз(
никновения протекает на уровне подсознания.

Говоря о подсознании, следует учитывать сложную последо(
вательность обработки сигналов. Результаты обработки стимула
на каждом уровне не осознаются, сознанию доступен лишь окон(
чательный результат. Так, мы не осознаем процессов, протекаю(

ным торможением, создающим из двух диффузных эффектов
одно локальное восприятие.

Свечение, распространяющееся на все поле зрения при ло(
кальном освещении «слепого пятна», свидетельствует о том, что
нейроны, представляющие участки поля зрения в зоне этого пят(
на, получают сигналы от соседних зон, но не создают локальных
ощущений, а, поступая на нейроны с универсально широким ре(
цептивным полем, воспринимаются как общее свечение поля
зрения. Можно высказать гипотезу, что ассимиляция, заполнение
«слепого пятна» и скотомы реализуются одним и тем же нейрон(
ным механизмом.

Для объяснения глубинного сходства этих эффектов рас(
смотрим одну из модификаций модели сетчатки, в рамках кото(
рой предполагается, что каждый участок сетчатки представлен
колонкой нейронов с увеличивающимися концентрическими ре(
цептивными полями. Эти рецептивные поля имеют возбуждаю(
щий центр и тормозную периферию. Тем самым каждый нейрон
в колонке «настроен» на определенный размер светового стиму(
ла. Ответ нейрона определяется размером стимула. Если стимул
меньше возбуждающего центра, то ответ слабеет. Если стимул
больше размера возбуждающей зоны, ответ нейрона тормозится
при участии тормозной периферии. Все нейроны колонки с
меньшей или большей размера стимула возбуждающей зоной
рецептивного поля дают более слабые реакции. Максимум отве(
та приходится на нейрон с оптимальным по отношению к стиму(
лу рецептивным полем. Торможение нейронов идет «снизу(
вверх» — от нейронов с меньшими рецептивными полями к ней(
ронам с бо}льшими рецептивными полями — и увеличивает сте(
пень избирательности оптимального ответа. Кроме того, все ней(
роны с локальными рецептивными полями подсоединены через
возбуждающие связи к нейрону с универсально широким рецеп(
тивным полем. Таким образом, при локальной стимуляции в не(
которой степени будет возбуждаться нейрон с универсальным
рецептивным полем, создавая общее свечение фона. Аналогич(
ным образом организованы колонки нейронов с тормозным цен(
тром и возбуждающей периферией, отвечающие на локальное
затемнение. При таком затемнении общий фон также темнеет.
На участке «слепого пятна» или скотомы не возникает локально(
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Однако контраст возникает не только на границе, но и на
более далеком расстоянии, и в этом случае латеральным тормо(
жением дело не ограничивается. В контрастном преобразовании
сигналов участвуют нейроны, «измеряющие» различие между
темновым и индуцирующим полями. Поступаюший от них сиг(
нал различия с определенным коэффициентом вычитается из
сигнала более темного участка и суммируется с сигналом более
яркого участка. В результате яркостное различие между участка(
ми подчеркивается. Более темный участок воспринимается еще
более темным, а светлый — еще более светлым. При ослаблении
контрастного механизма различительная чувствительность сни(
жается и выделение даже крупных объектов затрудняется. «Вы(
числение» различия осуществляется отдельно для «яркостного» и
«темнового» каналов. В связи с этим при некоторых формах ос(
лабления зрения контраст может быть разным для «яркостной» и
«темновой» составляющих. Так, ослабление «темнового» канала
ведет к тому, что восприятие темных объектов на светлом фоне
страдает больше, чем восприятие светлых объектов на темном
фоне. Это, в частности, отражается на времени реакции, которое
возрастает больше в случае обнаружения темных объектов, чем
при обнаружении светлых объектов. Заключая, можно сказать,
что эффективность сознательного восприятия обеспечивается
целым рядом механизмов подсознательного уровня, обеспечива(
ющих заполнение скотом, появление мнимых контуров и кон(
трастирование.

Однако явление контраста имеет и более универсальное
значение. Оно распространяется на цвет, движение, стереопсис.
Кроме того, контраст возникает и при более сложных явлениях
как на перцептивном, так и на семантическом уровнях. На пер(
цептивном уровне контраст сложных изображений выражается в
эффекте «бросаться в глаза». Так, если поле зрения образовано
линиями с одними и теми же длиной, толщиной и наклоном, то
линия другого наклона перцептивно «выступает», бросается в
глаза. Если несколько таких линий сосредоточено на одном уча(
стке зрительного поля, то они образуют перцептивно отдельное
поле. Если отличающиеся от фона линии лежат на одном луче, то
этот луч подчеркивается в восприятии. Наконец, если линии, от(
личающиеся по своему наклону от фона, образуют замкнутую

щих в колбочках, как и комбинаций возбуждений оппонентных
нейронов — воспринимается только итог этих преобразований в
виде специфического цветового образа как объекта сознания.
Именно это делает метод интроспекции неэффективным при
попытке установить вклад каждой стадии в окончательный ре(
зультат, только и доступный сознанию. То, что ряд промежуточ(
ных этапов обработки информации не доступен сознанию, сви(
детельствует о том, что сознание возникает в специфических
нейронных элементах при дополнительном условии их неспе(
цифической активации. Таким образом, к подсознанию можно
отнести все преобразования информации, определяющие со(
держание сознания, но недоступные ему. В более узком смысле
подсознание — это часть содержания долговременной памяти.
В каждый данный момент только часть следов памяти становит(
ся объектом сознания в форме рабочей памяти. Сейчас мы рас(
сматриваем подсознание в его широком значении.

С эффектом возникновения мнимого контура тесно связано
контрастное восприятие края на границе, разделяющей разные
по яркости участки поля зрения. Перцепция края является ре(
зультатом усиления яркостных различий. Как и в случае мнимо(
го контура, мы непосредственно видим край, хотя механизм его
возникновения и не осознается. Механизм контраста возник на
раннем этапе эволюции. Так, эксцентрические клетки фасеточ(
ного глаза мечехвоста взаимно тормозят друг друга посредством
коллатералей (латеральное торможение). В результате границы
раздела двух областей разной яркости усиливаются. Это происхо(
дит потому, что ярче освещенные омматидии оказывают более
сильное тормозящее воздействие на омматидии, освещенные
слабее. Последние в свою очередь оказывают более слабое тормо(
жение на омматидии, представляющие ярко освещенную об(
ласть. Аналогичный механизм функционирует на уровне детекто(
ров поля 17 зрительной коры, определяя яркостный контраст на
границе различающихся по яркости областей. Если расположить
прямоугольники по степени возрастания их светлоты, то возни(
кает эффект «полос Маха»: край более темного прямоугольника
кажется еще темнее, а край соседнего, более яркого прямоуголь(
ника — еще светлее. Когда в поле зрения остается только один
прямоугольник, этот эффект исчезает.
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образуют локальные конфигурации, поскольку каждая линия в
паре составляет «мнимое» продолжение другой. Центр каждой
конфигурации воспринимается как более светлый по отношению
к общему фону. При этом отчетливо возникает изменение пер(
цептивной организации (гештальта), хотя физически стимуляция
остается одной и той же. Следует различать «глобальный» (отно(
сящийся ко всему полю зрения) и «локальный» (когда в поле зре(
ния возникают несколько гештальтов) гештальты. Смена одного
гештальта другим при постоянстве сенсорного входа показывает,
что перцептивное содержание сознания существенно зависит от
вклада прошлого опыта. В зависимости от того, какая часть про(
шлого опыта при этом привлекается, перцепт существенно изме(
няется, хотя стимул на входе остается прежним.

6.5. Маскировка
В своей основополагающей статье «Маскировка как техни(

ческая специальность» Б.М. Теплов сформулировал положение о
глубокой психологической сущности маскировки (Теплов, 2006).
В качестве самой крупной области маскировки он выделяет
«изобразительную» маскировку, имеющую две задачи: дости(
жение невидимости предмета с помощью окраски и его изоб(
ражение в виде точной копии. Б.М. Теплов подчеркивает, что за(
дача «защитного окрашивания» решается не нанесением краски
на предмет, а подбором цветов и их расположением на предмете.
В свою очередь, «полевая декорация» отличается по своим зада(
чам от изобразительного искусства, требуя выдавать копию пред(
мета (иногда плоскую) за сам предмет.

Принципы «изобразительной» маскировки Б.М. Теплов
иллюстрирует в своей неопубликованной работе «Психофизио(
логические основы пуантелизма», где рассматриваются механиз(
мы пространственного смешения цветов. В этой работе он не об(
ращается непосредственно к проблеме зрительной маскировки,
однако сформулированные в ней положения являются базисом
самых разных практических приложений, включая и проблему
маскировки. Сопоставляя равномерно окрашенные и пред(
ставленные набором цветовых точек поверхности, Б.М. Теплов
делает важное замечание: в случае разных по цвету  и пространст(

траекторию, то они воспринимаются как фигура. Гомогенное
поле с линиями одного наклона вызывает случайные движения
глаз. Одиночные линии другого наклона и их комбинации вызы(
вают направленные на них движения глаз, что подтверждается
фактом привлечения внимания к таким контрастирующим эле(
ментам. Время удержания взора тем больше, чем сложнее образо(
ванная этими линиями конфигурация. Аналогичный эффект воз(
никает и при цветных точках, отличающихся от фона. Они также
объединяются в фигуре и выступают на передний план, «броса(
ются в глаза».

Более сложным эффектом, близким к семантическим кон(
трастам, является «подчеркивание» латинских букв в случайном
наборе букв русского алфавита. Собственно семантический конт(
раст обнаруживается, когда в последовательности слов, имеющих
общее значение, появляется слово новой предметной области.
Это слово тоже бросается в глаза, но такой эффект обусловлен
различием на семантическом уровне. Однако механизм «семан(
тического контраста» аналогичен перцептивному контрасту.
Только теперь вместо гностических единиц контраст реализуется
при участии «семантических» нейронов.

Универсальный механизм контраста лежит в основе опера(
ции автоматического вычисления различий с добавлением вели(
чины различия к ограниченному набору отличных от фона эле(
ментов. Последнее утверждение имеет особое значение. Если
разность добавляется к меньшему числу отличающихся от фона
элементов, то по мере уравнивания числа тестовых элементов с
числом элементов фона следует ожидать возникновения неопре(
деленности: каждый набор элементов может выступать то как
фигура, то как фон. Здесь мы подходим к проблеме многознач(
ности изображений. Можно предположить, что многозначные
изображения возникают в силу того, что сигнал различия между
фигурой и фоном (мера контраста) попеременно суммируется то
с фигурой, то с фоном. Увеличивая область фона, можно пред(
полагать, что такая многозначность устранится в пользу фигуры.

При сочетании элементарных признаков в определенные
комбинации возникают «локальные гештальты», случайно высту(
пающие на фоне. Так, при использовании линий с наклоном 45 и
135° четыре линии — две с наклоном 45° и две с наклоном 135° —
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ния» (filling(in). Наиболее заметно это проявляется в заполнении
участка «слепого пятна» сетчатки сигналами с соседних участков
зрительного поля, в результате чего это пятно субъективно не об(
наруживается, и только подача локальных стимулов на его учас(
ток показывает, что стимул с последнего не воспринимается. Эф(
фект «заполнения» определяется участием корковых горизон(
тальных связей (Spillmann, 1999; Spillmann et al., 2000).

Эффект ассимиляции проявляется в пространственном
смешении цветов: еще до полного смешения цвета соседних
участков поля зрения сближаются. Можно было бы полагать,
что критическое расстояние, при котором возникает простран(
ственное смешение цветов, однозначно определяется угловой
мерой. Однако смешение цветов зависит от ряда факторов. Чем
больше ширина линий и различие их по светлоте, а также сред(
няя светлота смешиваемых цветов, тем больше критическое
расстояние.

При смешении цветов обнаруживается различие между сме(
шением их хроматических и ахроматических составляющих. Ког(
да смешение хроматических составляющих уже достигнуто, раз(
личия в светлоте еще наблюдаются, создавая эффект блеска. При
этом смешение хроматических цветов не зависит от степени цве(
тового различия. Таким образом, пространственное смешение
цветов больше зависит от светлоты, чем от цветового фона. Здесь
имеет значение не физическая, а кажущаяся светлота в зоне сме(
шения.

Современные данные о нейронных механизмах цветового
зрения вносят новый вклад в проблему пространственного сме(
шения цветов и в общую проблему зрительной маскировки. Было
показано, что восприятия цвета, формы, движения и простран(
ства реализуются параллельно работающими модулями, которые
образуют вентральную систему «что?» и дорзальную систему
«где?». При этом сами модули построены иерархически. Важной
характеристикой иерархической организации является увеличе(
ние размера рецептивного поля у нейронов высших уровней, что
позволяет отдельным из них избирательно реагировать на слож(
ные стимулы, занимающие все поле зрения. Нейроны когнитив(
ного уровня модулируются влияниями активирующей системы
мозга и нейронами новизны гиппокампа (Виноградова, 1975).

венно разведенных элементов поверхность приобретает неко(
торый общий цвет. В качестве примера возникновения такого
цвета Б.М. Теплов приводит творчество французских неоимпрес(
сионистов, использующих технику нанесения чистых цветов в
виде отдельных точек (пуантелизм). С определенного расстояния
в картине обнаруживаются однородно окрашенные области, а вся
картина приобретает некоторый «общий» цвет. Другим примером
пуантелических цветов является искусство мозаики. Появление
«общего» цвета вызывает впечатление «транспарантности». На(
блюдатель видит изображение как бы сквозь прозрачную прегра(
ду. Б.М. Теплов заключает, что с психофизиологической точки
зрения при восприятии пуантелических цветов определенную
роль играет их пространственное смешение. Явление общего цве(
та для отдельных областей и всей картины в целом является ре(
зультатом ассимиляции. Последняя связана с наличием нейронов
высокого уровня, обладающих гигантскими рецептивными поля(
ми и суммирующих локальные возбуждения, создавая усреднен(
ный цветовой тон.

Далее Б.М. Теплов сосредоточивает внимание на сопоставле(
нии временно}го и пространственного смешения цветов. При сме(
шении красок происходит снижение светлоты, а при простран(
ственном смешении обеспечивается более высокая светлота. На
критическом расстоянии пуантелические цвета то смешиваются,
то видятся раздельно, создавая эффект «вибрации» цвета.

Другой характеристикой пуантелических цветов является
появление блеска. Этот эффект аналогичен цветовой вибрации,
но определяется разной яркостью локальных участков.

Наконец, как было сказано выше, пуантелические цвета со(
здают эффект прозрачности, определяемый появлением «обще(
го» цвета. Проблема «общего» цвета привлекает внимание психо(
физиологов и сегодня. Это явление связано с цветовой ассимиля(
цией. Локальные пятна определенного цвета, расположенные на
гомогенном цветовом поле, придают цвету этого поля оттенок
локальных цветовых пятен. Эффект ассимиляции противополо(
жен эффекту контраста, когда локальный цвет на гомогенном
поле приобретает противоположный фону цвет.

Современные исследования ассимиляции на нейронном
уровне показывают связь этого явления с эффектом «заполне(
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выделяющих определенный участок поля зрения. В его пределах
возникает эффект «заполнения» при участии «дальних» горизон(
тальных связей между цветовыми детекторами. В результате про(
странственного смешения цветов такая ограниченная область
воспринимается как гомогенно окрашенное поле. «Нейроны гра(
ницы» задействованы в механизме выделения фигуры из фона,
реагируя только на яркостный градиент в направлении от фигуры
к фону (edge(polarity neurons) (Ehrenstein, Spillmann, Sarris, 2003).

При маскировке важно разрушить границу, выделяющую
фигуру из фона, и создать виртуально другую границу, порожда(
ющую впечатление нового объекта. В этой связи особый интерес
представляют иллюзорные контуры Канисцы. Три черных круга
на белом фоне с треугольными вырезами создают иллюзию бело(
го треугольника — более светлого, чем фон. Нейрофизиологичес(
кие исследования показали, что в области V2 обезьяны имеются
нейроны, реагирующие на мнимый контур. При изменении на(
правления вырезов мнимый треугольник исчезает, а следователь(
но, исчезают реакции «нейрона субъективного контура». Такие
«нейроны контуров» являются факторами, запускающими «за(
полнение» фигуры гомогенным цветом, контрастным по отноше(
нию к цвету детерминирующих иллюзию кругов (там же). «Ней(
роны контуров», определяя фигуру и выделяя ее из фона, прини(
мают участие в восприятии многозначных и скрытых изображе(
ний. Субъективное выделение фигуры из фона проявляется в
форме ее внезапного появления (popout). Разрушая границы фи(
гуры или создавая новые (в том числе мнимые) контуры, можно
затруднить восприятие объекта. Наоборот, подчеркивание гра(
ниц фигуры способствует ее «демаскировке».

В заключение можно сказать, что психофизиология зрения
содержит механизмы, одни из которых способствуют маскиров(
ке, а другие препятствуют ей. Так, разрушение исходного конту(
ра и снижение контраста между фигурой и фоном способствует
маскировке, приводя к увеличению времени, необходимого для
обнаружения маскируемого объекта. Мнимый контур и индуци(
руемый контраст создают иллюзию реального объекта. Одним из
факторов демаскировки служит движение маскируемого объекта.
Это происходит потому, что движение активирует особую попу(
ляцию нейронов — детекторов движения.

Участок сетчатки, занимаемый одним локальным анализато(
ром цвета, образует его «перцептивное поле» (Spillmann, 1999).
Если термин «рецептивное поле» относится к участку рецептив(
ной поверхности, с которой можно вызвать реакцию отдельного
нейрона, то термин «перцептивное поле» относится к ансамблю
нейронов, участвующих в восприятии. Два стимула, действую(
щие одновременно в пределах одного перцептивного поля, сум(
мируются, порождая новый вектор возбуждения и качественно
новое восприятие. В локальном цветовом анализаторе суммар(
ный эффект двух цветовых стимулов определяется суммой по(
рождающих их векторов возбуждения. При изменении стимула
на входе вектор возбуждения изменяется и активируется другой
цветовой детектор. Таким образом, разряд максимально возбуж(
денного детектора кодирует (специфицирует) стимул на входе.

Из представленной схемы кодирования цвета непосред(
ственно следует вывод о временно}м и пространственном смеше(
нии цветов. Два цветовых стимула, следующие друг за другом с
коротким интервалом, порождают единый вектор возбуждения,
возникающий в результате временно}го смешения цветов. Анало(
гичным образом два пространственно разделенных поля разного
цвета попадают на участок локального перцептивного поля и,
векторно суммируясь, порождают новый цвет.

Чем определяется критический интервал при временном
смешении цветов? Как уже говорилось, исследования нейронов
на уровне сетчатки показывают, что кроме тонических биполяр(
ных клеток имеются фазические «ON»( и «OFF»(нейроны, гене(
рирующие «залпы» спайков при увеличении («ON») или умень(
шении возбуждения («OFF») в тонических нейронах. Разряды
«ON»( и «OFF»(нейронов суммируются в «ON(OFF»(нейронах,
которые измеряют величину цветового различия между сме(
няющими друг друга цветовыми стимулами. Пока разряды «ON(
OFF»(нейронов, поступая на детектор, разделяют цвета, смеше(
ние этих цветов невозможно. При укорочении стимулов разряд
«ON(OFF»(нейронов исчезает и возникает временное смешение
цветов.

Критическое расстояние, на котором возникает простран(
ственное смешение цветов, зависит от участия «нейронов грани(
цы», измеряющих яркостный цветовой градиент и тем самым
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от вершины к основанию поверхностью. Эта поверхность со(
стоит из молекул рецепторного белка, которые под влиянием
давления открывают свои ионные каналы, генерируя рецептор(
ный потенциал. Амплитуда рецепторного потенциала зависит от
числа молекул рецепторного белка, подвергнутого давлению.
Величина реакции на механический стимул зависит от места на(
несения механического раздражения. На вершине механо(
рецептора реакция на постоянный по силе стимул максималь(
ная, а у его основания — минимальная. Для упрощения предста(
вим «срез» рецептора, полученный плоскостью, проходящей че(
рез его вершину перпендикулярно основанию. Тогда ответы ре(
цептора вдоль этого среза будут зависеть от положения стимула.

Теперь рассмотрим два образующих ансамбль рецептора, на
которые действует один стимул. При этом в них возникает ком(
бинация возбуждений — вектор возбуждения рецепторов. Пусть
это будут два рецептора давления, пространственные характе(
ристики которых не смещены относительно друг друга, а полно(
стью совпадают. Проведем мысленный эксперимент, нанося ло(
кальные стимулы. Поскольку характеристики рецепторов про(
странственно совпадают, то в зависимости от места стимуляции
будет восприниматься только изменение интенсивности в дан(
ном месте рецепторной поверхности. Во всех случаях векторы
возбуждения совпадут по направлению. Если характеристики ре(
цепторов смещены друг относительно друга и частично перекры(
ваются, то при изменении места стимуляции векторы возбужде(
ния тоже будут изменяться, кодируя пространственное положе(
ние стимула относительно этих рецепторов в интервале, где ха(
рактеристики рецепторов перекрываются. Различение простран(
ственных положений стимула улучшится, если оптимально
увеличить расстояние между пиками пространственных характе(
ристик рецепторов. Однако если характеристики рецепторов во(
обще не будут перекрываться, то и промежуточные положения
стимула не будут различаться — восприятие скачком изменится
от одного положения к другому. Таким образом, перекрытие ха(
рактеристик рецепторов и векторное кодирование позволяют
различать изменения положений стимула, меньшие по размеру,
чем каждый из рецепторов. Каждому пространственному поло(

6.6. Сверхчувствительность
Рассматривая особенности сознания как активного процес(

са, представленного заполнением, ассимиляцией и контрастом,
следует обратить внимание на высочайшую различительную чув(
ствительность, особенно отчетливо выраженную на высших
уровнях переработки информации. Это также своеобразное «за(
полнение», которое в данном случае следует понимать буквально
как встраивание в нейронную сеть новых нейронов, образован(
ных из недифференцированных стволовых клеток. Предполага(
ется, что заново образованные нейроны занимают место между
ранее возникшими элементами нейронной сети, обеспечивая по(
вышение ее различительных возможностей.

Возникает вопрос: можно ли различать стимулы, размер ко(
торых меньше размера рецептора или рецептивного поля? На
первый взгляд представляется, что такое различение невозможно.
Однако реальная острота зрения превосходит рассчитанную на
основе размера фоторецепторов. Каков же механизм сверхчув(
ствительности?

Ответ на этот вопрос следует искать на пути изучения прин(
ципов кодирования сигналов в нервной системе. Одним из них
является принцип векторного кодирования, который определяет
избирательную реакцию нейронов, образующих детекторные
карты отображения сигналов. В простейшем случае при век(
торном кодировании сигналу соответствует вектор, имеющий две
координаты, которые задаются возбуждениями двух нейронов,
входящих в нейронный ансамбль. Разные стимулы вызывают раз(
ные возбуждения элементов ансамбля. Таким образом, каждый
стимул представлен определенной комбинацией возбуждений
нейронов ансамбля, или вектором возбуждения. Два стимула,
действуя одновременно на ансамбль нейронов, вызывают в каж(
дом нейроне возбуждение, равное сумме исходных возбуждений.
В результате возникает новая комбинация возбуждений — новый
вектор возбуждения, компоненты которого равны сумме исход(
ных возбуждений. Итак, сумма стимулов в нервной системе мо(
жет порождать комбинацию возбуждений, качественно отличаю(
щуюся от ее физических составляющих.

Векторный принцип справедлив и для рецепторов. Механо(
рецептор можно представить конусом с равномерно спадающей
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нат. Коэффициенты связи трех рецепторов с четырьмя нейрона(
ми подбираются таким образом, что сумма возбуждений этих
нейронов остается постоянной при всех воздействиях на данный
рецепторный ансамбль. Переход к евклидовой метрике (метрике
Минковского с показателем степени, равным двум) происходит в
результате нейрональной адаптации, тем более сильной, чем
выше возбуждение нейрона. В результате каждый механический
стимул отображается точкой на сферическую поверхность, разме(
щенную в четырехмерном пространстве. Каждая точка на этой
гиперсфере характеризуется четырьмя декартовыми координата(
ми и тремя угловыми координатами при постоянной длине ради(
уса(вектора. Три независимые переменные — возбуждения ре(
цепторов — трансформируются в три независимые сферические
координаты. Нормировка векторов достигается без потери одной
независимой переменной. Таким образом, внешнее (физическое)
трехмерное пространство трансформируется в сферическое ней(
рональное пространство с тремя угловыми координатами.

Возникает вопрос: каким образом разные векторы возбужде(
ния превращаются в возбуждения локальных детекторов, реали(
зующих сверхчувствительность? При его обсуждении следует сде(
лать еще один шаг в избранном направлении — распространить
принцип векторного кодирования на синаптические контакты. В
соответствии с этим принципом, веса отдельных синапсов рас(
сматриваются как компоненты вектора синаптических связей,
или, для краткости, «вектора связей». При этом длины векторов
связей равны. Проанализируем случай, когда веса синапсов не
пластичны, т.е. не меняются при повторной стимуляции. Актив(
ность отдельного синапса создает в постсинаптическом нейроне
элементарный постсинаптический потенциал, равный произ(
ведению интенсивности пресинаптического возбуждения на
эффективность (вес) синапса. Постсинаптический нейрон, сум(
мируя эти элементарные потенциалы, генерирует комплексный
постсинаптический потенциал, равный сумме произведений пре(
синаптических возбуждений на соответствующие им синаптичес(
кие веса. В терминах векторного кодирования это означает, что
комплексный постсинаптический потенциал равен сумме по(
парных произведений компонент двух векторов — вектора воз(
буждения и вектора синаптических связей. Описание работы

жению стимула будет соответствовать свой вектор возбуждения
рецепторов.

По форме рецептор представляет собой конус, характерис(
тика которого является двухмерной функцией нормального рас(
пределения Гаусса. При перемещении стимула с постоянной ин(
тенсивностью относительно центра симметрии рецептора его ре(
акция сначала нарастает, затем достигает максимума и спадает,
образуя одномерную кривую. Чтобы однозначно закодировать
положение стимула в пространстве, необходимы по крайней мере
три рецептора с оптимально перекрывающимися характеристи(
ками. Тогда каждому положению стимула с фиксированной ин(
тенсивностью будет соответствовать трехмерный вектор возбуж(
дения рецепторов. Условием этого является частичное перекры(
тие характеристик входящих в триаду рецепторов. При переме(
щении стимула в пространстве в этой триаде возникает трехком(
понентный вектор возбуждения, длина которого представляет
суммарную интенсивность реакции рецепторов, а ориентация
кодирует положение механического стимула в пространстве. Од(
нако перекрытие характеристик рецепторов означает, что они
образуют базис, векторы которого не ортогональны и не равны по
длине. Это затрудняет последующие операции с векторами, обра(
зованными линейными комбинациями последних. Следующий
этап — это переход к ортонормированному базису, когда векторы
последнего ортогональны и равны друг другу по длине.

Переход к ортонормированному базису достигается в
следующем за рецепторами слое нейронов путем подбора весов
синаптических связей между рецепторами и нейронами. При
обычной нормировке путем деления компонент на длину ра(
диуса(вектора одна независимая переменная теряется. В нейрон(
ных сетях нормировка происходит путем перехода к простран(
ству большей размерности (в рассматриваемом случае к четырех(
мерному пространству) путем добавления «шумящего» нейрона.
В нейронах операции возведения в квадрат и извлечения квад(
ратного корня не реализуются. Вместо них представлено алгебра(
ическое суммирование. Это означает, что в данном случае доми(
нирует «сити(блок» метрика (метрика Минковского с показа(
телем степени, равным единице). В «сити(блок» метрике длина
вектора равна сумме абсолютных величин значений его коорди(
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положениям стимула соответствуют разные векторы возбужде(
ния рецепторов. Каждый такой вектор создает избирательное
возбуждение селективного детектора, обладающего сверхчув(
ствительностью.

Проблема сверхчувствительности тесно связана с перцеп(
тивным научением, которое, в частности, выражается в повыше(
нии различительной чувствительности. Связанные с прогрессом
перцептивного научения участки коры расширяются, что указы(
вает на встраивание новых нейронов в детекторную карту. В про(
цессе этого под влиянием пресинаптических векторов возбужде(
ния происходит формирование векторов синаптических связей
новых детекторов. Теперь вновь образованные детекторы могут
обеспечивать дискриминацию стимулов, использованных в про(
цедуре перцептивного научения. При ограничении сенсорного
притока часть вновь образованных детекторов подвергается «про(
граммируемой смерти» — апоптозу.

постсинаптического нейрона в этих терминах позволяет восполь(
зоваться понятием скалярного произведения двух векторов. Это
число, равное произведению длин векторов на косинус угла меж(
ду ними. Но скалярное произведение можно выразить и через
компоненты векторов, и тогда оно равно сумме попарных произ(
ведений их координат. Таким образом, ответ постсинаптического
нейрона равен скалярному произведению вектора возбуждения и
вектора его синаптических связей.

Представление реакции нейрона через вектор возбуждения и
вектор синаптических связей позволяет сформулировать условия
избирательной чувствительности детектора к сигналу на входе.
Действительно, если длина вектора возбуждения на входе и дли(
на вектора синаптических связей каждого детектора данного ан(
самбля константны, то ответ детектора определяется только ко(
синусом угла между этими векторами. Это означает, что каждый
детектор избирательно настроен на определенный вектор
возбуждения, а именно совпадающий с его вектором связи по на(
правлению. Изменение стимула приводит к изменению вектора
возбуждения. В результате максимально возбужденным оказыва(
ется детектор, вектор синаптических связей которого совпадает
по направлению с возникающим вектором возбуждения. Возвра(
щаясь к гиперчувствительности, отметим, что она возникает за
счет детекторов, избирательно настроенных на определенные
ориентации вектора возбуждения, который меняет свое направ(
ление при изменении положения стимула на участке перекрытия
характеристик рецепторов. Особого внимания заслуживает тот
факт, что одиночный стимул задействует не единичный нейрон,
а вызывает на цепочке детекторов «профиль» возбуждения с мак(
симумом на специфическом детекторе. Детекторы взаимосвяза(
ны латеральным торможением, благодаря которому они тормо(
зятся тем сильнее, чем ближе расположены друг к другу. В ре(
зультате стимул создает локальный максимум, окруженный тор(
мозной зоной. На карте детекторов это выглядит как «мексикан(
ская шляпа» — «тулья» возбуждения с тормозными «полями».

Следовательно, различение положения сигналов с точнос(
тью, превосходящей размеры рецептора, является результатом
объединения рецепторов в ансамбль, в котором характеристики
рецепторов частично перекрываются таким образом, что разным
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ют предсознание — готовый к употреблению набор фрагментов,
способных занять место в краевом или полном сознании.

Однако и бессознательное можно представить двумя блока(
ми. Первый блок назовем собственно бессознательным. Мы не
осознаем промежуточных этапов обработки информации, они
остаются «за кадром», а «кадр» заполняется результатами синтеза
на высшем уровне. Так, мы воспринимаем вспышку света, если
только сигналы достигли зрительной коры, тогда как физиологи(
ческие возбуждения рецепторов и афферентных нейронов не
осознаются. Другой частью бессознательного является «подсоз(
нание», в котором совершается работа по созданию комбинаций
из следов долговременной памяти. Видимо, в подсознании про(
изводится также предварительный отбор комбинаций, адекват(
ных доминирующей тенденции, которая сформировалась в нем в
результате активной работы на сознательной уровне. Критерием
предварительного отбора комбинаций на уровне подсознания
является степень их новизны. Здесь можно использовать анало(
гию с ориентировочным рефлексом, возникающим при появле(
нии нового стимула. Если представить себе подсознание как ото(
бражение событий в памяти, то новая комбинация следов будет
эквивалентна смене раздражителя. Вместо сочетания активации
и моторных компонент ориентировочного рефлекса, вызванных
появлением во внешней среде другого стимула, на уровне экрана
долговременной памяти представлен только механизм актива(
ции, и новая комбинация следов памяти «подсвечивается» этим
механизмом (Виноградова, 1975).

Однако не всякая новая комбинация адекватна решаемой
задаче. Дополнительным механизмом выделения значимых ком(
бинаций служит активация, идущая от задачи как доминанты.
Здесь мы снова можем усмотреть аналогию с усилением ориенти(
ровочной реакции в отношении значимых раздражителей. Имен(
но так поляризационная доминанта (Русинов, 1987), искусствен(
но созданная в коре, усиливается слабыми раздражителями. Еще
одним фактором отбора комбинаций, возникающих в подсозна(
нии, по мнению А. Пуанкаре, является их эстетическая состав(
ляющая (см. Пуанкаре, 1983). За подтверждением можно обра(
титься к гештальтпсихологии, в русле которой показано, что на
фоне случайных элементов сцены симметричные фигуры высту(

Глава 7. Нейрофизиология сознания

7.1. Интроспективная и нейроконцептуальная
схемы сознания

Сознание, включающее несколько уровней, характеризует(
ся через сопоставление с бессознательным состоянием. Посколь(
ку нейронные и молекулярные механизмы сознания до сих пор
мало исследованы, основной прогресс в описании и классифика(
ции форм сознания принадлежит интроспекции. Вместе с тем,
принимая как данное существование бессознательного состоя(
ния, интроспекция не может проникнуть в механизмы бессозна(
тельного, делая заключение о его содержании только в той мере,
в какой оно «всплывает» и становится фрагментом сознания.
Адамар, иллюстрируя наличие бессознательного, приводит при(
мер узнавания знакомого лица (Адамар, 1970). Акт осознанного
узнавания основан на том, что все характеристики лица должны
находиться в блоке бессознательного уровня, интегрируясь при
появлении объекта узнавания. Отсюда следует вывод о вкладе
бессознательных операций, завершающихся единым сознатель(
ным актом — узнаванием.

Сознание можно разделить на основное (полное), контроли(
рующее произвольные акты, и краевое, которое образует его пе(
риферию, подобно тому, как периферические структуры сетчат(
ки окружают фовеа. В краевом сознании находится «заготовка»
последующего акта сознания. Так, при произнесении фразы под
контролем основного сознания в краевом сознании уже находит(
ся ее продолжение. В дополнение к краевому сознанию выделя(
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схемах не выделено символьное кодирование — вторая сигналь(
ная система. Это связано с тем, что без понимания возникнове(
ния интегральных сцен трудно представить истинную функцию
символьного кодирования, хотя на этом пути в последнее время
достигнуты поразительные успехи, связанные с выделением сим(
вольно(специфических (второсигнальных) нейронов в исследо(
ваниях под руководством Н.П. Бехтеревой (Dan’ko et al., 2005).

В рамках изучения концептуальных схем сознания представ(
ляет интерес попытка дать его количественную меру, предприня(
тая в работе Тиллера (Tiller, 1997) — специалиста в области физи(
ки твердого тела и полупроводников. Исходя из того, что созна(
ние прежде всего характеризует бодрствующий мозг, он вводит
количественную меру сознания как системного свойства в виде
емкости канала передачи информации.

Однако всесторонний анализ накопленных данных заставля(
ет признать, что сознание связано с деятельностью специфичес(
ких нейронов, отличных от других нейронов. Делается попытка
связать механизм сознания с внутриклеточными процессами,
развивающимися в цитоскелете нервной клетки; при этом пред(
полагается, что микротрубочки образуют внутриклеточную ин(
формационную систему, в которой сигналы передаются коге(
рентными фотонами (Пенроуз и др., 2004; Пенроуз, 2005; Hagan,
Jibu, Yasue, 1994).

Феноменология восприятия представляет собой область его
изучения как объекта интроспекции безотносительно к предмет(
ному содержанию и мозговым механизмам. Типичным предста(
вителем феноменологической школы в психологии восприятия
является Г. Канисца (Kanizsa, 1974). Используя ограниченное
число элементов, он открыл несметное богатство перцептивных
форм (Ehrenstein, Spillmann, Sarris, 2003). Наиболее широко изве(
стны «мнимые контуры Канисцы» (Kanizsa, 1974). Примером ин(
дукции мнимого контура служит мнимый квадрат. Четыре чер(
ных диска с симметричными вырезами создают на белом фоне
впечатление белого квадрата, более светлого, чем окружающий
белый фон. Кажется, что белый квадрат лежит на четырех осно(
ваниях, частично их закрывая. Контраст между индуцированным
квадратом и окружающим белым фоном порождает иллюзию
контура. Особенностью индуцированного квадрата является то,

пают и усиливаются. Аналогичный процесс возможен при фор(
мировании комбинаций на уровне подсознания.

В рамках интроспективной схемы сознания можно выделить
ряд фундаментальных операций. Это прежде всего переход от
бессознательных преобразований к осознанию стимула, когда
последний фиксируется в подсознании и предсознании. В зави(
симости от доминирующей тенденции в сознании, осознанный
стимул может вытесняться из основного сознания или удержи(
ваться в краевом сознании. Выполняя функцию возможной «за(
готовки» при функционировании сознания, он остается в пред(
сознании. В случае если осознанный факт лежит вне траектории
решения задачи, он удерживается в подсознании, освобождая со(
знание от избытка информации, но вместе с тем образуя резерв
творческих комбинаций. В случае затруднений в решении задачи
часть содержания подсознания поступает в предсознание или
краевое сознание, образуя оперативный резерв творческого со(
знания.

Из представленной схемы сознания следует, что интроспек(
тивный подход ограничен. Прежде всего это относится к соб(
ственно бессознательным операциям, поскольку и предсознание,
и краевое сознание, и подсознание становятся объектами интро(
спекции лишь в той мере, в какой их содержание вступает в об(
ласть основного сознания. Эта ограниченность заставляет искать
пути объективного нейрофизиологического изучения сознания,
сохраняя за интроспекцией лидирующую функцию, поскольку
только в сочетании с ней нейронные механизмы приобретают
свое значение.

Разные блоки интроспективной схемы сознания в разной
степени расшифрованы на нейронном уровне. Наиболее продви(
нуто исследование бессознательного уровня с его автоматизмами
и неосознаваемой сенсорной кодировкой. Механизм активирую(
щей системы мозга, прямо определяющей наличие сознания,
изучен в значительной степени. Полюсом недоступности остает(
ся уровень подсознания, представленный долговременной памя(
тью. Подход к его изучению намечен успехами исследования ра(
бочей (оперативной) памяти. Механизм генерации целостных
сцен — коренной вопрос функционирования сознания — также
остается областью догадок. Можно заметить, что в предложенных
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го теорию дополнительности нейронных операций. Частным
случаем этой теории является дополнительность операции выде(
ления края и операции формирования зрительно воспринима(
емого участка поверхности. Известно, что от сетчатки к ЛКТ сле(
дуют три информационных потока. Магноцеллюлярный поток
(крупноклеточный М(путь) передает сигналы, определяющие
восприятие движения. Парвоцеллюлярный поток (мелкоклеточ(
ный Р(путь) определяет восприятие цвета и формы, а кониоцел(
люлярный (К(путь) принимает участие в цветокодировании. По(
ступая в ЛКТ, сигналы от каждого глаза образуют независимые
слои. Нижние (1 и 2) слои представлены М(системой. Верхние
(3, 4, 5 и 6) слои принадлежат Р(системе. К(система представле(
на интраламинарными слоями, лежащими между М( и Р(слоями.
Приходя в первичную кору, М(, Р( и К(нейроны образуют груп(
пы, характеризующиеся высоким содержанием цитохромоксида(
зы, что указывает на повышенную метаболическую активность.
Эти «пятна» метаболической активности чередуются с участками
пониженного содержания цитохромоксидазы. Нейроны «пятен»
области V1 передают сигналы нейронам области V2, также обла(
дающим высоким содержанием цитохромоксидазы, где М(ней(
роны образуют толстые, а Р(нейроны — тонкие полоски. Аксо(
ны нейронов толстых полосок следуют в V5 (зону восприятия
движения), а тонких — в V4 (зону восприятия цвета). Промежу(
точные участки между «пятнами» области V1 связаны с участ(
ками между полосками области V2. Таким образом, согласно
Гроссбергу, нейроны с низкой метаболической активностью
кодируют границы, образуя следующий путь: ЛКТ — участки
между пятнами области V1 — участки между полосками области
V2 — зона V4. В свою очередь, кодирование поверхностей осу(
ществляется клетками с высокой метаболической активностью
на пути: ЛКТ — пятна в области V1 — тонкие полоски в области
V2 — зона V4. При этом канал определения границ и канал фор(
мирования заполненных поверхностей образуют взаимодополня(
ющие системы. Примером такого взаимодополяющего действия
служит мнимый квадрат Канисцы. В нем границы индуцируют(
ся вырезами черных дисков. В канале «заполнения поверхности»
возникает локальный контраст яркости в области индуцируемых
границ. Процесс заполнения квадрата можно сравнить с диффу(

что вся его поверхность кажется равномерно окрашенной, обра(
зуя эффект «заполнения» (filling(in). Г. Канисца искренне верил,
что подобные перцептивные феномены не могут быть объяснены
на уровне нервных клеток (Ehrenstein, Spillmann, Sarris, 2003). Од(
нако уже в 1984 г. во вторичной зрительной коре, получающей
сигналы от первичной зрительной коры, были обнаружены
«клетки, реагирующие на мнимый контур» (Baumgartner, Heydt,
Peterhans, 1984). Это удалось подтвердить с помощью метода выз(
ванных потенциалов (Коршунова, 1999).

Прогресс в изучении нейронных механизмов мнимого кон(
тура был достигнут в связи с применением мнимой линии. Если
два черных круга на белом фоне имеют противолежащие прямо(
угольные вырезы, то возникает иллюзия белой полосы, более
светлой, чем окружающий фон. Кажется, что эта полоса опирает(
ся на круглые черные основания, частично их перекрывая. Такая
иллюзорная линия позволяет проводить эксперименты, ана(
логичные опытам с реальными линиями. Сначала при помощи
реальных линий оптимальной длины определяется размер рецеп(
тивного поля нейрона, локализованного в области V2, затем пе(
реходят к изучению реакций того же нейрона на мнимую линию.
В результате обнаружено, что нейрон реагирует на мнимую ли(
нию, пересекающую его рецептивное поле, хотя фактически ни(
какого сигнала на это поле не поступает. Это объясняется тем, что
кроме основного локального рецептивного поля данный нейрон
обладает глобальным реактивным полем. Отрезки линии в преде(
лах черных кругов для глобального реактивного поля являются
реальными полосами и активируют его, определяя разряд нейро(
на при действии участка мнимой линии (Ehrenstein, Spillmann,
Sarris, 2003). Таким образом, мнимый контур возникает в резуль(
тате активации глобального реактивного поля нейрона.

Труднее объяснить эффект равномерного распределения
светлоты в пределах мнимого квадрата и мнимой полосы. Эти
эффекты связывают с ассимиляцией, когда сигналы от мнимого
контура по горизонтальным корковым связям индуцируют огра(
ниченный им участок (там же). Более детальное описание вза(
имодействия «нейронов границы» и «нейронов поверхности»
приводится в работе С. Гроссберга (Grossberg, 2004), развивающе(
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аксонами. При рассмотрении слоистого строения коры поражает
то обстоятельство, что число аксонов на выходе в пять раз боль(
ше их числа на входе. Кортикофугальная система образует про(
екции к таламусу, стриатуму, мезенцефалону, мосту и спинному
мозгу. К ней также следует отнести кортико(кортикальные
проекции. Одна часть нисходящих волокон участвует в управле(
нии движениями, включая движения самих сенсорных органов.
Однако другая их часть проецируется к корковым афферентам,
образующим в коре участки, от которых берут свое начало ни(
сходящие волокна. Особенно отчетливо такое совпадение то(
пографии восходящей и нисходящей систем представлено в тала(
мо(кортикальной и кортико(таламической системах. Пирамид(
ные клетки, дающие нисходящие системы к специфическому
таламусу, находятся в слое VI. Пирамиды в слое V адресуются к
моторным ядрам тектума. Все выходящие из коры аксоны воз(
буждающие. Основным медиатором в них является глутамат.
Какова же функция нисходящих проекций, адресующихся к
таламическим афферентным нейронам? Они образуют «повтор(
ный вход».

Примером «повторного входа» является обратная корково(
таламическая связь (Jasper, 1949), детально исследованная Ли(
насом (Llinas, 1998). Резонанс, возникающий на частоте гамма(
ритма между пирамидной клеткой коры и нейроном специфи(
ческого таламуса, усиливает реакции детекторов коры, повышая
их избирательность в отношении наносимого стимула. Это дос(
тигается за счет дополнительной активации, поступающей от
неспецифического таламуса. В результате мембранный потенци(
ал таламического нейрона сдвигается в сторону деполяризации и
запускается высокочастотный гамма(ритм, лежащий в основе
резонансного усиления сенсорного сигнала. Таким образом, ус(
ловием генерации гамма(ритма является неспецифическая акти(
вация, вызванная стимулом в нейронах ретикулярных ядер тала(
муса. Поэтому начало генерации гамма(колебаний совпадает с
началом деполяризационного сдвига, определяющегося переза(
пуском альфа(волны. Следовательно, внешний сигнал квантует(
ся с частотой альфа(ритма. В пределах одного кванта времени
возникает одно осознанное восприятие. Два стимула, попадаю(
щие в один квант времени, сливаются в единый перцепт, а при

зией, начинающейся от границ и захватывающей всю область
квадрата (там же). Этот процесс реализуется при участии гори(
зонтальных корковых связей, аналогично тому как за счет длин(
ных коллатералей аксонов происходит заполнение «слепого пят(
на» и скотомы.

7.2. Повторный вход
Термин «повторный вход» был введен Дж. Эдельманом

(Edelman, 1987, 2003) для объяснения перехода сенсорной актива(
ции в сознательное восприятие. Суть этой концепции, еще ранее
предложенной А.М. Иваницким (Иваницкий, Стрелец, Корсаков,
1984), заключается в том, что возбуждение проекционной коры
следует далее в ассоциативную кору, гиппокамп и гипоталамус,
после чего вновь возвращается к проекционной коре. В результа(
те сенсорная информация обогащается содержанием памяти и
приобретает качество осознанного восприятия. «Повторный
вход» не является средством вычисления ошибки. Это именно
обогащение сенсорного потока накопленным опытом индивида.
При прохождении сигналов по кольцу «повторного входа» проис(
ходит увеличение латентного периода осознанного восприятия и
появляется возможность удержания образа в оперативной памя(
ти за счет активации нейронов префронтальной коры.

Функция удержания образа стимула, реализуемая нейрона(
ми префронтальной коры, обнаруживается в экспериментах с
отсроченной реакцией: через 15 с после предваряющего стиму(
ла следует императивный стимул, на который следует реагиро(
вать только в случае, если он совпадает с предваряющим стиму(
лом. Удержание следа предваряющего стимула связано с непре(
рывной импульсацией нейронов префронтальной коры в тече(
ние всего времени задержки. Кольцевая активация использует(
ся также в лимбической системе для эмоциональной окраски
событий (круг Пейпеца). Важную роль в поддержании состоя(
ния активного бодрствования играет таламокортикальная ре(
верберация.

Структурной основой множества параллельных систем ре(
верберации служит наличие в коре, наряду с афферентными ней(
ронами, пирамидных нейронов с нисходящими в глубину мозга
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первый каскад усиления активности за счет влияний неспецифи(
ческой системы выделяет значимые стимулы, а второй каскад
усиления посредством нисходящих влияний префронтальной
коры подчеркивает наиболее вероятные в данной ситуации сиг(
налы. В представленной модели механизма сознания органиче(
ски сочетаются неспецифическая активация, генерация гамма(
ритма и два основных «повторных входа»: проекционно(тала(
мический и префронтально(проекционный. Условием функцио(
нирования этого механизма сознания является неспецифическая
активация. Поэтому выключение неспецифической активи(
рующей системы ведет к глобальной потере сознания. Локаль(
ные выпадения сознания происходят в результате локального
нарушения связей между неспецифической и специфической
системами.

Существует несколько механизмов «повторного входа». Од(
ним из них является циркуляция возбуждений между специ(
фической сенсорной корой и префронтальной областью. Ис(
следование частотно(специфического гамма(ритма в диапазоне
30—75 Гц с помощью метода локализации эквивалентных токо(
вых диполей показало, что в условиях активного внимания дей(
ствие акустического стимула в интервале 100 мс вызывает актива(
цию сначала в префронтальной коре. Затем фокус возбуждения
переходит в слуховую кору, чтобы снова вернуться в префрон(
тальную область. Сочетание расчета локализации частотно(се(
лективных генераторов гамма(ритма с проекцией положения эк(
вивалентных диполей на карту мозга испытуемого, полученную
посредством метода структурной МРТ, показало, что такая цир(
куляция происходит обычно четыре раза на протяжении 100 мс
после действия акустического стимула (Данилова, 2006).

Какова функция такой циркуляции гамма(активности?
Можно предположить, что сигнал, идущий от префронтальной
коры к слуховой коре, обеспечивает сенсорную фасилитацию.
Возникновение активации сначала в префронтальной коре, а за(
тем уже в слуховой области объясняется, вероятно, тем, что в
опытах звуковые стимулы предъявлялись с постоянными интер(
валами, создающими условия для выработки представленной в
префронтальной коре сенситизации. Именно в лобной коре за(
регистрирована «волна ожидания», возникающая при постоян(

разной силе таких компонентов более сильный стимул маскиру(
ет более слабый.

Однако нисходящая кортикофугальная система, адресован(
ная к афферентам таламуса, имеет и более общее значение, явля(
ясь субстратом «повторного входа». Стимул может вторично по(
ступить на таламические афференты, образуя циклический меха(
низм усиления афферентного потока. Принцип «повторного вхо(
да» возбуждения может быть распространен на более длинную
цепь событий: сенсорная кора — ассоциативная кора — гиппо(
камп — сенсорная кора. По мнению А.М. Иваницкого (Иваниц%
кий, 2005; Иваницкий, Стрелец, Корсаков, 1984), именно повтор(
ное возбуждение сенсорной коры сигналами гиппокампальной
системы образует механизм сознания. Роль «повторного входа» в
возникновении сознания подчеркивает Дж. Эдельман (2003).
Вовлечение гиппокампа в циклическое возбуждение позволяет
сравнить входной сигнал с содержанием памяти. Сходную схему
«повторного входа» предлагает В.Я. Сергин (1998), подчеркивая
циклическую природу возникновения сознания. Говоря о «по(
вторном входе» как основном механизме сознания, нельзя игно(
рировать вклад неспецифической активации, приходящей в фор(
ме параллельной активации коры, запаздывающей по отношению
к специфическому возбуждению. Еще один механизм повторного
возбуждения выявлен при исследовании оперативной (рабочей)
памяти, содержание которой передается на первичные корковые
проекции, усиливая входные сигналы, представленные в опера(
тивной памяти.

Объединяя основные цепи «повторного входа» в общую схе(
му, можно заключить, что к проекционным корковым нейронам
от таламуса поступает сенсорный поток, усиленный нисходящим
возбуждением на частоте гамма(колебаний. Запуск и поддер(
жание гамма(колебаний происходит при участии неспецифи(
ческой активации. Сенсорный поток поступает на нейроны опе(
ративной памяти, локализованные в префронтальной коре.
Оперативная память содержит «заготовки» ожидаемых сигналов
в форме удерживающейся активации нейронов префронтальной
коры. «Повторный вход» от этих нейронов к нейронам проек(
ционной коры усиливает активность нейронов, совпадающих с
активными нейронами оперативной памяти. Таким образом,
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спайков в разряде различия такого нейрона тем больше, чем
больше межстимульное различие. Можно предположить, что
нейроны различия активируются и при «повторном входе». Ис(
следование реакции на замену стимулов показало также, что чис(
ло спайков в разряде различия положительно коррелирует с амп(
литудой вызванного потенциала. Поэтому можно принять, что
фоновая ЭЭГ образована сериями вызванных потенциалов, воз(
никающих при каждом «повторном входе». С этой точки зрения
фоновая ЭЭГ отражает циркуляции возбуждений в кольцах ней(
ронов, генерирующих разряды различия при каждом «повторном
входе». Связь между спайками нейронов различия, негативными
пиками ЭЭГ и вызванными потенциалами определяется тем, что
при спайковом разряде в межклеточную среду выходит калий,
который, деполяризуя глиальные клетки, создает негативные
пики волн фоновой ЭЭГ.

Ритмическая активность мозга определяется не только цир(
куляцией импульсов, но и эндогенной активностью пейсмекер(
ных потенциалов, которые в сочетании с определенной частотой
следования постсинаптических потенциалов образуют резонанс(
ный фильтр. Особое место в этой функции фильтрации принад(
лежит таламо(кортикальным связям, образующим петли обрат(
ной связи. Взаимодействие специфических и неспецифических
путей делает таламус центром, благодаря которому отдельные
участки коры имеют возможность влиять на любые другие ее
локусы (Llinas, 1998). Аналогичный «резонансный» подход к ра(
боте мозга развивает исследовательская группа под руководством
Э. Басара (Basar, 1998), который рассматривает мозг как систему
естественных резонаторов, представленных осцилляторами в
дельта(, тета(, альфа(, бета( и гамма(диапазонах. Эти осциллято(
ры определяют механизм частотно распределенной информаци(
онной системы. Роль частотно(специфического кодирования
информации выполняют эндогенные осцилляторы. В этом отно(
шении интересен пример сердечного ритма. При блокаде
симпатических и парасимпатических влияний его частота в
основном определяется частотой пейсмекерных колебаний кле(
ток синусного узла. В норме пейсмекерная частота модулирова(
на вкладом парасимпатического (в виде дыхательной аритмии) и
симпатического (в виде частоты колебаний кровяного давления)

ном интервале между предупреждающим и императивным сти(
мулами (Уолтер, 1966).

Участие префронтальной коры в облегчении узнавания зри(
тельных стимулов было показано в опытах, выполненных под ру(
ководством Холгрена (Bar et al., 2006). Сочетание методов маг(
нитной энцефалографии (МЭГ), обеспечивающей высокое раз(
решение сигналов во времени, и функционального ядерного маг(
нитного резонанса (фЯМР), дающего высокое пространственное
разрешение, позволило показать, что сначала зрительный стимул
активирует первичную зрительную кору. Однако низкие прост(
ранственные частоты, содержащиеся в зрительном образе, воз(
буждают орбитальную кору по магноцеллюлярному (дорзаль(
ному) пути. От орбитальной коры сигнал следует в фузиформную
кору, ответственную за восприятие объектов, куда по вент(
ральному пути приходят сигналы из первичной зрительной
коры. Функция орбитальной коры состоит в фасилитации про(
цесса узнавания. Особенно отчетливо роль орбитальной коры
сказывается в восприятии при затруднениях процесса узнавания.
Важно подчеркнуть, что активация орбитальной коры возника(
ет раньше, чем в фузиформную кору поступают сигналы из пер(
вичной зрительной коры. Это опережающее возбуждение орби(
тальной коры достигается за счет быстро проводящей магноцел(
люлярной системы.

Концепция «повторного входа» согласуется с гипотезой о
существовании «нейронов сознания»: можно предположить, что
«повторный вход» производит активацию «нейронов сознания»,
которые могут быть включены только в результате комбинации
прямого и повторного возбуждения.

7.3. Сознание и ритмическая
активность мозга
Концепция «повторного входа» связана с механизмом рит(

мической активности мозга, которая выражается, в частности, в
фоновой активности ЭЭГ и вызванных потенциалах мозга. При
изучении вызванных потенциалов на внезапную смену стимулов
было обнаружено, что в коре существуют нейроны, «измеряю(
щие» различие между заменяемыми стимулами. Количество
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усиление гамма(колебаний переводит подпороговое сомати(
ческое возбуждение в осознаваемую надпороговую соматосен(
сорную галлюцинацию.

В соответствии с корковой локализацией колебания с часто(
той 8—12 Гц подразделяются на затылочные (собственно альфа(
ритм зрительной коры), моторные (мю(ритм), височные (тау(
ритм). Кроме того, посредством метода МЭГ во вторичной
соматосенсорной коре был открыт сигма(ритм, депрессирую(
щий, в отличие от мю(ритма, не при выполнении движения, а
при действии тактильных раздражений. При ритмической сома(
тосенсорной стимуляции, совпадающей по частоте с собствен(
ным эндогенным ритмом (8—9 Гц), реакция усиливается подоб(
но тому, как это имеет место при ритмической зрительной
стимуляции. Даже одиночное раздражение вызывает серию коле(
баний. В пределах каждой корковой зоны можно обнаружить и
более дробную локализацию альфаподобного ритма. Это особен(
но отчетливо проявляется в отношении мю(ритма. Его депрессия
происходит в том участке моторной коры, где представлено вы(
полняемое движение.

Говоря о ритмической активации мозга, нельзя забывать о
функции специализированных нервных клеток в кодировании
информации. К таким клеткам относятся нейроны(детекторы,
избирательно настроенные на определенные признаки стимула,
и гностические единицы, избирательно реагирующие на опреде(
ленные комплексы раздражителей (гештальты). Эти избиратель(
но реагирующие клетки образуют нейронные карты, на которых
стимулы представлены нейронами, занимающими определенное
положение. Избирательные реакции детекторов и гностических
единиц, в свою очередь, зависят от градуальных нейронов(преде(
текторов.

Напомним, что, как показало исследование цветового зре(
ния, стимулы разного спектрального состава представлены в
нервной системе комбинациями возбуждений нейронов(преде(
текторов, формально образующих векторы возбуждения. Субъек(
тивные различия между цветами определяются расстояниями
между концами векторов, представляющих цвета. Такое же век(
торное кодирование обнаруживается в процессе восприятия эмо(
циональной экспрессии лиц и интонации голоса.

каналов, а также температурными и метаболическими ос(
цилляциями. Вклад этих осцилляторов определяет ритмограмму
сердца и может быть выделен путем ее спектрального анализа.
Факторный анализ спектров сердечного ритма показал наличие
трех осцилляторов, разнесенных в частотной области. При этом
вклады осцилляторов образуют векторы возбуждения, специфи(
чески связанные с разными функциональными состояниями
(Данилова, 1998).

В составе ЭЭГ также могут доминировать разные частоты.
Колебания в диапазоне 18—35 Гц (бета(колебания) и 40—120 Гц
(гамма(колебания) возникают в ЭЭГ человека под действием
контрастной стимуляции. При этом часть гамма(колебаний при(
вязана по фазе к внешнему стимулу. Гамма(колебания подверга(
ются модуляции системно(специфическими трансмиттерами.
Так, активация гамма(осцилляций возникает под влиянием
NMDA(рецепторов за счет увеличения Ca2+ проводимости. Этот
эффект усиливается под влиянием холинергических механизмов
коркового и подкоркового происхождения. Усиление гамма(
колебаний происходит также в гиппокампе под действием анта(
гонистов рецепторов ГАМК. Универсальность гамма(колебаний
предполагает наличие параллельно действующей частотно(моду(
лирующей кодирующей системы (Loizzo, Sannita, 1998).

Участие гамма(колебаний в когнитивных процессах отчет(
ливо демонстрируется в случае соматических галлюцинаций.
Так, странные соматические ощущения, возникающие у больно(
го в области шеи и виска и распространяющиеся затем по телу
вплоть до конечностей и подчревной области, сопровождались
изменениями ЭЭГ. В данном случае анализ ЭЭГ показал, что при
галлюцинациях возникают гамма(колебания с частотой 20—70 Гц
и амплитудой, достигающей 40—200 мкВ. Эти связанные с сома(
тическими галлюцинациями колебания были особенно вы(
ражены справа во фронтально(центральной и париетальной об(
ластях. Характерная фокальная активация позволила локализо(
вать эквивалентный диполь гамма(колебаний и наложить его на
МРТ мозга больного. Эквивалентный диполь локализовался в
первичной и вторичной соматосенсорной коре. Правосторонняя
локализация диполя соответствовала левосторонней выраженно(
сти соматосенсорных галлюцинаций. Таким образом, локальное
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целлюлярной системе, а гамма(ритм — в магноцеллюлярной.
При этом частота гамма(ритма в нейронах, представляющих уча(
сток зрительной сцены, в три раза выше частоты альфа(ритма.
Актом сознания эти авторы считают перцепт, предстающий в
форме зрительной сцены. Возникновение осознаваемого пер(
цепта требует объединения данных, представленных на от(
дельных детекторных картах (движение, цвет, форма). Можно
предположить, что это объединение достигается синхронизаци(
ей работы нейронов, детектирующих разные аспекты зрительной
стимуляции. Гамма(ритм наиболее отчетливо проявляется при
нанесении движущихся зрительных стимулов. T. Сьювардс и
M. Сьювардс предполагают, что движущиеся объекты, детекти(
руемые магноцеллюлярной системой, вызывают в последней гам(
ма(ритм. Парвоцеллюлярная система, детектирующая статиче(
ские объекты, характеризуется альфа(активностью. При этом
гамма(ритм и альфа(ритм обнаруживают фазовую корреляцию.
Высказывается предположение, что синхронизация гамма(ритма
«работает» на коротких расстояниях, а синхронизация альфа(
ритма распространяется на большие расстояния. Уточняя, авто(
ры утверждают, что движущиеся объекты характеризуются фа(
зовой синхронизацией и в гамма(, и в альфа(диапазонах, тогда
как статические объекты обнаруживают фазовую синхронизацию
нейронов только в диапазоне альфа(колебаний. Поэтому при
наблюдении статичной сцены ее осознание связано с альфа(
колебаниями.

Эти положения справедливы и в том случае, когда глаза не(
подвижны. Если же глаза совершают движения, то вместе с аль(
фа(ритмом возникает и гамма(ритм. Роль синхронизации работы
нейронов заключается в том, что, находясь в разных участках
коры, они могут срабатывать одновременно и таким образом со(
здавать единый перцепт как акт сознания. Анализируя представ(
ленную гипотезу об участии гамма( и альфа(ритма в актах созна(
ния, следует подчеркнуть, что сами ритмы не несут информации,
но в результате фазовой синхронизации эффективность действия
стимула возрастает.

Как возникает такая фазовая синхронизация? Здесь можно
говорить, по крайней мере, о двух механизмах: синаптической
связи между нейронами и наличии в них эндогенных осциллято(

Как совместить принцип векторного кодирования с частот(
но(специфическим усилением сигналов? Чтобы ответить на этот
вопрос, следует рассмотреть частотно(специфические реакции в
каждом отдельном нейроне(предетекторе. Возможно, что селек(
тивная настройка детекторов возрастает при условии совпадения
частоты синаптической активации с частотой пейсмекерной ак(
тивности данного детектора. Другими словами, специфика ощу(
щения зависит от совпадения вектора возбуждения предетекто(
ров с вектором синаптических связей детектора, а степень выра(
женности ощущения — от амплитуды высокочастотной настрой(
ки нейронального канала, которая, в свою очередь, определяет(
ся резонансом частоты синаптического потока с частотой
эндогенного пейсмекера. Так, возвращаясь к соматосенсорной
галлюцинации, характеризующейся высокоамплитудным гамма(
ритмом, следует подчеркнуть, что ее специфика определяется
мозговой локализацией гамма(ритма, а ее сила — амплитудой
гамма(ритма в данной локальной области коры мозга.

С переходом от гамма(колебаний к альфаподобным колеба(
ниям в спокойном бодрствовании доминирование локальных
процессов снижается в пользу сканирования сенсорной коры в
режиме «общего обзора». Волна деполяризации в составе альфа(
подобных колебаний последовательно создает «предвозбужде(
ние» нейронов коры, обеспечивая условия для функционирова(
ния сознания. В этом случае альфаподобный ритм выполняет
функцию последовательного «обегания» сцены фокусом внима(
ния. При появлении на сцене нового элемента сканирование
прерывается в более широкой или более узкой области. Это об(
наруживается в генерализованной или локальной депрессии аль(
фа(подобных колебаний. Область локальной депрессии альфа(
колебаний определяется спецификой стимула. Генерализованная
же депрессия зависит от новизны, силы и биологической значи(
мости стимула.

Оригинальную теорию связи ритмической активности моз(
га с состоянием сознания предложили Т. Сьювардс и М. Сью(
вардс (Sewards Т., Sewards М., 1999). Суть ее заключается в том,
что с сознанием связаны как альфа(, так и гамма(колебания. Эти
колебания коррелируют, но альфа(ритм наличествует в парво(
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Как объединить данные о ритмической активности с «де(
текторной» доктриной? При попытке ответить на этот вопрос
следует учитывать эндогенную активность нейронов в форме
пейсмекерных потенциалов, делающих нейрон эффективно ра(
ботающим в определенной полосе частот входных сигналов.
Сами детекторные карты определяются единицами, стоящими за
рецепторами и нейронами(предетекторами. Комбинация воз(
буждений предетекторов образует вектор возбуждения. Вектор
возбуждения, воздействуя на элементы детекторной карты, со(
здает на ней «профиль возбуждения» с максимумом на одном из
детекторов. Таким образом, векторный код преобразуется в про(
странственный код, представляющий стимул на входе положени(
ем максимума возбуждения на карте детекторов. Частотная ха(
рактеристика пейсмекерного потенциала определяет эффектив(
ность избирательного возбуждения детекторов.

7.4. Гамма)ритм и сознание
Cущественное значение в когнитивных процессах играет

гамма(ритм (Думенко, 2002). Одним из способов изучения этой
связи служит анализ ЭЭГ при усложнении когнитивной де(
ятельности. Например, усложнение восприятия может быть выз(
вано введением иллюзорных контуров Канисцы (Kanizsa, 1974).
С помощью фМРТ было показано, что при введении иллюзор(
ных контуров оказываются вовлеченными в работу специальные
участки зрительной коры. Специфический вклад иллюзорных
контуров выявлен также в зрительных вызванных потенциалах;
это говорит о том, что ими вовлекаются в реакцию особые груп(
пы нейронов (Коршунова, 1999). Регистрация ЭЭГ показала, что
восприятие фигур Канисцы, содержащих иллюзорные контуры,
сопровождается возникновением гамма(колебаний на частоте
70—80 Гц, локализованных в затылочной области. Кроме того,
фигуры без иллюзорных контуров и фигуры Канисцы одинако(
во вызывают гамма(колебания на частоте 35—40 Гц, возни(
кающие в интервале N1—P2 центральной локализации.

Проблема иллюзорных контуров представляет значительный
интерес в связи с участием в формировании перцептов дополни(
тельных нейронных каналов, возбуждаемых не прямым сенсор(

ров, запускаемых приходящим стимулом и синхронизирующих(
ся по фазе. В обычных случаях результатом синхронизации явля(
ется усиление реакции на ее частоте. Синхронизированные ней(
роны образуют «функциональный ансамбль», представляющий
участок сцены.

Рассмотрим соотношение ритмической активности и спе(
цифичности нейронов, сопоставляя «частотный» и «детектор(
ный» коды. Начнем с «частотного» кода, представленного в ра(
боте Э. Басара (Basar, 1998). Проблема соотношения психиче(
ских процессов с электрической активностью мозга решается Ба(
саром в рамках междисциплинарного подхода синергетики,
объединяющей изучение когерентных процессов в лазерах,
кооперативных процессов в нейронных сетях, трансформации
гештальтов и когнитивных структур, а также таких социальных
явлений, как формирование общественного мнения. В сжатом
виде предлагаемое им решение проблемы мозговых «кодов» со(
стоит в том, что «кодами» мозга являются разные по частоте ос(
цилляции. Эти частоты образуют «буквы». Возникая в разные
моменты времени, они складываются в «слово», служащее «паро(
лем» при избирательной активации нейронных структур. Прин(
цип «частотного кода» выступает особенно отчетливо при обсуж(
дении проблемы гностических единиц, которую Э. Басар сводит
к «частотному резонансу», когда на определенную последова(
тельность разных частот возбуждается не один «гностический
нейрон», а распределенная по мозгу комбинация нейронных ан(
самблей, образующих основу когнитивного процесса.

Если исследование механизмов анализа на нейронном уров(
не в рамках детекторной теории продвинулось достаточно дале(
ко, то вопросы, касающиеся нейронных механизмов синтеза, до
сих пор остаются проблематичными. Введение Ю. Конорски
(1967) понятия «гностических единиц» получило подтверждение
в открытии нейронов, избирательно реагирующих на определен(
ные эмоциональные выражения лица. Однако остается неизу(
ченным сам механизм интеграции элементарных признаков. По(
этому изучение «частотного кода» является перспективным на(
правлением исследований. Возможно, что «частотный код» ле(
жит в основе избирательного возбуждения гностических единиц
и эти концепции не противоречат друг другу.



196 197

сорным нейроном на командном нейроне моллюска. После серии
потенциалов действия, вызываемых в сенсорном нейроне внут(
риклеточной электростимуляцией, амплитуда элементарного
ВПСП командного нейрона, вызываемого одиночным потенциа(
лом действия, возрастала. Особенностью посттетанической по(
тенциации является то, что во время действия высокочастотного
цуга потенциалов действия возникает депрессия постсинаптичес(
ких потенциалов. Эффект усиления синаптической передачи об(
наруживается через некоторое время. Таким образом, наиболее
эффективной является подача группы спайков с оптимальными
интервалами между группами. В этой связи представляют интерес
ритмические модулирующие влияния, создающие группы спай(
ков, разделенных периодами молчания. Именно такой «пачеч(
ный» ритм работы обеспечивает оптимум для посттетанической
потенциации. В этом отношении медленные колебания потенци(
ала клетки, модулируя спайковую активность мозга, служат меха(
низмом реализации эффекта посттетанической потенциации.

Данный механизм, связанный с возникновением гамма(ко(
лебаний, может участвовать в активном внимании. Так, указание
будущего положения целевого стимула облегчает его обнаруже(
ние и сокращает время сенсомоторной реакции. В этом случае
инструкция, даваемая испытуемому, с одной стороны, приводит
к общей неспецифической активации, а с другой — создает изби(
рательный резонанс между корковым представительством поло(
жения цели в рабочей памяти и соответствующим каналом неспе(
цифической активации. В результате появление цели в указан(
ном месте сопровождается резонансным усилением гамма(коле(
баний и дополнительной активацией нейронов в данном участке
поля. Другими словами, указание будущего положения цели в
пространстве усиливает активацию локальных детекторов,
субъективно переживаемую как акт произвольного внимания.

Рассмотренный механизм относится к ретинотопической
организации нейронов зрительной коры. Однако этот же прин(
цип можно распространить на любые детекторные карты. В ка(
честве примера приведем кодирование интенсивности в локаль(
ном участке зрительного анализатора. Стимул определенной ин(
тенсивности на определенном участке карты детекторов интен(

ным воздействием, а косвенно, за счет сигналов, поступающих с
других участков изображения. Особенностью этого процесса яв(
ляется то, что окольным путем возбуждаются каналы, аналогич(
ные непосредственно активируемым. Так, четыре белых кружка с
горизонтально и вертикально ориентированными вырезами на
черном фоне создают иллюзию более черного квадрата, контур
которого определяется ориентацией вырезов. Механизм этой ил(
люзии состоит, по(видимому, в том, что детекторы ориентации на
участках вырезов активируют «однонаправленные» детекторы,
хотя в фоне реальные, возбуждающие их стимулы отсутствуют.
Активация этих детекторов создает новый гештальт(квадрат, бо(
лее черный, чем окружающий фон.

Другим вариантом усложнения когнитивных процессов яв(
ляется введение контрастных стимулов. Использование синусои(
дально модулированной решетки выявило два временны}х интер(
вала генерации гамма(колебаний, определяемых вызванными
потенциалами: Р100 и Р300. Р100 характеризуется синхронными
с частотой стимуляции гамма(колебаниями при их затылочном
доминировании, а Р300 — центральным, не синфазным со стиму(
лом гамма(ритмом. Таким образом, синфазные в отношении сти(
мула гамма(колебания возникают в первичных проекциях, а не
синфазные — в ассоциативных областях. Это связано с тем, что в
ассоциативных областях гамма(колебания запускаются не непос(
редственно стимулом, а опосредованно, возникая с разными за(
держками. Следовательно, гамма(колебания возникают как в
связи с первичным зрительным восприятием, так и с более по(
здним когнитивным процессом.

Каков механизм усиления стимула за счет гамма(колебаний?
Наиболее вероятным механизмом может быть посттетаническая
потенциация, поскольку гамма(колебания создают высокочас(
тотный разряд, после которого эффективность синаптической
передачи возрастает. Таким образом, те нейронные цепочки, в
которых возникают гамма(колебания, увеличивают свою реак(
тивность. Чем выше частота гамма(колебаний, тем сильнее выра(
жена посттетаническая потенциация и тем сильнее последующее
возбуждение постсинаптического нейрона. Данный механизм
усиления синаптической передачи был исследован Т.А. Палихо(
вой (2000) на идентифицированном синапсе, образованном сен(



198 199

модификацию восприятия при антиципации можно представить
как результат активации новых элементов, включаемых детекто(
рами времени. В обоих случаях все сводится к изменению пер(
цепта за счет включения косвенно активируемых детекторов.
Можно предположить, что, как и при иллюзорных контурах, пер(
цептивный эффект антиципации связан с появлением гамма(ко(
лебаний.

Изучение постсинаптической потенциации в идентифици(
руемом синапсе моллюска показывает, что элементарные постси(
наптические потенциалы подвергаются ее действию локально,
независимо от процессов, происходящих в других синапсах. Вы(
сокочастотный пресинаптический спайковый разряд, приводя(
щий к начальной депрессии элементарных ВПСП, спустя неко(
торое время вызывает увеличение их амплитуды до значений, су(
щественно превосходящих исходную амплитуду. Пластичность
синапсов также избирательна; это позволяет предположить, что
детекторная карта, на которой представлены определенные ха(
рактеристики стимула, может приобрести специфический рельеф
повышенной реактивности под влиянием локальной высокочас(
тотной стимуляции. Если в последующем будет нанесен стимул,
совпадающий с одним из локусов этого рельефа, то он будет
«подчеркнут», выделен из всей совокупности стимулов, не при(
надлежащих зоне повышенной реактивности.

Принцип «рельефа повышенной реактивности» можно
представить на примере ретинотопической карты. Локальная вы(
сокочастотная стимуляция сетчатки приводит к тому, что латент(
ный период обнаружения цели, присутствующей в этом локусе,
сокращается. Тот же принцип распространяется на детекторные
карты, формирующиеся при участии векторного кодирования.
Образцом может служить рассмотренное выше кодирование ин(
тенсивности зрительного стимула. Правда, в данном случае мы
имеем не карту, а «полоску» детекторов интенсивности, как бы
«вырезанную» из карты цветояркостного кодирования. Однако
это лишь облегчает задачу иллюстрации принципа. Высокочас(
тотная стимуляция определенной интенсивности создает локус
повышенной реактивности на «полоске» соответствующих де(
текторов. Если затем подается стимул, интенсивность которого
совпадает с локусом повышенной реактивности детекторов, то

сивности вызывает максимум возбуждения, подобно тому как
это имеет место при стимуляции определенного участка сетчат(
ки на ретинотопической карте зрительной коры. Теперь, если
испытуемому дана инструкция реагировать на определенную
интенсивность стимула, резонансный механизм гамма(колеба(
ний усиливает возбуждение того детектора интенсивности, для
которого в инструкции был указан оптимальный стимул. При
появлении стимулов другой интенсивности такой механизм уси(
ления не функционирует и время реакции возрастает. Аналогия
ретинотопической карты и карты селективных детекторов позво(
ляет говорить об участии гамма(ритма в усилении любых харак(
теристик стимула, которые становятся объектом внимания.

То, что отчетливо обнаруживается при операциях с прост(
ранственными характеристиками стимула, справедливо и в отно(
шении его временны}х параметров. При задаче реагировать дви(
жением руки на целевой стимул, предваряемый с постоянным
интервалом предупреждающим сигналом, в ЭЭГ формируется
«волна ожидания» в виде деполяризационного сдвига, достигаю(
щего максимума к моменту подачи императивного стимула. В
этом случае речевую инструкцию заменяет условный рефлекс на
время, поэтому «волну ожидания» принято называть «условным
негативным колебанием» (contingent negative variation, CNV). Од(
нако и в этом случае механизм усиления активности связан с ге(
нерацией гамма(колебаний в детекторах, только детекторах вре(
менны}х интервалов. Эта активация тем больше, чем ближе ин(
тервал между предупреждающим и императивным стимулами к
интервалу, детектируемому данным детектором времени.

Здесь мы подходим к более общему вопросу — об антици(
пации. Реагирование движением на стимул, предъявляемый с
фиксированными интервалами, представляет собой лишь один
из видов антиципации. Антиципация может проявляться в фор(
ме изменения восприятия определенного раздражителя под
влиянием предваряющего его стимула. В этом случае можно про(
вести аналогию между механизмами антиципации и восприятием
иллюзорных контуров Канисцы. Если при иллюзорных контурах
активация дополнительных детекторов возникает на основе
пространственной конфигурации элементов изображения, то
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вход кальция увеличивается, а когда потенциал действия пред(
шествует ВПСП — уменьшается.

Механизм редукции входа кальция в случае, когда потенци(
ал действия предшествует ВПСП, можно объяснить торможени(
ем каналов NMDAR при быстром увеличении концентрации
кальция под влиянием потенциала действия. При действии глу(
тамата на NMDAR возникает длительная активация NMDAR(ре(
цепторов, которые, однако, не проводят кальциевый ток в связи
с тем, что блокированы внеклеточным магнием. Увеличение вхо(
да кальция под влиянием потенциала действия, следующего за
ВПСП, снимает магниевую блокаду NMDAR, приводя к входу
кальция через NMDAR(каналы. Таким образом, механизм входа
кальция в шипиках нейрона коры мозга чувствителен к коротко(
му интервалу между ВПСП и постсинаптическим потенциалом
действия. Следует добавить, что наибольший эффект достигает(
ся в тех случаях, когда пресинаптические потенциалы действия
образуют групповые разряды, как и в случае посттетанической
потенциации, обнаруженной в идентифицированном синапсе
моллюска. Возможно, что она связана с усилением входа каль(
ция, как и в корковых нейронах.

Басар (Basar, 1998), исследуя электрическую активность ган(
глиев улитки поверхностными электродами, показал, что в
спектр их фоновой активности входят как дельта(, тета( и альфа(
составляющие, так и высокочастотный гамма(ритм. Наличие
гамма(ритма в составе электрической активности ЦНС предста(
вителей разных уровней эволюционного развития дало ему осно(
вание заключить, что он является важнейшим фактором, вклю(
ченным в переработку информации нервной системой. Этот вы(
вод не позволяет однозначно связывать гамма(ритм с механизма(
ми сознания. Видимо, эволюция сознания связана с возникнове(
нием специфических нейронных структур, позволяющих не
только создавать и удерживать картины окружающего мира, но и
производить операции по их преобразованию, реализуя процесс
воображения и научного творчества. Причастность гамма(ритма
к ментальным процессам обнаружена при электрографическом
исследовании медитации.

Как уже говорилось в 5.4, медитация, или ментальная тре(
нировка, заключается в концентрации сознания на эмпатии по

его восприятие облегчается. Заключая, можно сказать, что ло(
кальная посттетаническая потенциация органически сочетается
с детекторным принципом кодирования информации на ней(
ронных картах. Если возбуждение определенного детектора за(
дает нейронный код данного параметра стимула, то локальная
посттетаническая потенциация этого детектора определяет тот
уровень сознания, на котором реализуется восприятие данного
параметра.

Говоря о механизме локальной посттетанической потенци(
ации, мы не учитывали влияние потенциалов действия, которые
могут возникать в постсинаптическом нейроне, предваряя поро(
говый ВПСП либо следуя за ним. В зависимости от последова(
тельности этих событий амплитуда ВПСП возрастает (если по(
тенциал действия в постсинаптической клетке следует за ВПСП)
или снижается (если потенциал действия предшествует ВПСП).
Такая разнонаправленная пластичность определяется количе(
ством входящих в постсинаптический нейрон ионов кальция.
При ВПСП вход кальция ограничивается только головкой шипи(
ка. Потенциал действия вызывает вход кальция во всех шипиках,
оказываясь одинаковым по величине как в головке шипика, так
и в самом дендрите. Количество кальция в головке шипика оста(
ется одним и тем же как при действии ВПСП, так и при дейст(
вии потенциала действия. Однако вход кальция осуществляется
через разные каналы. ВПСП создает кальциевый ток, действуя на
NMDAR (N — methyl — D — aspartate receptor) — тип рецепторов
глутамата. Потенциал действия открывает так называемые по(
тенциалзависимые кальциевые каналы. Методом детектирова(
ния кальция через микроскоп путем измерения сигнала флюо(
ресценции при освещении среза коры мозга светом с длиной
волны 840 нм было показано следующее. Быстрый фронт на(
растания оптического сигнала от входа кальция при ВПСП и
потенциале действия показывает, что оба процесса локализова(
ны в шипике. Общая величина входа кальция определяется по(
рядком следования ВПСП и потенциала действия. Вызываемый
внутриклеточной деполяризацией потенциал действия распрост(
раняется от сомы к дендритам, образуя глобальный дендритный
сигнал. Последний изменяет кальциевый ток в шипике, где воз(
ник ВПСП. В случае когда потенциал действия следует за ВПСП,
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гамма(ритма. Такие же сдвиги возникают и при воображаемом
движении. При этом ЭМГ активной конечности характеризуется
близкой или той же частотой осцилляций. Это совпадение частот
ставит вопрос относительно гамма(ритма как артефакта двига(
тельной активности. Последние исследования Р. Хари и С. Сале(
ниус (Hari, Salenius, 1999) по изучению кросскорреляции между
МЭГ и ЭМГ показали, что корковая волна МЭГ опережает волну
мышечного ритма в ЭМГ. Корковые сигналы, опережающие раз(
ряды мышечных единиц, в диапазоне 20 или 40 Гц отражают мо(
дулирующие влияния коры на спинальные мотонейроны. Такая
связь между корой и мышечной активностью поддерживает го(
товность мотонейронов спинного мозга и мышечных единиц к
реализации команд произвольного управления движениями и их
выполнению.

По(видимому, гамма(ритм участвует и в измерении меж(
стимульных различий. Это допущение имеет следующее основа(
ние. Исследование нейронов зрительной коры кролика, измеря(
ющих различие между сменяющими друг друга цветовыми стиму(
лами, показало, что эти нейроны генерируют спайки в интервале
40—90 мс (Полянский, Евтихин, Соколов, 2005). При этом чем
больше разница между сменяемыми стимулами, тем большее
число спайков содержится в разряде различия, достигая при мак(
симальных различиях 130 спайков в секунду. Число спайков в
разряде различия положительно коррелирует с амплитудой нега(
тивного пика вызванного потенциала N84. Близость частоты
спайков к частоте гамма(ритма позволила предположить, что
гамма(ритм задействован в проявлениях электрогенеза при изме(
рении межстимульных различий.

С целью проверки этой гипотезы усредненный вызванный
потенциал человека, регистрируемый при замене одной интен(
сивности света на другую, был подвергнут селективной фильт(
рации с шагом 1 Гц. Выделенный узкополосный сигнал исполь(
зовался затем для определения локализации эквивалентного то(
кового диполя. Ожидалось, что с увеличением различий между
стимулами частота выделенного сигнала, дающего надежную ло(
кализацию диполя, возрастает. Однако систематического возра(
стания частоты гамма(ритма с увеличением межстимульного раз(
личия выявить не удалось. Зато общее число дипольных источ(

отношению к конкретной функции, например дыханию (объ(
ектная медитация), или в обобщенном состоянии эмпатии (без(
объектная медитация). Эти две формы медитации получают
различное выражение в ЭЭГ. Если объектная медитация ведет к
усилению тета( и альфа(ритма, то безобъектная медитация вы(
ражается в усилении гамма(ритма в диапазоне 24—42 Гц. Час(
тота колебаний нарастает по мере увеличения числа сеансов ме(
дитации и общего времени, затраченного на тренировки. Рост
гамма(активности сопровождается дистантной фазовой синхро(
низацией. Поскольку амплитуда колебаний зависит от числа во(
влеченных элементов и точности их фазовых характеристик, рост
гамма(активности определяется этими двумя факторами. Наблю(
даемый рост гамма(активности может отражать качественные из(
менения сознания. Поскольку роль медитации состоит в том,
чтобы распространить ее эффект на состояния сознания в по(
вседневной жизни, можно ожидать, что у лиц, реализующих бе(
зобъектную медитацию, фоновая ЭЭГ будет отличаться более
выраженным гамма(ритмом по сравнению с теми, кто занимает(
ся объектной медитацией. Таким образом, внимание, а также
такие эмоциональные процессы, как настроение, могут регули(
роваться и подвергаться тренировке с участием гамма(ритма.

Особый интерес с точки зрения механизма создания карти(
ны мира представляет рабочая память. Нейроны рабочей памя(
ти, локализованные в префронтальной коре, характеризуются
избирательностью своих рецептивных полей к комбинации про(
странственной и образной составляющих. На них сходятся сиг(
налы систем «что?» и «где?». Но активность этих клеток не оста(
навливается с прекращением действия стимула, а продолжается
в течение десятка секунд, создавая нейронный след поступающе(
го сигнала, в основе которого лежит механизм сравнения пре(
дупреждающего и императивного стимулов, поступающих в раз(
ные моменты времени.

Новый аспект гамма(ритма связан с его участием в про(
извольных движениях, проходящих под контролем сознания.
Двигательная кора человека характеризуется мю(ритмом, или
роландическим ритмом, который в покое совпадает с частотой
альфа(ритма, а при осуществлении двигательного акта сменяет(
ся более высокочастотными колебаниями в диапазоне бета( и
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Возникновение семантического вызванного потенциала
можно объяснить по аналогии с возникновением перцептивных
вызванных потенциалов. Но здесь различие между цветовыми
терминами вычисляется как различие следов цветовой памяти,
активированных при замене одного слова другим. Сходство пер(
цептивных и семантических вызванных потенциалов дает осно(
вание предположить, что нейроны долговременной цветовой па(
мяти тоже активируют фазические нейроны, разряды которых и
определяют амплитуду семантического вызванного потенциала.
Чем больше различие в составе словесно активируемых нейронов
долговременной цветовой памяти, тем больше потенциалов дей(
ствия генерируют фазические нейроны и тем больше амплитуда
семантического вызванного потенциала. Совпадение перцептив(
ных и семантических траекторий цветовых стимулов объясняет(
ся тем, что следы долговременной цветовой памяти сами форми(
руются под влиянием цветовых перцептивных процессов, так что
мнестическое цветовое пространство является репликой перцеп(
тивного.

Чтобы объяснить, как «оболочка» слова наполняется смыс(
ловым содержанием, приходится допустить наличие ассоциатив(
ного процесса между следами цветовой памяти и следами, удер(
живающими в памяти эту «оболочку». Эти связи являются двух(
сторонними. При активации следа цветовой памяти по схеме
«снизу(вверх» включается след названия цвета. При активации
символа, обозначающего цвет, по схеме «сверху(вниз» включают(
ся соответствующие следы цветовой памяти. Если одно название
цвета заменяется иным, то на смену одному комплексу нейронов
цветовой долговременной памяти приходит другой, приводя в
действие фазические нейроны, вычисляющие различие между
следами. Чем больше различие в составе следов цветовой памяти,
включаемых цветовыми символами, тем больше амплитуда се(
мантического вызванного потенциала. Если два цветовых назва(
ния активируют одни и те же следы цветовой памяти, то семан(
тическая компонента вызванного потенциала отсутствует, хотя
перцептивная компонента (различие в «оболочке» цветовых тер(
минов) сохраняется.

Предложенная схема генерации семантического вызванно(
го потенциала была подвергнута экспериментальной проверке

ников на разных частотах (от 30 до 70 Гц) систематически увели(
чивалось с ростом различия стимулов. Это число дипольных ис(
точников положительно коррелировало с амплитудой вызванно(
го потенциала на замену стимулов. Можно предположить, что
спайки генерировались со случайными интервалами и их общее
число в интервале 40—90 мс соответствовало общему числу ди(
польных источников (Данилова и др., 2002).

7.5. Семантические вызванные
потенциалы
Сознание включает две основные операции: спецификацию

стимулов и измерение различий между ними. Вернемся к семан(
тическому вызванному потенциалу.

При замене без промежутка одного стимула другим в мозге
человека возникает вызванный потенциал, представляющий со(
бой последовательность негативных и позитивных волн. При
действии невербальных стимулов его амплитуда прямо пропор(
циональна их перцептивному различию. Чем больше амплитуда
вызванного потенциала, тем больше воспринимаемое различие
между заменяемыми стимулами. Если эти стимулы одинаковы, то
вызванный потенциал отсутствует, а различие между ними не об(
наруживается. Примером перцептивного вызванного потенциала
у человека может служить негативный пик с латентностью 87 мс
(N87), возникающий при внезапной замене одного цветового
стимула другим.

Если в той же экспериментальной процедуре вместо невер(
бальных использовать вербальные стимулы, то вызванный потен(
циал, возникая с латентным периодом 180 мс (N180), усложняет(
ся: он состоит из двух наложенных друг на друга субкомпонент:
перцептивной и семантической, разделяемых последующим ана(
лизом. Примером такой суперпозиции перцептивной и собствен(
но семантической компонент может служить вызванный потен(
циал на замену одного названия цвета другим. Перцептивная
компонента отражает смену «оболочки» слова, прежде всего раз(
личное число букв, входящих в цветовое название. Чем больше
смысловое различие цветовых названий, тем больше семантиче(
ская компонента.
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Однако многомерный анализ этих потенциалов позволяет разде(
лить перцептивное пространство, представляющее «оболочки»
заменяемых слов, и семантическое пространство, в котором сло(
ва размещены в соответствии с их значениями.

Комбинация потенциалов на смену «оболочек» слов и их се(
мантического содержания имеет пик с латентностью 180 мс. При
смене более сложных, по сравнению со словами, семантических
групп возникают поздние семантические потенциалы: с латент(
ностью 400 мс (N400) и 600 мс (N600). Так, если после группы
слов, принадлежащих к одной категории, следует другая семан(
тическая группа, то в зависимости от их длины возникает N400
или N600. Амплитуды N400 и N600 определяются различием се(
мантических групп. Если вместо семантически контрастной
группы слов следуют слова той же категории, то N400 (или N600)
не возникают. Можно предположить, что N400 (или N600) изме(
ряют различия между семантическими категориями.

Схематически генерацию N400 (или N600) можно пред(
ставить следующим образом. При повторении группы семанти(
чески близких слов происходит суммация связанных с ними сле(
дов памяти. При переходе к другой группе семантически род(
ственных слов формируется другой обобщенный след памяти.
Разность этих следов и определяет амплитуды поздних семанти(
ческих потенциалов, которые являются мерой категориальных
различий. Таким образом, в последовательности слов выделяют(
ся семантические комплексы и устанавливается степень разли(
чия между ними. В механизме возникновения поздних семанти(
ческих потенциалов предположительно участвуют также фази(
ческие нейроны. Количество генерируемых ими потенциалов
действия служит мерой категориального различия. Связь числа
спайков, возникающих в фазических нейронах, с амплитудой не(
гативного пика семантического вызванного потенциала основа(
на на механизмах, определяющих появление любых вызванных
потенциалов. Обычно вызванный потенциал связывается с сум(
мированием постсинаптических потенциалов. Однако при изу(
чении сетчатки было установлено, что ее суммарный ответ (вол(
на «b») является результатом активации глиальных (мюллеровс(
ких) клеток (Николлс и др., 2003). Спайковые разряды в нейронах

(Измайлов и др., 2003). Для этого использовались зрительно
предъявляемые трехбуквенные искусственные слова (согласная(
гласная(согласная), сменявшие друг друга на экране компьюте(
ра. Параллельно производилась регистрация вызванных потен(
циалов на замену одного слова другим. Из амплитуд вызванных
потенциалов формировалась матрица, подвергнутая многомер(
ному анализу. Количество букв в словах было одинаковым, по(
этому длина не отражалась. Пространство этих слов характери(
зовалось высоким уровнем «шума», хотя в нем можно было вы(
делить вклад гласных. Затем следовала процедура обучения, в ко(
торой разные трехбуквенные псевдослова ассоциировались с раз(
ными цветами. Эффективность обучения проверялась путем
предъявления реальных цветов, которые следовало называть со(
ответствующими искусственными цветовыми названиями. Зак(
лючительный этап исследования состоял в анализе семантичес(
ких вызванных потенциалов и построении на их основе семан(
тического цветового пространства. Теперь в структуре семанти(
ческого пространства были выделены две координаты, определя(
ющие положение искусственного цветового названия на
окружности в соответствии с обозначаемым им цветом. Сравне(
ние с перцептивным цветовым пространством показало наличие
общих осей: «красно(зеленой» и «сине(желтой». Это дало осно(
вание полагать, что следы цветовой памяти упорядочены в соот(
ветствии с перцептивными цветовыми характеристиками.

Перцептивные и семантические вызванные потенциалы
объединяет общий принцип генерации — смена одного вектора
возбуждения другим. Только перцептивный потенциал возника(
ет при замене одного актуального вектора возбуждения другим
актуальным вектором возбуждения, а семантический вызванный
потенциал определяется аналогичной заменой векторов следов
памяти. Последние активируются ассоциативными связями вер(
бальных или других символов с релевантными следами памяти.
Общность механизмов генерации перцептивных и семантичес(
ких вызванных потенциалов иллюстрирует тот факт, что при за(
мене одного символа другим перцептивный потенциал замены
«оболочки» слова накладывается на семантическую компоненту
вызванного потенциала, совпадая с ним по времени и форме.
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тических весов которого совпадает с поступающим вектором воз(
буждения. Отдельные детекторы в ходе обучения ассоциируются
с отдельными командными нейронами речевых реакций. Таким
образом, определенная интенсивность света включает ее реле(
вантную вербальную (численную) оценку. Этот механизм перехо(
да от интенсивности света к его численной оценке аналогичен
механизму численной оценки перцептивных различий. Фазичес(
кий разряд различия вычитается из возбуждения фоновоактивно(
го нейрона, приводя к появлению двухкомпонентного вектора
возбуждения, действующего на популяцию детекторов различия
и активируя один из них. Каждый детектор величины различия
связан со «своим» командным нейроном, и детектируемое разли(
чие включает соответствующую артикуляцию. Важным элемен(
том этой схемы являются нейроны, детектирующие численные
значения возбуждений. Такие клетки, селективные, в частности,
к числу объектов, обнаружены в височной коре обезьян (Николлс
и др., 2003).

Возвращаясь к вопросу о механизмах связи амплитуды пер(
цептивного и семантического вызванных потенциалов с вербаль(
ными оценками наблюдателя, можно сделать следующее обобще(
ние. Амплитуды перцептивных и семантических потенциалов
определяются спайковым разрядом различия. Такие разряды по(
средством селективных детекторов инициируют избирательную
активность командных нейронов, приводящую к адекватной чис(
ленной оценке различий.

7.6. «Нейроны сознания»
Как отмечалось ранее, Дж. Экклс ввел термин «психон» для

обозначения отдельных психических явлений, в том числе пре(
дельно локальных ощущений. Отдельный «психон» связан с
анатомической единицей — пучком дендритов пирамидных ней(
ронов новой коры млекопитащих. С этой точки зрения сознание
в целом распределено по отдельным дендронам. И.С. Берита(
швили (Беритов, 1961), объясняя механизм образной памяти
высших позвоночных, связывал сознание с звездчатыми клетка(
ми новой коры. Объединяя эти концепции, можно предполо(
жить, что сознание распределено по множеству нейронов новой

сетчатки ведут к выходу ионов калия, который, деполяризуя гли(
альные клетки, создает волну негативности. Галамбос (Galambos,
Juhasz, 1997) распространил этот механизм на возникновение
вызванного потенциала, который, с его точки зрения, является
результатом деполяризации астроцитов под влиянием калия, вы(
деляющегося в межклеточную среду при генерации потенциалов
действия.

Итак, перцептивный вызванный потенциал при замене од(
ного стимула другим служит мерой воспринимаемого различия.
Ранний семантический потенциал определяет семантическое
различие слов. Наконец, поздний семантический потенциал яв(
ляется мерой категориального различия. Возникает вопрос: как
объяснить тот факт, что амплитуды перцептивного и семантичес(
ких вызванных потенциалов в высокой степени положительно
коррелируют с субъективными перцептивными и семантически(
ми различиями, представленными вербальными (численными)
оценками наблюдателя? Для ответа на этот вопрос проанализиру(
ем механизм генерации цветового перцептивного вызванного
потенциала.

При замене одного цвета другим в фазических нейронах сет(
чатки возникают спайки, частота которых тем больше, чем боль(
ше один цвет отличается от другого. Этот фазический разряд раз(
личия далее трансформируется в речевую реакцию — название
числа. Для того чтобы понять, как разряд фазических нейронов
порождает специфическую реакцию органов артикуляции, еще
раз обратимся к нейронному механизму кодирования интенсив(
ности света. В данном случае работает пара нейронов: «ярко(
стный» и спонтанно активный «темновой». При этом возбужде(
ние «яркостного» нейрона вычитается из возбуждения спонтанно
активного «темнового» нейрона, так что сумма их возбуждений
при всех значениях светового стимула остается постоянной. Дли(
на вектора, образованного вкладами «яркостного» и «темнового»
нейронов, в евклидовой метрике остается постоянной за счет ме(
ханизма адаптации. Вектор, кодирующий интенсивность света,
поступает на множество селективных детекторов интенсивности,
обладающих разным набором синаптических весов. В результате
возбуждается только тот детектор интенсивности, состав синап(
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рестал удерживать в памяти события, произошедшие после опе(
рации. Он прекрасно помнил имена политических деятелей и
артистов предоперационного периода, но не мог назвать людей,
действовавших в период после операции. Факт сохранения памя(
ти относительно предшествовавших операции событий свиде(
тельствует о том, что хранилищем следов служит не сам гиппо(
камп; он лишь опосредует долговременную запись, реализуемую
височной корой.

Как уже говорилось, такая интерпретация согласуется с
введением А.Р. Лурией (1973) концепции о двух видах памяти:
модально(неспецифической и модально(специфической. Мо(
дально(неспецифическая память связана с гиппокампом, сохран(
ность которого является условием самой возможности долго(
временного запечатления. Модально(специфическая долговре(
менная память реализуется ассоциативной височной корой. Ар(
гументом в пользу концепции формирования долговременной
памяти в височной коре под влиянием гиппокампа служит факт
возникновения ретроградной амнезии именно при повреждении
ассоциативной височной коры. Таким образом, если удаление
гиппокампа ведет к антероградной амнезии без следа ее ретрог(
радной формы, то локальное поражение височной коры ведет к
ретроградной амнезии, т.е. выключению накопленных следов па(
мяти. Вернемся к болезни Альцгеймера. Представление о нейро(
нах височной коры как отдельных ячейках хранения информации
позволяет объяснить наблюдаемую при этой патологии посте(
пенную редукцию узнавания ранее хорошо известных объектов
выпадением модально(специфических нейронов. В зависимости
от типа исчезнувших нейронов могут доминировать разные фор(
мы нарушения узнавания, например, дефект узнавания знакомых
лиц (прозопагнозия) или знакомой обстановки. Особенно отчет(
ливо избирательность недостатка выступает при прозопагнозии:
невозможность опознать человека может сочетаться с полно(
ценным узнаванием предметов обихода и, более того, с сохран(
ностью идентификации эмоционального выражения лица. Такая
селекция, очевидно, определяется разной локализацией нейро(
нов, отвечающих за опознание лиц и нейронов, детектирующих
эмоциональное выражение.

коры. При этом отдельному нейрону соответствует специфичес(
кое для него субъективное явление.

Однако не все нейроны новой коры, активируясь, «порожда(
ют» специфические «психоны». Такой способностью обладает
только часть этих нейронов, которые можно назвать «нейронами
сознания». Другие нервные клетки, производя необходимую для
включения «нейронов сознания» обработку информации, непос(
редственно с генерацией психических явлений не связаны. Ре(
зультат их работы не осознается, образуя сферу бессознательно(
го. С этой точки зрения сознание распределено по множеству
«нейронов сознания». И разрушение одного из них ведет к «вы(
падению» только того «психона», который прямо определяется
данным «нейроном сознания», не затрагивая другие состояния
сознания. Высшие уровни сознания, такие как самосознание,
также представлены отдельными «нейронами сознания», пораже(
ние которых ведет к редукции этих уровней, не затрагивая фор(
мы его элементарных проявлений.

Концепция распределения сознания по множеству специа(
лизированных нейронов позволяет под новым углом взглянуть на
природу прогрессирующей деменции при болезни Альцгеймера,
когда гибель отдельных нейронов, не проявляясь на начальных
этапах, неуклонно ведет к сужению сферы сознания. В норме
нейроны долговременной памяти формируются из недифферен(
цированных стволовых клеток под влиянием «сигналов новиз(
ны», поступающих от нейронов гиппокампа. Гибель последних
ведет к ограничению этого процесса и сужению сферы сознания.
Эта связь поражения гиппокампа с антероградной амнезией (не(
возможностью фиксировать и осознавать следующие за травмой
или удалением гиппокампа события) подтверждается многочис(
ленными случаями отсутствия «записи» следов событий, имею(
щих место после операции или билатеральной травмы гиппокам(
па при сохранности предоперационных следов памяти. Нагляд(
ной иллюстрацией роли гиппокампа в формировании следов
долговременной памяти является эффект билатерального удале(
ния этой структуры у многократно обследованного больного
Н.М. После операции, проведенной по поводу неизлечимой эпи(
лепсии, этот пациент в полной мере сохранил память о всех эпи(
зодах своей жизни, предшествующих операции, но при этом пе(
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«нейроны интенций», которые возбуждаются еще до начала про(
извольного действия и связаны с ощущением намерения совер(
шить этот акт. Таким образом, среди «нейронов сознания», поми(
мо связанных с восприятием «качеств», есть особая группа нейро(
нов, отвечающих за переживание «намерения» и названных «ней(
ронами интенций». Их активация порождает одновременно и
субъективный замысел, и физиологический процесс в виде выб(
роса трансмиттера, активирующего командный нейрон.

Особенностью «нейронов интенций» является то, что они
активируются при определенной комбинации специфического
следа объекта и подготовки к воздействию на этот еще не по(
явившийся объект. Таким образом, данные нейроны селективны
в отношении комбинаций «представление — программа дей(
ствия». «Нейроны интенций» принадлежат к отделу рабочей па(
мяти, кодирующему связи объекта и действия, поэтому их нельзя
отнести ни к собственно афферентным, ни к собственно эффе(
рентным.

«Нейроны интенций» называют также «зеркальными нейро(
нами» (Rizolatty, Craighero, 1998) в связи с тем, что они были обна(
ружены при осуществлении обезьяной подражательного жеста,
воспроизводящего движение другого животного. В дальнейшем
было показано существование нейронов, селективных в отноше(
нии специфической комбинации предстоящего действия, свя(
занного с определенным объектом. Так, при движении передней
конечности обезьяны в направлении цилиндра активируется
один «зеркальный нейрон». Но если движение той же конечнос(
ти планируется направить на куб, то активирован будет другой
«зеркальный нейрон». В зависимости от интенсивности акти(
вации «нейронов интенций» намерение либо «затухает», остава(
ясь в памяти в виде следа, либо реализуется путем включения ис(
полнительных механизмов через командные нейроны. Фактора(
ми, включающими «нейроны интенций», могут быть их соб(
ственные пейсмекерные потенциалы, а также следы долговре(
менной памяти, «выведенные» на уровень активации этих
нейронов. Само осуществление движения происходит путем
подключения премоторных и моторных нейронов. Таким обра(
зом, если «нейрон интенции» находится на вершине исполни(

Таким образом, долговременную память можно представить
полем нейронов, каждый из которых связан с определенным со(
бытием. По мере обучения и приобретения опыта это поле по(
полняется новыми нейронами, которые формируются из резерва,
образованного стволовыми (недифференцированными) клетка(
ми. Эти клетки подвержены делению, при котором одна дочер(
няя клетка остается стволовой и может снова делиться, а другая
становится предшественницей нервной или глиальной клетки.
Предшественник нейрона направленно мигрирует к определен(
ному участку коры или гиппокампа, в ходе чего происходит его
прогрессивная дифференциация. На заключительном этапе миг(
рант формирует аксонные коллатерали, которые образуют синап(
сы на целевых клетках, а сам получает терминали аксонов других
клеток, образующих на его дендритах и соме синаптические кон(
такты. Если замещается погибший нейрон, мигрант воспроизво(
дит его синапсы и таким образом «встраивается» в нейронную
сеть. Формирование нового дополнительного нейрона долговре(
менной памяти связано с образованием на нем синапсов, веса
которых воспроизводят комбинацию пресинаптических возбуж(
дений, созданных действующим стимулом. В результате вновь
образованный нейрон становится избирательно «настроенным»
на данный стимул. При последующем действии этого стимула
нейрон реагирует на него сильнее, чем другие клетки долговре(
менной памяти, веса синапсов которых согласованы с другими
комбинациями пресинаптических воздействий, созданных ранее
другими стимулами. Условием формирования синапсов на ней(
роне долговременной памяти является новизна стимула, которая
активирует «нейроны новизны» гиппокампа, продуцирующие
трофические факторы. Эти факторы стабилизируют синаптиче(
ские контакты и обеспечивают их устойчивость при длительном
сохранении следа.

Важнейшей функцией сознания является планирование дей(
ствий. В этом случае осуществлению действия предшествует фор(
мирование намерения. «Нейроны сознания», связанные с воз(
никновением субъективных переживаний, можно разделить на
когнитивные «нейроны сознания», активность которых связана с
восприятием сигналов внешней и внутренней среды организма, и
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подготавливает определенную комбинацию расположения паль(
цев для захвата нужного предмета. Участие «нейронов интенций»
в процессе чтения заключается в том, что они, обладая «объект(
ной» специализацией и специализацией в отношении чередова(
ния слов, заранее подготавливают органы артикуляции к произ(
несению текста. То, что «нейроны интенции» могут активиро(
вать, а могут и не активировать поведенческий акт, определяет
гибкое управление поведением. Сам поведенческий акт реализу(
ется активацией специфического командного нейрона. Эта акти(
вация может происходить в результате воздействия «нейрона ин(
тенции» в сочетании с другими обстановочными возбуждениями,
поступающими на командный нейрон, но может определяться и
прямыми воздействиями на командный нейрон. Участие «нейро(
на интенции» в реализации поведенческого акта придает ему
«произвольную окраску». Прямое возбуждение командного ней(
рона вызывает чувство непроизвольного, вынужденного двига(
тельного акта. В случае доминантного возбуждения командного
нейрона с поступлением на него «побочных» возбуждений воз(
никают «немотивированные» непроизвольные реакции. Такой
механизм согласуется с концепцией доминанты А.А. Ухтомского
(1966) и подтверждается экспериментально поляризацией мотор(
ной коры в опытах В.С. Русинова (1987).

Активность нейронов интенций образует механизм потен(
циала готовности, представляющий собой медленный негатив(
ный потенциал, который предшествует произвольному движе(
нию. Он начинается за 0,5—2 с до момента начала движения и
регистрируется с обоих полушарий мозга, но выражен более от(
четливо в контрлатеральной коре. С момента начала выполнения
движения амплитуда потенциала готовности резко снижается,
тесно коррелируя с числом вовлеченных в подготовку движения
центральных нейронов (Porter, Lewis, 1975). Прецентральные
нейроны начинают регистрироваться за 500 мс до начала движе(
ния. К моменту реализации движения число вовлеченных нейро(
нов снижается. Еще раньше начинают регистрироваться нейро(
ны дополнительной моторной коры (зона 6а по Бродману). Они
не только отдают аксоны, но и получают синапсы от первичной
моторной коры (зона 4 по Бродману), а также отвечают на спе(

тельной пирамиды, то командный нейрон, премоторные нейро(
ны и мотонейроны образуют расширенное основание пирамиды,
определяющее реакцию.

Иерархические пирамиды функционируют и в семантиче(
ских структурах. Характерной чертой семантических нейронов
является их способность активироваться не только внешним сти(
мулом, но и посредством ассоциации: от представления (активи(
рованные нейроны долговременной памяти) к значению (актива(
ция семантического нейрона). Кроме детекторов фонем в онто(
генезе формируются нейроны, избирательно реагирующие на
слоги, слова и сочетания слов (Creutzfeldt, 1993). «Зеркальные
нейроны» артикуляции, видимо, формируются, когда моторный
паттерн сопровождается акустическими сигналами самого гово(
рящего. Самокоррекция речи происходит путем сличения акус(
тического сигнала с его следом в долговременной памяти. Сигнал
ошибки формируется в фазических «ON(OFF»(нейронах, «вы(
числяющих» степень различия памятного следа и актуального
звучания. Под влиянием сигнала различия происходит пере(
стройка «зеркальных нейронов», направленная на достижение
совпадения акустического сигнала со следом памяти. Семанти(
ческое содержание речевого сигнала определяется набором ней(
ронов долговременной памяти, активирующихся семантическим
нейроном на экране памяти по принципу «сверху(вниз».

Исследование активности «нейронов интенций» позволяет
сделать вывод об их специализации относительно различных по(
веденческих актов. Но кроме этого они специализированы в от(
ношении тех объектов, на которые направлено данное действие.
Вследствие этого появление определенного объекта в данном
участке поля зрения активирует «нейрон интенции», специали(
зированный в отношении места расположения данного объекта
и его специфических характеристик. Иллюстрируя это положе(
ние другим наглядным примером, можно сказать, что нож, рас(
положенный на определенном месте на столе, и вилка, находя(
щаяся в том же месте, вызовут активацию разных «нейронов ин(
тенций». В чем заключается преимущество «объектной» специа(
лизации «нейронов интенций»? Такой нейрон не только опреде(
ляет пространственную направленность движения, но и заранее
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ют нейроны ассоциативной височной коры, но и оказывают
тормозное действие на нейроны, представляющие соседние уча(
стки зрительного поля. Это торможение помогает отличить вос(
приятие реального объекта от его мысленного представления,
лишая воображаемый образ пространственной определенности.
Однако то, что один и тот же нейрон височной коры может из(
бирательно активироваться и при восприятии объекта, и при его
мысленном представлении, указывает на тесную связь восприя(
тия и воображения. Особенно важно, что селективный нейрон
восприятия совпадает с нейроном, избирательно активирован(
ным при воображении, поскольку позволяет объяснить возмож(
ность мысленного конструирования объектов, которые затем
могут быть реализованы в действительности. Предварительная
работа воображения направлена на отбор наиболее близко совпа(
дающих «нейронов сознания». Проверка адекватности вообража(
емого конструкта достигается его построением в натуре. При
этом активация нейронов воображаемого объекта должна совпа(
дать с активацией нейронов при восприятии, вызывая чувство
творческого удовлетворения. В более общем плане тождество
нейронов восприятия и воображения объясняет механизм про(
дуктивного творчества.

7.7. Нейровычисления на дендритах

К. Прибрам (Pribram, 1997) подчеркивал, что описание функ(
ций нервной системы в терминах потенциалов действия не явля(
ется достаточным. Основа потенциалов действия более глубокая:
сеть, образованная множеством пресинаптических терминалей
аксонов, контактирующих с постсинаптическими участками на
дендритах «целевой клетки». В этой системе происходят локаль(
ные преобразования, определяющие судьбу возникающих в пост(
синаптическом нейроне потенциалов действия. Нейрон обладает
множеством микросинаптических модулей, работающих незави(
симо. Если обычно взаимодействие возбуждающих и тормозных
постсинаптических потенциалов сводилось к их суммации в об(
ласти аксонного холмика, определяющей генерацию потенциала
действия, то концепция микромодулей предполагает существова(

цифические сенсорные сигналы. Еще более отчетливо сенсор(
ный вход представлен у нейронов премоторной коры (зона 6 по
Бродману), которые также активируются заранее, до начала дви(
жения, что указывает на роль сенсорных сигналов в подготовке
движения.

Связь числа активированных нейронов моторной коры с ам(
плитудой потенциала готовности можно объяснить с позиций
глиальной теории. Чем выше плотность спайков, тем больше
выброс ионов калия и тем значительнее деполяризация глиаль(
ных клеток. Таким образом амплитуда потенциала готовности
отражает мобилизацию нейронов моторной коры. Однако эти
нейроны не определяют начало движения, которое зависит от
мотонейронов первичной моторной коры. Активация нейронов,
предваряющих движение, отражает субъективное переживание
намерения (интенции) осуществить действие. Поэтому потенци(
ал готовности возникает при самых разных задачах: движениях
конечностей, глаз, артикуляции.

«Нейроны сознания» связаны с определенными восприяти(
ями. Это засвидетельствовано, в частности, при диагностике
эпилептического очага у человека, когда отдельный нейрон ви(
сочной коры, отвечая спайковым разрядом на изображения
мяча, не реагировал на предъявление лица человека. Возникает
вопрос о том, будет ли этот нейрон активироваться избиратель(
но при мысленном представлении мяча или лица человека. Ре(
гистрация активности нейрона при воображении лица и мяча
показала, что избирательность реакций нейрона, наблюдаемая
при восприятии, сохраняется и при воображении этих объектов.
Нейрон активируется при мысленном представлении только того
объекта, который вызвал его активацию при фактическом вос(
приятии. При переходе от воображения релевантного объекта к
воображению нерелевантного спайковая активность нейрона
прекращается. Таким образом, «когнитивный нейрон» может ак(
тивироваться как «снизу(вверх» при действии реального стиму(
ла, так и «сверху(вниз» при вербальной инструкции мысленно
представить себе ранее воспринятый объект.

Одним из механизмов активации «когнитивного нейрона»
по схеме «сверху(вниз» могут служить нейроны рабочей памяти
префронтальной коры. Возможно, что они не только активиру(
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вой активности, другими словами, «производить» разные состо(
яния сознания. Распространяя принцип микромодулей на ней(
роны долговременной памяти, можно предположить, что на од(
ном нейроне «записываются» последовательно несколько комби(
наций дендритных модулей, активированных разными стимула(
ми в соответствии с вызываемыми ими пресинаптическими сиг(
налами. При этом субъективное содержание определяется не
спайковым разрядом на выходе нейрона, а специфическим набо(
ром активированных модулей. Предполагаемая «поливалент(
ность» нейронов памяти расширяет возможный диапазон фикси(
руемых в памяти событий.

Гипотеза о том, что отдельные стимулы могут кодироваться
образованием синапсов на специфических веточках дендритов,
предполагает, что запись новых стимулов требует непрерывного
роста дендритов. При этом нейрогенез все новых нейронов не
требуется. Такое увеличение дендритной и аксонной массы без
увеличения числа нейронов было обнаружено у пчел. Мозг пче(
лы — грибовидное тело — увеличивается в объеме за счет роста
дендритов при сохранении исходного числа нервных клеток.
Это увеличение дендритной массы происходит по мере того,
как пчела расширяет пространство поиска нектара. Формирова(
ние дендритов происходит под влиянием ацетилхолина, дейст(
вующего на мускариновые рецепторы. Можно предположить,
что выброс ацетилхолина происходит под влиянием новых раз(
дражителей, как это имеет место у позвоночных животных. То,
что такой рост дендритов связан именно с мускариновыми ре(
цепторами, доказывает аппликация на грибовидное тело агони(
ста ацетилхолина (пилокорпина). Эта процедура ведет к росту
дендритов, сопоставимому с их ростом при ознакомлении пчелы
с окружающей средой. Наоборот, нанесение на грибовидное тело
антагониста ацетилхолина (атропина или скополамина) вызыва(
ет нарушение памяти и поискового поведения.

Молекулярный механизм формирования синапсов на вновь
образованных дендритах клеток грибовидного тела включает
кальций(калмодулинзависимую аденилатциклазу, протеинкина(
зу А и фактор транскрипции CREB. Участие ацетилхолина в обу(
чении нейронов грибовидного тела подтверждается тем, что они
синтезируют ацетилхолинэстеразу — фермент, расщепляющий

ние локальных синаптических операций в форме их взаимодей(
ствия на мембране дендритов постсинаптического нейрона.

Такие микромодули были обнаружены экспериментально на
дендритах нейронов гиппокампа в культуре тканей (Liu, 2004).
Элементарный микромодуль представляет собой пару из воз(
буждающего и тормозного синапсов. Если по соседним преси(
наптическим терминалям поступают одновременно возбуждаю(
щий (глутамат) и тормозный (ГАМК) трансмиттеры, то тормоз(
ный постсинаптический потенциал, суммируясь с локальным
возбуждающим потенциалом, нивелирует возбуждающий ответ,
осуществляя операцию «вето». Таким образом, микромодуль мо(
жет создавать возбуждение или торможение, если возбуждающие
и тормозные потенциалы не попадают во временно}е окно, равное
20 мс, и не реагировать при их одновременном приходе. Г. Лиу
подчеркивает, что благодаря этому микромодуль реализует тро(
ичную систему кодирования (−1, 0, 1). Именно возможность иг(
норировать поступающую информацию отличает нейрон от ком(
пьютера, в котором используется двоичная система (1, 0). Г. Лиу
считает, что переход на троичную систему в следующем поколе(
нии компьютеров позволит решать недоступные им сейчас зада(
чи. Следует сказать, что еще в 1959 г. профессор Н.П. Брусенцов
сконструировал и успешно реализовал на практике электронно(
вычислительную машину «Сетунь», обладающую рядом преиму(
ществ по сравнению с компьютерами (Брусенцов, 1994).

Возвращаясь к вычислительным операциям на дендритах
нейрона, следует указать, что возбуждающие/тормозные синапсы
равномерно распределены по поверхности дендритной ветви,
осуществляя в разные моменты времени то возбуждение, то тор(
можение, то их наложение (операция «вето»). Таким образом, на
дендрите формируется «слово», состоящее из троичной комби(
нации −1, 0 и 1. Аналогичным образом функционируют и другие
дендриты. Суммарный сигнал таких микромодулей вносит вклад
в формирование соматического потенциала действия.

Разделение процессов в дендритных модулях и соме нейро(
на позволяет предположить, что «нейрон сознания» может опре(
делять разные состояния сознания в зависимости от той или
иной комбинации микромодулей при разных паттернах спайко(
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разом, микромодули на дендритах нейрона и ориентация его
дендритных ветвей могут определять избирательность реакций
нейрона как на сенсорном, так и на более абстрактном когни(
тивном уровне.

Данные интроспекции говорят о том, что человек запомина(
ет сложные зрительные сцены и способен воспризводить их по
памяти. Каков нейронный механизм такой образной памяти?
Прежде всего, рассмотрим восприятие сложных образов на при(
мере цветовых «мозаик». Как было рассмотрено выше, цвета в
пределах пространственно(локального цветового анализатора
представлены четырехмерными цветовыми детекторами. Про(
странственно(раздельные цветовые анализаторы образуют че(
тырехмерное субъективное отображение внешнего трехмерного
пространства. Комплексные цветопространственные детекторы
получают входы от четырех цветовых предетекторов и четырех
пространственных предетекторов. Таким образом, комплексные
цветопространственные детекторы образуют восьмимерное про(
странство, на котором отображаются пространственно(разные
цветовые комбинации — цветовые «мозаики». Эти комбинации
возбуждений комплексных цвето(пространственных детекторов
поступают на экран памяти и формируют на очередном, не до
конца дифференцированном нейроне синапсы, синаптические
веса которых равны возбуждениям соответствующих комплекс(
ных детекторов. В результате этот нейрон становится гностиче(
ской единицей, селективно настроенной на определенную цвето(
вую «мозаику». Долговременное поддержание эффективности
сформированных на гностическом нейроне синапсов поддержи(
вается за счет белкового синтеза рецепторного белка в составе по(
стсинаптических плотностей. Активация такой гностической
единицы локальной микростимуляцией электрическим током
ведет к возникновению субъективного образа ранее предъявлен(
ной цветовой «мозаики». При повторном предъявлении этой
«мозаики» объект опознается как знакомый. Другие цветовые
«мозаики» формируют другие гностические единицы, селективно
на них настроенные.

Итак, описанная гностическая единица отвечает только на
одну цветовую «мозаику». Другие «мозаики» представлены други(
ми гностическими единицами. Однако регистрация спайковой

ацетилхолин. Нарушение синтеза ацетилхолина у человека ведет
к утрате памяти при болезни Альцгеймера. Мускариновые рецеп(
торы ацетилхолина принадлежат к группе трансмембранных ре(
цепторов, связанных с G(белками. Эти белки запускают процес(
сы экспрессии генов, участвующих в синтезе структурных белков
при образовании пре( и постсинаптических структур. Роль мус(
кариновых рецепторов в росте нейропиля в составе грибовидно(
го тела аналогична действию ацетилхолина на мускариновые ре(
цепторы нейронов слуховой коры млекопитающих. Выявлено,
что мускариновые рецепторы участвуют в настройке частотно(
специфических детекторов слуховой коры на частоту условного
раздражителя.

Примером участия микромодулей в вычислительных опера(
циях на дендритах может служить восприятие движущихся зри(
тельных стимулов. Неподвижный объект, вызывая одновремен(
ную активацию локальных вкладов возбуждающих и тормозных
синапсов, не оказывает влияния на нейроны сетчатки, воспри(
нимающие движение. Если объект перемещается со скоростью,
при которой возбуждающие и тормозные входы не совпадают по
времени, возбуждающие входы перестают блокироваться тормо(
жением и на дендрите возникает последовательность локальных
возбуждений, приводящая к генерации спайков на уровне сома(
тической мембраны. Избирательная активация в отношении ско(
рости движения объекта определяется временем, в пределах ко(
торого тормозный вход блокирует соседний возбуждающий си(
напс. Селективность в отношении направления движения дости(
гается ориентацией дендритов. Максимальный ответ получается
тогда, когда направление движения объекта совпадает с ориента(
цией дендритных ветвей. Этот механизм может служить объясне(
нием восприятия скорости и направления движения.

В более общем плане, учитывая отображение внешних сиг(
налов на детекторные карты, ориентация дендритов нейронов
иерархически более высокого уровня может служить для воспри(
ятия типа перемещений фокуса возбуждения. Так, градуальное
усиление (или ослабление) стимула, вызывая последовательную
активацию детекторов интенсивности, может избирательно акти(
вировать те дендриты нейронов более высокого уровня, которые
совпадают с направлением изменений интенсивности. Таким об(
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событие записывается. Записываются только субъективно пе(
реживаемые события. Поэтому время пребывания в медленно(
волновом сне в памяти не откладывается. С другой стороны, сно(
видения в парадоксальном сне могут создавать впечатления их
большой длительности, которая определяется числом задейст(
вованных при этом дендритов. О последовательной записи со(
бытий в структурах мозга свидетельствуют исследования нейро(
хирурга У. Пенфилда, обнаружившего при продлении электро(
стимуляции височной коры смену одного жизненного эпизода
другим в соответствии с их последовательностью в жизненном
опыте.

Длительное удержание следов в памяти требует непрерывно(
го поддержания эффективности образованных синапсов. В на(
чальный момент формирования синапсов их эффективность яв(
ляется результатом постсинаптической потенциации, возникаю(
щей под влиянием сочетания во времени действия медиатора и
сигнала новизны гиппокампа. Затем синаптическая потенциация
сменяется включением механизма синтеза рецепторных белков,
требующего участия ДНК. Поскольку продукты синтеза должны
адресоваться разным по своему положению синапсам, приходит(
ся допустить, что отдельные участки мембраны дендрита «поме(
чены» специфическим белком. Этот белок служит для переноса
иРНК рецепторного белка к специфическому синапсу, помечен(
ному этим белком. Синтез рецепторного белка происходит на
молекуле иРНК вблизи специфически помеченного синапса.
Этот процесс осуществляется непрерывно в течение всей жизни
организма, обеспечивая опознание знакомых объектов и запоми(
нание новых.

Представление о дендритных микромодулях позволяет по(
новому подойти к механизмам кодирования словесной информа(
ции. Пациентам, обследуемым в связи с поиском эпилептическо(
го очага, предъявляли в открытом звуковом поле отдельные сло(
ва. Параллельная регистрация реакций отдельных нейронов в
правой височной коре показала их высокую избирательность к
«звуковой оболочке» слова. Так, один из нейронов при нанесении
20 разных слов отвечал только на слово «corkscrew» (штопор).
Ответ нейрона состоял из двух пачечных разрядов, разделенных
промежутком, в котором спайковая активность отсутствовала.

активности гностических единиц показывает, что существуют
«категориальные нейроны», отвечающие на ряд близких цвето(
вых «мозаик». Каков механизм такой категориальности? Можно
предположить, что она базируется на кодировании «мозаик» в
отдельных дендритах. Основой функционирования гностической
единицы является конвергенция на ней всего множества цвето(
пространственных детекторов. Любая комбинация возбужденных
детекторов «записывается» в синаптических весах гностической
единицы после чего эта единица становится избирательно на(
строенной на данную комбинацию и не фиксирует другие «моза(
ики». Предполагается, что категориальная гностическая единица
получает полное множество входов от цветопространственных
детекторов на каждый дендрит. Поэтому отдельный дендрит фик(
сирует любую поступившую комбинацию возбуждений от цве(
тоселективных детекторов и потом перестает воспринимать дру(
гие сигналы. Таким образом отдельный дендрит становится экви(
валентом гностической единицы.

Окончание записи на одном дендрите предвозбуждает сле(
дующий дендрит, на котором «записывается» следующая цвето(
вая «мозаика». Эта схема позволяет записывать на одном нейро(
не памяти множество цветовых «мозаик». Более того, активация
дендритов вызывает рост новых дендритов, расширяя объем ин(
формации, записываемой на одном нейроне. Дендриты, на кото(
рых уже записана информация, не фиксируют дополнительной
информации. Но все они получают сигналы от цветопростран(
ственных детекторов и при совпадении поступившей комбина(
ции возбуждений с записанным синаптическим «узором» акти(
вируются, порождая ее опознание. В предложенной схеме
субъективное переживание связано с определенным детектором
в соответствии с принципом кодирования информации на от(
дельных дендритах.

Данные интроспекции говорят о том, что человек запоми(
нает последовательность событий и может воспроизвести их
порядок по памяти. Кроме того, указание на время происшествия
в прошлом позволяет воспроизвести соответствующее событие
по памяти. Предложенная схема кодирования информации на
дендритах позволяет объяснить запись последовательности со(
бытий, где меткой времени является тот дендрит, на котором это
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на отдельном детекторе слога. Последующий слог, отделенный
от первого пустым промежутком, активирует следующий детек(
тор слога и формирует следующий вектор синаптических свя(
зей. Вся мелодия, как последовательность слогов, фиксируется
на нейроне памяти, который подключен к двум командным
нейронам. Один командный нейрон генерирует постоянные по
частоте форманты, другой — форманты, нисходящие по часто(
те. В нейроне памяти под влиянием внутренних факторов (тес(
тостерона) последовательно активируются дендриты, создавая в
том или ином командном нейроне возбуждение, поступающее
на мотонейроны генерации соответствующих слогов, воспроиз(
водя записанную в нейроне памяти последовательность слогов.
Длительность слогов при записи определяют детекторы време(
ни. При воспроизведении время звучания слога определяется
временем активации соответствующего дендрита нейрона па(
мяти, определяющего разряд командных нейронов, разных по
частоте формант.

Итак, слоги могут быть образованы как постоянными по
частоте формантами, так и формантами, частота которых убыва(
ет со времени. Соответственно форманты активируют два типа
детекторов: детекторы формант с постоянной частотой и детекто(
ры формант с нисходящей частотой. Последние детекторы анало(
гичны детекторам восприятия направления движения в зритель(
ной системе. Но если в зрительной системе стимул перемещает(
ся по прямой в зрительном пространстве, то нисходящая по час(
тоте форманта, двигаясь по прямой, последовательно пересекает
разные по частоте составляющие акустического поля. Детекторы
формант конвергируют на нейроны более высокого уровня — де(
текторы слогов, которые аналогичны гностическим единицам
зрительной  системы. Детекторы постоянных по частоте формант
образуют синапсы на гностической единице слога с постоянны(
ми по частоте формантами. Детекторы формант с нисходящей
частотой образуют синапсы на соответствующей гностической
единице другого слога. Гностические единицы, обладая разными
наборами синапсов, становятся селективно настроенными на
разные слоги. Кроме того, они связаны с командными нейрона(
ми, обладающими разным набором мотонейронов. Тонические
мотонейроны отвечают за генерацию формант постоянной часто(

Один спайковый разряд соответствовал слову «cork», другой —
слову «screw». Согласная «s» ответа не вызывала. Идентичную
структуру спайковых разрядов этот нейрон обнаружил при зада(
нии испытуемому повторить те же слова (Сreutzfeldt, 1993). Для
объяснения такой реакции отдельного нейрона можно предполо(
жить, что каждое слово, входящее в состав комплекса, кодирует(
ся на отдельном дендрите. При этом последовательность записи
слов определяется вкладом нейронов, детектирующих интервалы
времени. Специфическая последовательность звуков последова(
тельно активирует соответствующие дендриты. Согласно такой
модели, при перестановке последовательности слов нейрон не
будет реагировать. Это соответствует неразборчивости речи при
ее воспроизведении в обратном порядке.

Участие нейронов, избирательно реагирующих на разные
интервалы времени, позволяет различать разные последователь(
ности акустических сигналов. Детекторы времени были подробно
исследованы у летучих мышей (Ma, Suga, 2001). Облучая ультра(
звуковыми сигналами сложные объекты (деревья, кусты), летучая
мышь получает последовательность эхо, приходящего с разными
временны}ми интервалами. Специфическая временна}я последо(
вательность эхо позволяет идентифицировать внешние объекты.
Совпадение формант в определенном временно}м окне определя(
ет специфичность биологически значимого звукового сигнала
(Geissler, Ehret, 2002). Так, птенцы зяблика, прослушивающие пес(
ню взрослого самца, усваивают мелодию наставника и воспроиз(
водят ее. Песня зяблика состоит из нескольких слогов длительно(
стью 100 мс, которые разделены интервалами по 25 мс. Каждый
слог представлен набором постоянных или нисходящих по часто(
те формант.

Как записывается такая информация в нейронах памяти и
как записанная информация преобразуется в последователь(
ность звуков при воспроизведении? Начнем с рассмотрения за(
писи отдельного слога. Каждый слог, образованный набором
формант, представлен вектором возбуждения с компонентами,
образованными отдельными детекторами формант, или детек(
торами изменения формант по частоте. Последние являются
аналогами детекторов восприятия движения в зрительной сис(
теме. Каждый слог преобразуется в вектор синаптических весов
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словами, нейрон памяти, хранящий след мелодии, определяет
последовательность слогов при воспроизведении.

Отдавая предпочтение гипотезе о «нейронах сознания»,
нельзя игнорировать другой подход к проблеме, рассматриваю(
щий сознание как результат системного взаимодействия нейро(
нов, основанного на их ритмической активности. Сопоставление
внутриклеточных механизмов отдельного нейрона с их систем(
ной организацией послужит важным фактором в процессе изуче(
ния сознания (Alexandrov, Sams, 2005).

7.8. Внутриклеточный механизм сознания
Приняв концепцию о существовании специфических «ней(

ронов сознания» и собрав свидетельства о связи отдельных ней(
ронов с восприятием не только элементарных признаков, но и
сложных объектов, мы оказываемся перед новой проблемой: ка(
ков механизм сознания, реализуемый отдельным нейроном?
Приходится допустить, что в «нейронах сознания» экспрессиру(
ется уникальный набор генов, продукты которых образуют внут(
риклеточный механизм сознания. По этому пути пошел С. Хаме(
рофф (Hаmeroff et al., 1993), предложивший квантовый механизм
сознания. Он предположил, что отдельные микротрубочки, об(
разующие цитоскелет каждой клетки, включая нейроны новой
коры, представляют собой световоды, по которым без потерь рас(
пространяется лазерное излучение, создаваемое разностью энер(
гетических уровней электронов двух типов молекул тубулина —
белка, образующего микротрубочки. Концепция квантового
механизма информационных процессов в цитоплазме нейрона
была далее развита за счет представлений о решетке парал(
лельных микротрубочек — тубул, соединенных «мостиками» из
специфического белка, ассоциированного с микротрубочками
(MAP — microtubul associated protein). Отдельные микротрубочки
связаны с локальными постсинаптическими участками, через
которые информация поступает в сеть микротрубочек, образую(
щих аналог нервной системы внутри одного нейрона. Следует
сказать, что обычно цитоскелет нейрона рассматривается как
средство активного транспорта макромолекул. Оригинальность
квантовой модели функционирования цитоскелета заключается в

ты. Командные нейроны с фазическими мотонейронами опреде(
ляют форманты, связанные с переменной частотой. Таким обра(
зом, возбуждение гностической единицы вызывает активацию
соответствующего командного нейрона и воспроизведение соот(
ветствующего слога.

Можно выделить два способа активации гностической еди(
ницы слога. Первый — предъявление слога (на который гности(
ческая единица настроена), приводящее к его воспроизведению.
Такой механизм образует основу подражания. Другой путь — эн(
догенная активация гностической единицы. Примером этого яв(
ляется механизм пения у певчих птиц, запускаемый сезонным
повышением содержания тестостерона. Записанный в памяти
слог служит эталоном при обучении птенца. Если воспроизве(
денный слог не совпадает с эталоном в памяти, то возникает сиг(
нал различия, равный разности двух векторов: вектора синапти(
ческих весов на гностической единице и вектора возбуждения
при воспроизведении. Эта векторная разность вычитается из си(
наптических весов, связывающих командный нейрон с мотоней(
ронами. Процесс «подгонки» активации мотонейронов заверша(
ется тогда, когда вектор весов синапсов на гностической едини(
це становится равен вектору возбуждения, возникшего при вос(
произведении.

От записи и воспроизведения отдельного слога перейдем к
записи мелодии, образованной последовательностью слогов. Эта
запись происходит на следующем уровне, где отдельный нейрон
памяти хранит след всей последовательности слогов. Это проис(
ходит за счет записи каждого слога на отдельном дендрите ней(
рона памяти. Первый по порядку слог записывается на первом
дендрите. Второй слог записывается на следующем активирован(
ном дендрите и т.д. В результате последовательность слогов ока(
зывается записанной на поочередно активированных дендритах.
Нейрон, хранящий след мелодии, связан со всеми командными
нейронами слогов. При активации нейрона памяти тестостеро(
ном происходит последовательная активация дендритов. Это, в
свою очередь, приводит к такой же активации командных нейро(
нов слогов, что и определяет воспроизведение мелодии. Следует
добавить, что в записи слогов участвуют детекторы времени, ко(
дирующие продолжительность звучания каждого слога. Другими
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Микротрубочки присутствуют во всех нервных клетках,
обеспечивая транспорт макромолекул и ионных потоков. Однако
только «нейроны сознания» обладают в этой модели механизмом
генерации когерентных фотонов. Именно поэтому эти нейроны
прежде всего отключаются под действием наркоза, при развитии
гипогликемии и кислородной недостаточности. Таким образом,
внутриклеточный механизм сознания, предлагаемый в рамках
гипотезы, где разделяются «нейроны сознания» и нейроны, не
связанные с сознанием, основан на генерации в микротрубочках
отдельного нейрона когерентных фотонов, распространяющихся
вдоль микротрубочек без нарушения когерентности. Кроме того,
когерентные фотоны, проходя по трубочкам, делают их прозрач(
ными, превращая в идеальные световоды.

Привлекательность гипотезы о квантовой природе механиз(
ма сознания связана, прежде всего, с тем, что она поддается экс(
периментальной проверке с использованием всего арсенала ме(
тодов современной физики. На этом пути сначала необходимо
установить связь отдельных нейронов с возникновением специ(
фических состояний сознания, а затем связь сознания с локаль(
ной генерацией когерентных фотонов. Сам принцип примени(
мости квантовых интерпретаций к биологическим процессам не
вызывает сомнения. Именно квантовый процесс определяет по(
глощение квантов света фоторецепторами. Логично предполо(
жить, что квантовый механизм генерации когерентных фотонов
образует конечный продукт в цепи нейронных преобразований,
порождая субъективные переживания.

Однако эта теория содержит в себе внутреннее противо(
речие. Цитоскелет, состоящий из микротрубочек, связанных
между собой белком МАР, характеризует все клетки — от пара(
меций до нейронов высших отделов головного мозга. Это при(
водит к следующей альтернативе: либо признать сознание общим
свойством всех клеток, либо продолжать поиск специфических
внутриклеточных механизмов, которыми обладают только «ней(
роны сознания». В последнем случае нельзя ограничиться ссыл(
кой на общий квантовый механизм информационных процессов
в цитоскелете нейрона — необходимо определить специфику тех
квантовых процессов, которые характеризуют именно нейроны
сознания.

том, что при сохранении за микротрубочками макроэнергетиче(
ской функции активного транспорта молекул белка им придается
квантово(механическая информационная функция.

Гипотеза Хамероффа о микротрубочках как световодах ла(
зерного излучения была развита другой группой исследователей
(Hagans, Jibu, Yasue, 1994). Ими был предложен механизм лазер(
ного излучения, заменяющий первоначальную «накачку» сумма(
цией зарядов молекул воды вдоль микротрубочки. На основе тео(
рии Дайка (Dicke, 1954) авторы пришли к заключению, что сум(
марный заряд вдоль микротрубочки способен превратить случай(
ные переходы электронов с одного энергетического уровня на
другой в упорядоченный процесс, обеспечивающий генерацию
когерентного излучения. Микротрубочки действуют подобно им(
пульсным лазерам, но при этом не требуют, как обычные лазеры,
предварительной световой «накачки». «Накачка» здесь заменя(
ется упорядочиванием молекул воды в соответствии с их энер(
гетическим уровнем. Это достигается обменом энергии между
молекулами воды и квантованными значениями электромагнит(
ного излучения (тепловыми квантами). В результате на опреде(
ленном участке микротрубочки возникает упорядоченная после(
довательность молекул воды, находящихся на высоком энергети(
ческом уровне. Эти молекулы коллективно переходят на более
низкий энергетический уровень, излучая импульс когерентных
фотонов. Такой режим излучения сходен с работой лазера, ис(
пользующего световую накачку для перевода молекул на более
высокий энергетический уровень. Импульсный режим генерации
когерентных фотонов, получивший название «сверхсветимость»,
характеризуется частотой около 40 Гц, широко представленной в
нервной системе. Когерентное излучение, проходя по микро(
трубочке, не нарушается в связи с квантовым процессом, назы(
ваемым «самоиндуцированная прозрачность». Этот процесс мож(
но представить как создание перед фронтом излучения нового
участка молекул воды, перешедших на более высокий энергети(
ческий уровень и генерирующих новые когерентные фотоны.
Включение и выключение механизма генерации когерентных
фотонов поддерживается влияниями активирующей ретикуляр(
ной системы ствола мозга и таламуса, которые ответственны за
глобальное и локальное поддержание сознания соответственно.
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Вернемся еще раз к поливалентности нейрона. Пристальный
анализ реакций нейрона височной коры, избирательно реагиру(
ющего на портрет президента Клинтона, показывает, что нейрон
реагирует не на один портрет, а на самые разные портреты того же
президента, не отвечая на предъявление фотографий других из(
вестных испытуемому, лиц (Kreiman, Fried, Koch, 2000). Как
объяснить такую инвариантность ответов одного нейрона? В ра(
ботах Роллса (Rolls, 2000) инвариантность ответов отдельных ней(
ронов на разные ракурсы одного и того же лица объясняется ме(
ханизмом распределенной памяти. Альтернативной гипотезой
является предположение, согласно которому одна гностическая
единица может удерживать большое число зрительных паттер(
нов, способных активироваться селективно в зависимости от сти(
муляции на входе. Это, в свою очередь, приводит к вопросу о ме(
ханизме множественного следообразования в пределах одного
нейрона. Версия о синаптических механизмах данного процесса
встречается с затруднением, связанным с идентичностью спайко(
вого разряда при предъявлении всех вариантов портретов данно(
го лица. Приходится предположить, что каждой констелляции
активированных синапсов одного нейрона соответствует специ(
фическое состояние этого нейрона, связанное с определенным
образом. Какой механизм лежит за разнообразием образов внут(
ри одного нейрона?

Ответ на этот вопрос связан с поиском внутриклеточных
структур, образующих «нейроподобную сеть» внутри отдельного
нейрона. Такими структурами являются, прежде всего, микротру(
бочки цитоскелета, Синаптический «узор», возникающий на гно(
стической единице при действии стимула, преобразуется в опре(
деленный рисунок из микротрубочек и ассоциированного с мик(
ротрубочками протеина (МАР). Осознанное восприятие опреде(
ленного объекта возникает только тогда, когда активируется со(
ответствующий набор из трубочек и связок МАР. Активация
микротрубочек связана с когерентным излучением, обусловлен(
ным разным энергетическим уровнем электронов. Это состояние
возникает при взаимодействии молекул воды с молекулами тубу(
лина, образующего стенку микротрубочек. Это специфическое
квантово(механическое излучение может являться внутриней(
ронным механизмом сознания. Запоминание образов в пределах

Проводимые на этом пути исследования должны учитывать
такую особенность «нейронов сознания», как их зависимость от
работы активирующей и синхронизирующей систем мозга. Так,
отключение активирующей системы ствола мозга ведет к гло(
бальному отключению сознания. С позиций гипотезы о суще(
ствовании специфических «нейронов сознания» это предпола(
гает зависимость всех таких нейронов от притока активирующих
влияний ствола мозга. Чтобы объяснить такое глобальное выклю(
чение «нейронов сознания», приходится предположить, что ме(
ханизм действия последних поддерживается из единого источни(
ка, выключение которого и ведет к одновременной инактивации
всех «нейронов сознания». Подобным источником является акти(
вирующая система мозга, поддерживающая активность «нейро(
нов сознания» посредством моноаминоэргического, холинэрги(
ческого и дофаминэргического каналов. Следовательно, локаль(
ность сознания не противоречит его глобальному выключению.

Изучение механизма активирующих влияний может способ(
ствовать выявлению искомой специфичности «нейронов созна(
ния». Естественной моделью потери сознания при отключении
активирующей системы мозга служит переход к медленноволно(
вому сну. В этом случае сознание может быть восстановлено дву(
мя путями: 1) пробуждением; 2) переходом к парадоксальному
сну, когда активация коры сопровождается торможением произ(
вольных действий. В последнем случае сознание проявляется в
виде сновидений, яркость которых может соперничать с воспри(
ятием в состоянии бодрствования. Одновременно характерной
особенностью сновидений является их непроизвольность и хао(
тичность. Здесь мы сталкиваемся с проблемой взаимодействия
«нейронов сознания», выходящей за рамки рассмотренной выше
проблемы их иерархических отношений. Отличие сознания в со(
стоянии бодрствования от сознания в виде сновидений можно
связать с разным состоянием «нейронов интенций». Торможение
этих нейронов в парадоксальном сне приводит к невозможности
как произвольных движений, так и произвольного управления
течением сновидений. Таким образом, от единого в состоянии
бодрствования механизма сознания при парадоксальном сне па(
рализуется его «интенциональная» часть.
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сформированных «нейронов пения» и замены их вновь образо(
ванными нейронами, которые могут более эффективно усваивать
новые мелодии. Такой механизм переучивания предполагает да(
лее, что в нейроне хранится «временной рисунок мелодии». При
воспроизведении мелодии эта временна}я последовательность ак(
тивируется в форме последовательности пейсмекерных волн, за(
пускающих группы спайков на пиках деполяризации.

Возникает вопрос о том, как отдельный нейрон хранит эту
последовательность сигналов, поступающих при обучении через
синапсы сенсорных входов. Приходится допустить, что последо(
вательность синаптических активаций создает внутри клетки та(
кую пространственную структуру, элементы которой соответст(
вуют специфическим моментам времени. Временной «узор» пре(
вращается в пространственный «узор», в котором каждому эле(
менту соответствует своя временна}я задержка. При «считывании»
пространственный рисунок трансформируется в серию пейс(
мекерных волн, воспроизводящих последовательность записан(
ных сигналов.

Какие механизмы использует нейрон, чтобы превратить по(
следовательность синаптических воздействий в пространствен(
ную структуру, сохраняющую информацию о временно}й после(
довательности? Модель Хамероффа позволяет предположить, что
это достигается при участии микротрубочек цитоскелета. Про(
странственная структура микротрубочек и ассоциированного с
микротрубочками белка (МАР(2) устойчиво сохраняет последо(
вательность событий. Генерируя волны гамма(ритма при каждом
когерентном оптическом излучении, нейрон многократно вос(
производит записанную мелодию.

Как связать принцип векторного кодирования стимулов на
отдельном дендрите с участием микротрубочек цитоскелета в ме(
ханизме сознания? Можно предположить, что активация опреде(
ленного дендрита поступившим стимулом приводит к генерации
когерентных фотонов в микротрубочках, связанных с данным
дендритом. Такое избирательное включение определенного набо(
ра микротрубочек, ведущее к возникновению в них когерентных
фотонов, детерминирует специфические состояния сознания.
Если стимул активирует другой дендрит, то генерация когерент(
ных фотонов происходит в другом составе микротрубочек и воз(

одного нейрона предположительно заключается в возникнове(
нии специфических конфигураций из микротрубочек и белка
МАР в результате синаптически вызванных локальных трансфор(
маций молекул тубулина и МАР. Длительно удерживающиеся
трнсформации образуют мехнизм долговременной памяти, при(
водя к когерентному излучению в этой системе трубочек при пос(
ледующем действии зафиксированного в памяти стимула.

Роль генетических факторов в развитии сознания иллюстри(
рует ген языка и речи FoxP2, расположенный на 7 хромосоме.
Отсутствие функционирующей формы FoxP2 ведет к нарушению
механизмов научения, в которых используется сенсомоторная
обратная связь, служащая для формирования артикуляционных
жестов и их следов в памяти. Гены, принадлежащие к семейству
Fox, определяют факторы транскрипции. FoxP2 человека отли(
чатся от всех других FoxP2. Мутация гена FoxP2 у предшествен(
ника человека произошла около двухсот тысяч лет назад, вытес(
нив в процессе эволюции другие варианты генов. Это событие
несколько предшествует началу использования символьной ком(
муникации. Хотя прямой связи мутации FoxP2 с развитием язы(
ка не прослеживается, тем не менее этот ген экспрессируется в
раннем онтогенезе именно в связанных с речью областях мозга.
Лица с мутациями данного гена характеризуются недостаточной
активацией зоны Брока при выполнении лингвистических уп(
ражнений. Другие варианты этого гена, отличные от FoxP2 чело(
века представлены у млекопитащих и птиц. Особенно сильная
экспрессия данных генов обнаружена у самцов певчих птиц в яд(
рах клеток, образующих нейронную сеть пения. Это происходит
при обучении птенцов, а также в период, когда пение взрослых
птиц становится нестабильным, указывая на связь гена с образо(
ванием следов памяти. Однако следует учитывать, что в процессе
эволюции человека экспрессия гена FoxP2 способствовала созда(
нию языковой среды, которая в свою очередь стимулировала раз(
витие языковых способностей человека.

Можно предположить, что ген FoxP2 экспрессируется в про(
цессе нейрогенеза, когда происходит дифференциация предше(
ственника специализированной нервной клетки. Усиленный
нейрогенез наблюдается у певчих птиц как раз в период дестаби(
лизации программ пения. Это можно объяснить апоптозом ранее
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Заключение
СФЕРИЧЕСКАЯ МОДЕЛЬ СОЗНАНИЯ

Величайшей загадкой науки остается проблема соотношения
протекающих в нейронных сетях процессов с их проявлениями в
форме субъективных переживаний и поведенческих актов. С це(
лью приближения к пониманию этого соотношения предлагает(
ся модель гиперсферы в n(мерном евклидовом пространстве, ко(
торая интегрирует субъективные, поведенческие и нейрональные
процессы. Декартовы координаты модели представляют возбуж(
дения нейронов, образующих ансамбль, который осуществляет
векторное кодирование стимулов на входе. Углы гиперсферы
представляют субъективные аспекты когнитивных процессов.
Отдельным точкам гиперсферы соответствуют нейроны(детекто(
ры, избирательно настроенные на определенные векторы воз(
буждения, представляющие стимулы на входе в форме субъектив(
ных явлений (Фомин, Соколов, Вайткявичюс, 1979).

Сферическая модель может быть распространена на пове(
денческие акты. В этом случае гиперсфера представлена «нейро(
нами интенций», связанными с субъективными переживаниями
в виде намерений произвольных актов. Интенции реализуются в
виде действий при участии командных нейронов, передающих
возбуждения модулям, представленным премоторными нейрона(
ми. Таким образом, на когнитивной гиперсфере отображаются
стимулы, а интенциональная гиперсфера образует совокупность
переживаемых намерений.

Процесс ассоциативного научения представлен в модели
модификацией пластичных синапсов Хебба на командном ней(
роне. Под влиянием сочетания пресинаптических воздействий,
вызванных условным раздражением, с последующим подкрепле(
нием веса синаптических связей командного нейрона становят(

никает другой субъективный образ. Таким образом, селективно(
му возбуждению определенного дендрита на «категориальном
нейроне» соответствует свой набор микротрубочек, в которых
возникают когерентные фотоны, а каждому набору активирован(
ных микротрубочек отвечает свое специфическое состояние со(
знания. Это означает, что ответ одного «категориального нейро(
на» может возникать в разных областях сети микротубул.

Итак, кодирование информации на отдельных дендритах де(
лает каждый из них самостоятельным «гностическим модулем»,
синаптические механизмы которого аналогичны синаптическим
механизмам отдельных гностических единиц. «Гностические мо(
дули», представленные отдельными дендритами, связаны с опре(
деленными наборами микротрубочек через синапсы, активиро(
ванные поступающим стимулом. Когерентные фотоны, возника(
ющие в данном наборе микротрубочек, определяют возникнове(
ние акта сознания.
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не между двумя векторами от наличных раздражителей, а между
вектором, удерживающим след от стандартного раздражителя, и
вектором возбуждения от нового стимула. Величина этого разли(
чия совпадает с величиной различия между соответствующими
актуальными раздражителями — стандартным и новым.

Произвольное внимание сопряжено с механизмом интен(
ций, антиципируя сигналы и сопровождая выполнение действия.
Автоматизмы не сопровождаются произвольным вниманием и
остаются в сфере неосознаваемых процессов. В самом общем
виде можно сказать, что основу сознания образуют те представ(
ляющие гиперсферу нейроны, возбуждения которых дополняют(
ся неспецифической активацией. Неосознаваемыми остаются
события, для которых нейроны на гиперсфере не дополняются
неспецифической активацией.

Сферическая структура когнитивного пространства была
подтверждена в экспериментальных исследованиях на психофи(
зическом, поведенческом и нейрональном уровнях. Согласован(
ность результатов, полученных в опытах на животных и человеке,
состояла в том, что матрица субъективных различий между сти(
мулами у человека обнаружила сферическую структуру — гипер(
сферу в n(мерном пространстве. Амплитуда вызванных потенци(
алов на замену стимула совпадала с величиной субъективных раз(
личий. Анализ матрицы вероятностей условных реакций в опытах
на животных также привел к заключению, что сигналы кодиру(
ются векторами возбуждения постоянной длины. Величина акти(
вации мозга в виде депрессии альфа(ритма как выражение непро(
извольного внимания совпадала с абсолютной разностью векто(
ров возбуждения стандартного и нового раздражителя. Произ(
вольное внимание выражалось в усилении активации на сигналь(
ный раздражитель, сопровождаясь антиципирующей активацией
премоторной коры.

При изучении цветового зрения было показано, что перцеп(
тивное цветовое пространство человека, обладающего трихрома(
тическим зрением, является гиперсферой в четырехмерном про(
странстве. Декартовы координаты точек, представляющих цвета
на гиперсфере, соответствуют реакциям четырех типов нейронов,
участвующих в кодировании цвета: «красно(зеленых», «сине(
желтых», «яркостных» и «темновых». Три угла цветовой гиперс(

ся равными соответствующим пресинаптическим воздействиям.
В результате вектор весов синаптических связей становится ра(
вен вектору возбуждения, и командный нейрон оказывается из(
бирательно настроенным на условный раздражитель.

Векторный принцип кодирования информации позволяет
объяснить механизм измерения различий между стимулами. Если
каждый стимул представлен своим вектором возбуждения, то их
различие определяется как абсолютная величина векторной раз(
ности (расстояниями между концами этих векторов). Вычисле(
ние различий по каждой координате реализуется в специальных
нейронах, реагирующих только на изменение возбуждения в со(
ответствующем канале. Нейроны следующего уровня, суммируя
эти различия в отдельных каналах, определяют различие сигна(
лов в данных ансамблях.

Условием возникновения сознательного переживания
(когнитивного процесса или интенции) является дополнительная
активация определенного участка гиперсферы, связанная с не(
произвольным или произвольным вниманием. Осознается то, что
дополняется неспецифической активацией — «подсвечивается
прожектором» внимания. Механизм непроизвольного внимания
связан с новизной стимуляции, отличной от предшествующего
сенсорного потока. Сигнал новизны возникает как результат рас(
согласования сформированной «нервной модели стимула» и те(
кущего воздействия. Процесс формирования «нервной модели
стимула» в терминах сферической модели сводится к «негативно(
му научению» в специфических нейронах гиппокампа с исходно
высокими значениями синаптических связей. Под влиянием по(
вторения стандартного стимула синаптические связи такого
«нейрона новизны» ослабевают пропорционально пресинапти(
ческим воздействиям от стандартного стимула. Таким образом,
на «нейроне новизны» формируется вектор синаптических свя(
зей, противоположный вектору возбуждения, генерируемому
стандартным стимулом. При этом сигнал новизны равен абсо(
лютной разности этих векторов. Реакция «нейрона новизны» тем
больше, чем больше различие между «нервной моделью стиму(
ла», представленной вектором весов пластичных связей, и векто(
ром возбуждения нового раздражителя. Таким образом, «нейрон
новизны» — это нейрон, вычисляющий векторную разность, но
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ловных реакций на цветовые стимулы. Три сферические коорди(
наты цветового пространства карпа были близки цветовому тону,
светлоте и насыщенности человека. Сравнение цветовых про(
странств, полученных в психофизических, поведенческих и ней(
рофизиологических экспериментах, говорит в пользу четырех(
мерной сферической модели, интегрирующей цветовое восприя(
тие, цветовое научение и цветовой нейронных код.

Исследование эмоционального пространства у человека по(
казало, что его структура аналогична структуре цветового про(
странства. Это гиперсфера в четырехмерном пространстве,
декартовы координаты которого образуют возбуждения гипоте(
тических нейронов, выделяющих разные комбинации наклона
бровей и углов рта, а сферические координаты (три угла гипер(
сферы) соответствуют эмоциональному тону, эмоциональной ин(
тенсивности и эмоциональной насыщенности. Гиперсфера в че(
тырехмерном пространстве позволила также объяснить механизм
стереоскопического зрения.

Участие векторного кода при выполнении действий вытека(
ет из результатов исследования эмоциональных выражений лица
как двигательных жестов, каждый из которых определяется четы(
рехмерным управляющим вектором. Прямое подтверждение уча(
стия векторного кода в исполнении двигательных актов следует
из изучения механизмов движений глаз, где четыре типа премо(
торных нейронов, образуя управляющий вектор, определяют раз(
ные комбинации возбуждений мотонейронов для изменения сте(
пени конвергенции и переноса направления взора. Сознательные
когнитивные процессы и произвольные акты сопровождаются
неспецифической, но избирательно направленной активацией
соответствующих нейронных групп, представленных на когни(
тивной и интенциональной гиперсфере.

Предлагаемая сферическая модель, интегрирующая субъек(
тивные, поведенческие и нейронные механизмы, предполагает
принцип векторного кодирования в работе нейронных сетей.
Этот принцип реализуется уже на рецепторном уровне, где сти(
мул, возбуждая ансамбль рецепторов, создает рецепторный век(
тор возбуждения. Однако в силу того, что характеристики рецеп(
торов перекрываются, они зависимы и, следовательно, не ортого(
нальны. Кроме того, если качественная характеристика стимула

феры соответствовали субъективным характеристикам цвета:
цветовому тону, светлоте и насыщенности. Таким образом, оказа(
лось, что цветовые стимулы представлены (закодированы) векто(
рами возбуждения постоянной длины в четырехмерном про(
странстве. При этом вызванные потенциалы на замену цветов
совпадали по величине с их субъективным различием. Поведен(
ческие опыты, проведенные на обезьянах, показали, что вероят(
ности инструментальных условных рефлексов на цветовые сти(
мулы обнаруживают четырехмерное цветовое пространство, со(
впадающее с цветовым пространством человека, полученным в
психофизических опытах. Четыре декартовы координаты цвето(
вого пространства обезьяны соответствуют «красно(зеленым»,
«сине(желтым», «яркостным» и «темновым» нейронам ЛКТ. Три
угла цветовой гиперсферы обезьяны соответствуют цветовому
тону, светлоте и насыщенности цветового пространства человека.
Возможность получения координат цветового пространства из
вероятностей условных реакций предполагает, что в процессе
формирования условного рефлекса вектор синаптических весов
командного нейрона стал совпадать с вектором возбуждения, вы(
зываемым условным раздражителем. Вызванные потенциалы на
замену цветов совпадали с различием вероятностей условных
реакций.

Для установления вклада цветокодирующих нейронов в
предлагаемую модель цветового кодирования была проведена
выработка условных рефлексов на цветовые стимулы у карпа, ко(
торая дополнялась внутриклеточной регистрацией от биполяр(
ных клеток изолированной сетчатки этого животного. Были
идентифицированы четыре типа цветокодирующих биполярных
клеток: «красно(зеленые», «сине(желтые», «яркостные» и «тем(
новые» нейроны. Сумма квадратов возбуждений, вызываемых в
этих нейронах цветовыми стимулами, была постоянной величи(
ной, что означает сферическую структуру цветового пространства
уже на уровне биполярных клеток. Вероятности условных реф(
лексов на цветовые стимулы у карпа также выявили четырехмер(
ное цветовое пространство со сферической структурой. Характе(
ристики реакций на цветовые стимулы этих биполярных клеток
тесно коррелировали с декартовыми координатами цветового
пространства, полученного на основе анализа вероятностей ус(
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за счет снижения максимальных значений возбуждения в ре(
зультате нейронной адаптации. Векторы возбуждения с посто(
янной длиной воздействуют параллельно на нейроны(детекторы,
вызывая в них популяционный вектор возбуждения с макси(
мумом возбуждения на одном из детекторов. При изменении
сигнала на входе популяционный вектор возбуждения детекторов
перемещается по сфере с одновременным смещением максимума
возбуждения с одного детектора на другой. Осознание входного
сигнала достигается дополнительным механизмом активации,
возникающим непроизвольно за счет эффекта новизны или
целенаправленно при участии механизма произвольного вни(
мания. Совпадение локального возбуждения детекторов на участ(
ке гиперсферы с неспецифической активацией создает эффект
осознания.

Множество нейронов(детекторов закладывается генетичес(
ки, однако их окончательное формирование в постнатальный пе(
риод требует их специфической активации из внешней среды.
Для становления детекторов эта специфическая активация, кро(
ме того, должна сопровождаться неспецифической активацией,
идущей от ретикулярной системы мозга. Аналогичный процесс
сочетания специфической и неспецифической активации лежит
в основе формирования у взрослого организма гностических еди(
ниц, являющихся основой декларативной памяти. Огромный за(
пас декларативной памяти формирует архив, из которого черпа(
ется необходимая в данных условиях оперативная, или рабочая,
память. Именно она и образует состав сознания в отсутствие на(
личной стимуляции и при произвольном ее игнорирова(нии в
случае работы воображения или мыслительных операций. Эф(
фективность мыслительных операций достигается символьным
кодированием, надстраивающимся над образной долговремен(
ной памятью и позволяющим оперировать комплексами, пред(
ставленными разными участками долговременной памяти. Сим(
вольное кодирование (вторая сигнальная система по И.П. Пав(
лову) функционирует в тесном взаимодействии с образной долго(
временной памятью. Символы, представленные одними и теми
же наборами нейронов долговременной памяти, являются
синонимами, а семантические различия определяются различием
в комплексах нейронов долговременной памяти, которые этими

представлена ориентацией рецепторного вектора возбуждения,
то интенсивность стимула определяется его длиной. Таким обра(
зом, качественные характеристики стимула и его интенсивность
кодируются различно. Кроме того, поскольку характеристики
рецепторов не ортогональны, то вектор изменяется по нап(
равлению в ограниченной области, зависящей от степени их
перекрытия. Вместе с тем перекрытие характеристик рецепторов
существенно для кодирования множества стимулов различными
комбинациями возбуждений рецепторов. В случае если бы харак(
теристики рецепторов не перекрывались, то отдельный стимул
возбуждал бы только один из рецепторов, а не соответствовал бы
комбинации их возбуждений. Наконец, длина вектора возбужде(
ния рецепторов равна сумме абсолютных значений их возбужде(
ний. Такое представление длины вектора суммой абсолютных
значений координат принято называть «сити(блок» метрикой по
аналогии с расстоянием, которое нужно пройти, огибая здание на
перекрестке улиц. Формально «сити(блок» метрика является ча(
стным случаем обобщенной метрики Минковского, в которой
длина вектора измеряется корнем из сумм разностей координат в
степени, изменяющейся от единицы до бесконечности.

Кроме перехода от «сити(блок» метрики к евклидовой нуж(
но рассмотреть механизм ортогонализации. Она достигается в
следующем слое нервных клеток, связанных с рецепторами таки(
ми разными по знаку и силе синаптическими связями, в резуль(
тате которых характеристики этих нейронов становятся ортого(
нальны друг другу. Однако и в этом случае кодирование каче(
ственных характеристик стимула и его интенсивности осуществ(
ляется ориентацией и длиной вектора соответственно. Вместе с
тем дальнейшие преобразования сигналов в нервной системе
предполагают вычисление скалярных произведений векторов,
что требует кодирования интенсивности сигналов также ориента(
цией вектора возбуждения. На следующем уровне осуществляет(
ся нормировка вектора возбуждения путем перехода к простран(
ству большей размерности. Это происходит путем добавления
спонтанно активного нейрона, из возбуждения которого вычита(
ются возбуждения исходных нейронов. При этом сумма возбуж(
дений всех нейронов в ансамбле остается постоянной. Такая нор(
мировка в «сити(блок» метрике сменяется евклидовой метрикой
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такой модели комбинацией четырех предетекторов цвета и четы(
рех предетекторов пространственного кода, образуя ансамбль из
восьми предетекторов, который может быть представлен гипер(
сферой в восьмимерном пространстве. Каждая цветовая «мозаи(
ка» представлена селективным детектором на такой гиперсфере.

Общий вывод из такой схемы усложнения ансамблей преде(
текторов предполагает увеличение размерности когнитивного
пространства при сохранении сферической структуры отображе(
ния все более сложных когнитивных процессов.

В этой модели между физическим стимулом и его субъек(
тивным образом стоит нейронный преобразователь. Поэтому
психофизический подход, пытающийся установить прямую связь
между физическими свойствами объекта и его субъективным об(
разом без расшифровки стоящего между ними нейронного преоб(
разователя, обречен на неудачу. Наоборот, расшифровка структу(
ры нейронного преобразователя, обеспечивающего трансфор(
мацию физического объекта в активацию нейронной сети, по(
рождающей субъективный образ, позволяет установить прямое
соответствие между субъективным образом и активацией нейрон(
ной сети, соответствующей этому образу. Только зная структуру
нейронного преобразователя для данного класса физических
объектов, можно предсказать тот субъективный образ, который
вызывает данный объект. Таким образом, психофизическая пара(
дигма уступает свое место парадигме психофизиологической.

Достоинством сферической модели, отличающим ее от дру(
гих моделей, является то, что она интегрирует психофизические
и нейрональные процессы. Это открывает перспективу нейроби(
ологических исследований механизмов сознания.

символами возбуждаются. Разрыв связей между символами и
участками долговременной памяти, которые они представляют,
ведет к двум видам нарушений. Первое заключается в затруд(
нении назвать объект, хотя само слово известно. Второе связано
с невозможностью представить, описать или изобразить назван(
ный объект.

Важной операцией сознания является сравнение стимулов и
ситуаций, позволяющее количественно оценить их различие или
сходство. Операции сравнения осуществляются в специальной
системе нейронов, где происходит вычитание компонент векто(
ров возбуждения сравниваемых объектов и оценка различия дает(
ся абсолютной величиной векторной разности. С операцией
сравнения, достигаемой при участии векторов возбуждения, тес(
но связан процесс принятия решения. Векторное кодирование
распространяется на механизм эмоций. В сочетании с механиз(
мом экстраполяции от ожидания положительного или отри(
цательного исхода зависит принятие решения и последующее по(
ведение. Произвольное поведение определяется нейронными
механизмами, представляющими намерения (интенции). Доми(
нирование определенных интенций задает вероятную направлен(
ность поведения.

Сферическая модель когнитивных процессов является уни(
версальным описанием отображения восприятий, следов памяти
и семантических феноменов. Можно предположить, что объеди(
нение нескольких пар предетекторов создаст ансамбль предетек(
торов большей размерности, образующий гиперсферу в про(
странстве, размерность которого будет определяться числом пре(
детекторов этого ансамбля. Так, объединение двух предетекто(
ров, кодирующих интенсивность света, с двумя предетекторами
хроматичности формирует цветовой ансамбль предетекторов, об(
разующих цветовую гиперсферу в четырехмерном пространстве.
Аналогичным образом два предетектора, кодирующие ориента(
цию линии, объединяясь с двумя предетекторами, кодирующими
направление движения, образуют новый ансамбль предетекто(
ров, которому соответствует гиперсфера в четырехмерном про(
странстве, где каждый детектор представляет особую комбина(
цию двух характеристик: ориентации линии и направления ее
движения. Описанные выше цветовые «мозаики» кодируются в
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