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Обзор посвящен анализу исследований, направленных на изучение зрительных фильтров
второго порядка, как механизма преаттентивного группирования локальной зрительной
информации, выделяемой стриарными нейронами (фильтрами первого порядка). Анали-
зируется развитие представлений о возможных механизмах объединения первичных зри-
тельных признаков, при этом акцент делается на исследованиях свойств фильтров второго
порядка. Рассматриваются вопросы их пространственной организации и принципов взаи-
модействия фильтров первого и второго порядка. Описываются результаты, указывающие
на многоканальность механизма группирования и возможную связь частотных и ориента-
ционных настроек фильтров первого и второго порядка. Приводится модель организации
фильтров второго порядка. Анализируются возможные нейрофизиологические корреляты
указанных механизмов. Рассматривается возможная роль механизмов второго порядка в
зрительном восприятии.

Ключевые слова: зрительное восприятие, градиенты яркости, преаттентивное простран-
ственное группирование, фильтры второго порядка, избирательное внимание
DOI: 10.31857/S0044467723010057, EDN: GIYDEO

Исследованные Д. Хьюбелом и Т. Визелом
стриарные нейроны реагировали на градиен-
ты яркости, которые были признаны элемен-
тарными признаками изображений. В этой
ситуации фактически любые варианты по-
следующего объединения локальных призна-
ков претендовали на роль “признаков второ-
го порядка”. Речь могла идти об объединении
градиентов яркости в крестообразные струк-
туры (Шевелев, 2010) или об интеграции ин-
формации разной пространственной частоты
или ориентации определенной локализации
(Olzak, Thomas, 1992). Однако общим для та-
кого рода операций было то, что они не выхо-
дили за рамки локальных. С другой стороны,
интерес представляли и механизмы про-
странственной интеграции, обеспечивающие
описание ансамблей объектов и вычисления
их сводных статистик (Яковлев и др., 2020).
Однако эти операции могут быть реализова-
ны, по всей видимости, лишь после привле-
чения механизмов внимания и репрезента-
ции отдельных объектов (Baek, Chong, 2020).

В этом обзоре речь пойдет о механизмах,
которые являются первым шагом к выходу за
пределы локальной обработки. Мы будем го-
ворить об операциях, которые осуществля-
ются в протяженной пространственной обла-
сти, но при этом остаются автоматическими,
преаттентивными. Именно эти процессы в
последние годы стали относить к так называ-
емому зрению второго порядка. В этой связи
мы будем придерживаться следующих усто-
явшихся определений: информация первого
порядка – это изменения яркости, информа-
ция второго порядка – это пространственно-
временная модуляция информации первого
порядка (Huang, Chen, 2014). Заметим, что
данное определение не включает объедине-
ние коллинеарных градиентов яркости и опе-
рации наращивания контура. По-видимому,
этот механизм следует рассматривать как са-
мостоятельный (Field et al., 1993).

УДК 612.821

ОБЗОРЫ И ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ СТАТЬИ



4

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 1  2023

БАБЕНКО

ЛОКАЛЬНАЯ ОБРАБОТКА 
В ЗРИТЕЛЬНОЙ СИСТЕМЕ ЧЕЛОВЕКА

В своей, ставшей классической, работе
Ф. Кэмпбелл и Дж. Робсон (Campbell, Rob-
son, 1968) сравнивали обнаружимость сину-
соидальных и прямоугольных решеток раз-
ной пространственной частоты. Полученный
результат был первым убедительным свиде-
тельством того, что паттерновое зрение на
уровне порога обеспечивается набором неза-
висимых линейных каналов, настроенных на
разные диапазоны пространственных частот.
Эта гипотеза получила дополнительное под-
тверждение в их более поздних работах
(напр., (Campbell et al., 1978)), в которых
сравнивалась обнаружимость и измерялась
различимость синусоидальных, прямоуголь-
ных решеток и решеток с удаленной основ-
ной частотой. Главный вопрос, который ста-
вился в этих исследованиях, сводился к тому,
могут ли результаты, полученные для синусо-
идальных стимулов, предсказать обнаружи-
мость других решеток. Авторы выяснили, что
яркостные паттерны, состоящие из множе-
ства гармоник, обнаруживались, когда одна
из гармоник достигала порогового уровня.

Анализ линейных систем оказался удиви-
тельно успешным при моделировании порого-
вого зрения. До 1980 г. огромное число иссле-
дований было посвящено детальному изуче-
нию свойств линейных полосовых фильтров, а
многоканальная теория зрительной обработ-
ки добилась статуса базовой доктрины.

В те годы модель множества фильтров, на-
строенных на локализацию, ориентацию и
пространственную частоту, представлялась
очень хорошей моделью паттернового зре-
ния, особенно когда речь шла об экспери-
ментах, использующих зрительные стимулы
порогового контраста. Ее представления ба-
зировались на классической модели одного
из типов нейронов, открытых Д. Хьюбелом и
Т. Визелом в стриарной коре, которые были
названы ими простыми клетками (Hubel, Wi-
esel, 1959, 1962). Эти фильтры срабатывали
автоматически при попадании в их рецептив-
ное поле градиента яркости. Чтобы из мно-
жества фильтров получить ответ испытуемо-
го, модель использовала правило решения,
которое было весьма простой комбинацией
выходов этих фильтров: например, испытуе-
мый принимает решение, что паттерн явля-
ется вертикальным тогда и только тогда, ко-
гда фильтр с наибольшим выходом имеет пи-

ковую чувствительность к вертикальной
ориентации. Когда же речь шла об увеличе-
нии контрастной чувствительности при воз-
растании числа циклов в синусоидальной ре-
шетке, это объяснялось вероятностной сум-
мацией (Hoekstra et al., 1974; King-Smith,
Kulikowski, 1975). Лишь значительно позднее
были получены экспериментальные доказа-
тельства того, что увеличение чувствительно-
сти в данном случае связано с работой особо-
го преаттентивного механизма, интегрирую-
щего в пространстве градиенты яркости
(Бабенко, 2001; Usher et al., 1999).

Линейные модели, хорошо зарекомендо-
вавшие себя в условиях околопорогового вос-
приятия, столкнулись также с проблемой
объяснения эффектов нелинейности, возни-
кавших при увеличении контраста стимулов.
Нелинейность носила характер ускорения
(расширения) при низких контрастах и за-
медления (сжатия) – при высоких (Legge, Fo-
ley, 1980). В нейрофизиологических исследо-
ваниях также была обнаружена нелинейность
контрастного отклика нейронов зрительной
коры кошек и приматов (Albrecht, Hamilton,
1982; Barlow et al., 1987; Dean, 1981; Maffei,
Fiorentini, 1973; Ohzawa et al., 1985).

Еще одна проблема, с которой столкну-
лись линейные модели, – это сегментация
текстур. Данные о преаттентивном разделе-
нии текстур сначала пытались объяснить, ос-
новываясь на паттерне выходов простран-
ственно-частотных каналов. Планомерные
попытки решения этой проблемы были пред-
приняты Б. Джулесом (Caelli, Julesz, 1978;
Julesz, 1980; Julesz et al., 1973), который пред-
положил, что для разделения текстур зри-
тельная система может использовать инфор-
мацию о линейных сегментах и их окончани-
ях, вычисляя их число. Однако на каждое
очередное предположение относительно ис-
пользования статистик все более высокого
порядка находились все новые контраргу-
менты (Julesz et al., 1978). В итоге Б. Джулес
предположил, что к разделению текстур мо-
жет приводить разница в статистике “тексто-
нов” по обе стороны текстурной границы
(Julesz, 1981). Однако так и не удалось опреде-
лить, что представляют собой текстоны и как
должно быть организовано вычисление.

Вместе с тем появлялись все новые приме-
ры разделения текстур, которые нельзя было
объяснить их различиями в Фурье-спектрах.
Например, речь может идти об обнаружении
границы между двумя текстурами равной
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средней яркости, составленными из по-раз-
ному ориентированных Габоровских микро-
паттернов (рис. 1а). Хотя области по обеим
сторонам границы имеют одинаковый Фу-
рье-спектр, разделение текстур происходит
автоматически, преаттентивно.

Если посмотреть на изображения, пока-
занные на рис. 1б и в, легко заметить, что обе
текстуры неоднородны. Модуляцию яркости
(1б) обнаруживают фильтры 1-го порядка.
Однако они не могут обнаружить модуляцию
контраста (1в). Поскольку выходной сигнал
фильтра 1-го порядка представляет собой ли-
нейное суммирование ответов от возбуждаю-
щих и тормозных областей, линейные филь-
тры не могут использоваться зрительной си-
стемой для восприятия модуляций контраста,
так как в данном случае каждое их субполе (и
возбудительное и тормозное) стимулируется
одинаковым количеством светлого и темного
(рис. 1г).

Эти и многие другие факты поставили во-
прос о том, достаточно ли локальных линей-
ных фильтров, которые впоследствии были
названы механизмами 1-го порядка, чтобы
объяснить работу зрительной системы челове-
ка на преаттентивном уровне обработки. Ста-
новилось все более очевидным, что необходим
дополнительный механизм, группирующий
пространственно распределенные градиенты
яркости. По-видимому, первое предположе-
ние относительно преаттентивного объедине-
ния локальных фильтров принадлежит Г. Хен-
нингу с соавторами (Henning et al., 1975).

ПРОБЛЕМА ПРОСТРАНСТВЕННОГО 
ОБЪЕДИНЕНИЯ ЛОКАЛЬНОЙ 
ЗРИТЕЛЬНОЙ ИНФОРМАЦИИ

Для решения многих зрительных задач ин-
формация, выделяемая линейными фильтра-
ми 1-го порядка, должна быть сгруппирова-
на. Это необходимо и для выделения объек-

Рис. 1. Текстурные стимулы второго порядка. Граница в Габоровской текстуре (а); случайно-точечные
паттерны, синусоидально модулированные по яркости (б) и контрасту (в); синусоидальная решетка, мо-
дулированная по контрасту, с наложенным на нее рецептивным полем фильтра 1-го порядка (г); полосо-
вые текстуры, синусоидально модулированные по пространственной частоте (д), ориентации (е) и кон-
трасту (ж).
Fig. 1. The second-order textures. Border in Gabor texture (а); random dot patterns sinusoidally modulated in lu-
minance (б) and contrast (в); contrast-modulated sinusoidal grating with a 1st-order filter receptive field superim-
posed on it (г); stripe textures sinusoidally modulated in spatial frequency (д), orientation (е), and contrast (ж).

(а) (б) (в) (г)

(д) (е) (ж)
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тов из фона, и для сегментации текстур, и
для восприятия движущихся объектов (про-
блема апертуры), и для многих других задач.
А. Трейзман и Г. Гелад в своей теории инте-
грации признаков предположили, что эта
операция реализуется с помощью избира-
тельного внимания. То есть само внимание
является механизмом связывания “свободно
плавающих признаков”, выделяемых преат-
тентивно (Treisman, Gelade, 1980).

Главным инструментом эксперименталь-
ной проверки этой теории стал зрительный
поиск. Если увеличение числа дистракторов
не приводило к возрастанию времени поиска
цели, результат интерпретировался как дока-
зательство того, что целевой признак обнару-
живается автоматически. А если при инвер-
тировании цели и дистракторов (дистрактор
становился целью, а целевые объекты – дис-
тракторами) поиск становился последова-
тельным, признак, обнаруживаемый авто-
матически, оценивался как “базовый”
(Treisman, Souther, 1985; Wolfe, 2001). Эффект
асимметрии поиска стал широко использо-
ваться для выявления все новых базовых при-
знаков, однако очень скоро их число насчи-
тывало уже около двух десятков. Причем да-
леко не во всех этих случаях можно было
говорить о действительно простых призна-
ках, выделяемых начальными уровнями кор-
ковой обработки (напр., (Не, Nakayama, 1992;
Levin et al., 2001)). Это поставило под сомне-
ние “примитивность” большинства базовых
признаков и возможность их обнаружения с
помощью известных преаттентивных меха-
низмов.

В конце 80-х годов прошлого века почти
одновременно появляется несколько работ,
которые предположили возможность груп-
пирования пространственно распределенной
локальной зрительной информации уже на
стадии, предшествующей избирательному
вниманию.

Так, Ч. Чуб и Г. Сперлинг предложили но-
вый вид стимула, который они назвали сти-
мулом случайного “сбалансированного сме-
щения” (a “drift-balanced” random stimulus)
(Chubb, Sperling, 1988). Этот стимул пред-
ставляет собой текстуру, состоящую из непо-
движных элементов, внутри которой смеща-
ется область, отличающаяся по контрасту от
остальной части текстуры. Такое смещение
тут же замечается наблюдателем, хотя линей-
ные фильтры первого порядка нечувстви-
тельны к этому типу движения. Поскольку

стимулы такого типа не имеют энергии в
Фурье-области на соответствующей про-
странственной частоте, авторы назвали та-
кое движение не-Фурье-движением (движе-
нием 2-го порядка), в отличие от Фурье-дви-
жения – 1-го порядка. Как показали авторы
этой работы, движение 2-го порядка может
быть обнаружено только в результате объеди-
нения выходов линейных фильтров на так на-
зываемых механизмах 2-го порядка. В. Ба-
бенко, со своей стороны, предложил схему
группирования механизмов первого порядка,
способную объяснить механизм масштабной
инвариантности зрительной сегментации
(Бабенко, 1989). А для объяснения механизма
разделения текстур в раннее зрение была
включена вторая стадия ориентационно- и ча-
стотно-избирательной фильтрации, на кото-
рой группируются выходы фильтров первой
стадии (Sutter et al., 1989).

Надо сказать, что модель организации
преаттентивной обработки, предполагающая
объединение выпрямленных выходов филь-
тров 1-го порядка на так называемых филь-
трах 2-го порядка, оказалась весьма подходя-
щей для объяснения множества феноменов
зрительного восприятия: определения центра
тяжести кластера точек противоположного
контраста (Morgan, Glennerster, 1991), разделе-
ния текстур с одинаковой амплитудой Фурье-
спектров (Graham et al., 1992), различения
крупномасштабных локализаций (Hess, Holl-
iday, 1992), обнаружения иллюзорных конту-
ров (Wilson, Richards, 1992), вычисления фор-
мы из текстуры (Sakai, Finkel, 1995) и др. Этот
класс моделей можно было использовать так-
же и для объяснения обнаружения в тексту-
рах синусоидальных модуляций контраста
(Sutter et al., 1995), ориентации (Kingdom,
Keeble, 1996) и пространственной частоты
(Arsenault et al., 1999) (см. рис. 1 (д–ж)).

Потенциальная возможность объяснения
многих феноменов зрительного восприятия с
использованием механизма преаттентивного
пространственного группирования послужи-
ла толчком к появлению в 90-х гг. большого
числа работ, направленных на доказатель-
ство реальности этого механизма. Как прави-
ло, в такого рода исследованиях изучалась
обработка сложных границ второго порядка
(напр., (Rubenstein, Sagi, 1993)). Эти границы
могли быть контрастными, текстурными (из-
менения ориентации, размера или простран-
ственной частоты элементов), движущимися
и т.д. Но какие бы стимулы ни использова-
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лись, информация 2-го порядка представляла
собой пространственную модуляцию инфор-
мации 1-го порядка. Таким образом, любые
стимулы 2-го порядка состоят из несущей
(это, как правило, синусоидальная решетка
либо текстура), которая модулирована огиба-
ющей.

Итак, к середине 90-х годов сложилось
устойчивое представление о том, что обнару-
жение структур второго порядка предполага-
ет существование двух стадий фильтрации,
разделенных нелинейностью. При этом на
фильтрах 2-го порядка объединяются вы-
прямленные выходы фильтров 1-го порядка,
отличающихся только локализацией (Gra-
ham, 1994; Kingdom et al., 1995). Но чтобы до-
казать правомерность этой модели, в первую
очередь следовало убедиться в том, что обра-
ботка 2-го порядка действительно выполня-
ется механизмом, отличным от механизма,
отвечающего за обработку 1-го порядка.

Этот вопрос возник в том числе и в связи с
тем, что попытки обнаружить нейроны, реа-
гирующие исключительно на стимулы второ-
го порядка, не дали ожидаемого результата.
Было показано, что около 50% нейронов по-
лей 17 и 18 кошки (Mareschal, Baker, 1998a;
Zhou, Baker, 1993) и около 30% нейронов V2
приматов (Li et al., 2014) реагируют на огиба-
ющую. Но эти же нейроны реагировали и на
несущую. С другой стороны, было бы стран-
но ожидать, что клетки, избирательные к сти-
мулам 2-го порядка, не будут активироваться
стимулами 1-го порядка. Ведь, согласно су-
ществующим представлениям, их вход сфор-
мирован нейронами, реагирующими на от-
дельные градиенты яркости. Как и следовало
ожидать, в последующих исследованиях зри-
тельных механизмов второго порядка основ-
ная ставка была сделана на психофизические
показатели.

НЕЗАВИСИМОСТЬ МЕХАНИЗМОВ 
ПЕРВОГО И ВТОРОГО ПОРЯДКА

Один из принципиальных вопросов отно-
сительно восприятия стимулов 2-го порядка
заключался в том, действительно ли для этого
необходим специальный механизм. К. Лэнгли
с соавторами (Langley et al., 1996) адаптирова-
ли испытуемых к синусоидальным решеткам,
а затем измеряли, насколько повышался по-
рог обнаружения контрастно-модулирован-
ных решеток. Максимально порог повышал-
ся (примерно в 16 раз), когда ориентация и

пространственная частота адаптирующей ре-
шетки совпадала с несущей, но не с огибаю-
щей. Этот результат подтверждал, что обна-
ружению структур 2-го порядка предшеству-
ет полосовая фильтрация по ориентации и
пространственной частоте, и указывал на не-
зависимость 1-й и 2-й стадии. Отсутствие эф-
фектов взаимной адаптации стимулов 1-го и
2-го порядка было показано также в работе
С. Нишида с соавторами (Nishida et al., 1997).

В другом похожем исследовании использо-
вали эффект пьедестала (Schofield, Georgeson,
1999). Облегчающая часть этого эффекта мо-
жет использоваться для исследования того,
обрабатываются ли целевые и маскирующие
стимулы одним и тем же механизмом. Если
облегчение имеет место, когда маска и цель
представляют разные типы информации,
можно сделать вывод, что они обрабатывают-
ся перекрывающимися механизмами. Если
перекрестного облегчения нет, тогда маска и
цель, вероятно, обрабатываются раздельно.
Следуя этому обоснованию, авторами было
показано, что модуляция яркости 1-го поряд-
ка и модуляция контраста 2-го порядка обра-
батываются разными механизмами. Отсут-
ствие взаимного маскирующего эффекта
между стимулами 1-го и 2-го порядка показа-
но также в работе Р. Алларда и Дж. Фоберта
(Allard, Faubert, 2007).

Было также продемонстрировано, что об-
наружение контрастно-модулированных сти-
мулов нечувствительно к структуре и спектру
несущей (частотные характеристики шума).
Это является еще одним свидетельством того,
что модуляции 1-го и 2-го порядка обрабаты-
ваются разными механизмами, “каждый из
которых защищен от влияния другого”
(Schofield, Georgeson, 2003). Независимость
этих механизмов была подтверждена и дан-
ными об отсутствии переноса перцептивного
обучения с системы 1-го порядка на систему
2-го порядка (Gong, Olzak, 2014).

Свой вклад в решение этого вопроса внес-
ли также электрофизиологические исследо-
вания. Регистрация нейронов 17-го и 18-го
полей кошки (Mareschal, Baker, 1998b), а так-
же зрительных ВП человека (Calvert et al.,
2005) продемонстрировала более длительную
задержку при обработке стимулов 2-го по-
рядка по сравнению со стимулами 1-го по-
рядка.

Таким образом, были получены убеди-
тельные доказательства того, что обработка
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2-го порядка выполняется иным механиз-
мом, нежели механизм, отвечающий за об-
работку 1-го порядка. А разделение филь-
тров 1-го и 2-го порядка обеспечивается
промежуточной нелинейностью. Нелиней-
ность между двумя стадиями линейного
фильтра необходима, потому что в против-
ном случае объединение выходных сигналов
от разных линейных фильтров первой ста-
дии будет нивелировано и два последователь-
ных линейных фильтра сведутся до одного
линейного фильтра. Модуляция 2-го порядка
не будет извлечена из входного сигнала таким
фильтром.

Для объяснения разделяющего механизма
почти все исследователи привлекали некото-
рую форму статической нелинейности, следу-
ющую вслед за линейным фильтром 1-й ста-
дии, а некоторые также включали и кон-
троль прироста: за выходом линейного
фильтра 1-й стадии следует его статическая
нелинейность с последующей нормализаци-
ей объединенным ответом других фильтров.
Н. Грэхэм и А. Саттер предположили, что та-
ким контролем прироста является торможе-
ние между каналами, как в сети нормализа-
ции (Graham, Sutter, 2000). Более поздние ис-
следования подтвердили это предположение
(Huang, Chen, 2014; Wang et al., 2012).

ПЕРЕДАТОЧНАЯ ФУНКЦИЯ 
МОДУЛЯЦИИ ГРАДИЕНТОВ ЯРКОСТИ 

И МНОГОКАНАЛЬНОСТЬ ЗРИТЕЛЬНЫХ 
МЕХАНИЗМОВ ВТОРОГО ПОРЯДКА
Изучение зрительных механизмов 2-го по-

рядка началось, как в свое время и изучение
механизмов 1-го порядка, с определения пе-
редаточной функции. И хотя в разных рабо-
тах имели место некоторые различия в выбо-
ре стимулов и диапазона пространственных
частот несущей и огибающей, передаточная
функция модуляции контраста оказалась
низкопередаточной (Jamar, Koenderink, 1985;
Schofield, Georgeson, 1999, 2003). Правда, она
была более широкополосной, чем аналогич-
ная функция для механизмов 1-го порядка
(Sutter et al., 1995). Похожая картина наблюда-
лась и для модуляции ориентации (Kingdom
et al., 1995). Ф. Киндом с соавторами исполь-
зовали синусоидальную модуляцию ориента-
ции в микропаттерновых текстурах и обнару-
жили, что кривая была практически плоской,
хотя и с тенденцией в сторону низкочастот-
ной передачи огибающей с пиком между 0.06

и 0.2 ц/град (в зависимости от размера мик-
ропаттерна). М. Лэнди и П. Орук (Landy,
Oruç, 2002) установили, что чувствительность
к модуляции и контраста, и ориентации была
почти плоской в диапазоне 5 октав. Однако
она становилась полосовой, когда отобра-
жалась в виде эффективности (относительно
идеального наблюдателя, решающего ту же
задачу).

Естественно, возник вопрос, является ли
такая передаточная функция отражением ра-
боты одного широкополосного канала или
набора узкополосных каналов, настроенных
на разные пространственные частоты и ори-
ентации огибающей.

Избирательность механизмов второго по-
рядка к пространственной частоте и ориента-
ции была доказана с использованием методов
адаптации (Kwan, Regan, 1998), маскировки
(Arsenault et al., 1999) и околопороговой сум-
мации (Landy, Oruc, 2002). Эти и другие по-
добные исследования явились убедительным
свидетельством многоканальности на уровне
механизмов 2-го порядка.

Д. Элемберг с соавторами (Ellemberg et al.,
2006) сравнили число пространственно-ча-
стотных и ориентационных механизмов, ле-
жащих в основе обработки 1-го и 2-го поряд-
ка путем измерения различения Габоровских
стимулов 1-го и 2-го порядка на уровне поро-
га обнаружения. Стимулы 2-го порядка были
созданы путем умножения синусоидального
компонента Габора на двумерный бинарный
шум. Определялись пороговые различия этих
стимулов по частоте и ориентации. Число
ориентационных каналов оказалось одина-
ковым для фильтров 1-го и 2-го порядка. Что
касается частотных каналов, то для паттернов
2-го порядка число каналов было тем же, что
и для решеток 1-го порядка, вплоть до часто-
ты 2 ц/г. Однако их было больше для 1-го по-
рядка на более высоких пространственных
частотах. Это согласуется с тем, что вторая
стадия фильтрации смещается к более низ-
ким частотам. Самый низкочастотный меха-
низм оказался настроен на 0.1 ц/г, а самый
высокочастотный – на 6 ц/г. Всего простран-
ственно-частотных каналов 2-го порядка бы-
ло выявлено 5, а ориентационных – 6.

Хотя данная парадигма является инстру-
ментом определения числа каналов, она не
позволяет измерять их полосы пропускания.
Потребовались дополнительные исследова-
ния, которые показали, что фильтры 2-го по-
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рядка имеют ширину настройки на простран-
ственную частоту огибающей порядка 1 октавы
(Landy, Henry, 2007), а на ориентацию огибаю-
щей – около 30 градусов (Reynaud, Hess, 2012).

БАЗОВАЯ МОДЕЛЬ МЕХАНИЗМА 
ВТОРОГО ПОРЯДКА

Психофизические исследования показа-
ли, что фильтры 1-го порядка, которые фор-
мируют вход фильтров 2-го порядка, настро-
ены на ориентацию и пространственную ча-
стоту градиентов яркости и делают свертку
входного изображения в наборе простран-
ственных шкал и ориентаций (Dakin, Mare-
schal, 2000; Graham et al., 1993; Hunt, Mein-
hardt, 2021; Motoyoshi, Nishida, 2004).

Выход первой стадии фильтрации подвер-
гается нелинейным преобразованиям – пол-
новолновому выпрямлению – суммирова-
нию полуволновых выпрямленных ответов в
парах on- и off- центральных фильтров. Не-
линейность делает все ответы положитель-
ными, тем самым препятствуя их взаимному
уничтожению при линейном объединении на
второй стадии.

Фильтры 2-го порядка суммируют нели-
нейно трансформированные выходы филь-
тров 1-го порядка и имеют более крупные ре-
цептивные поля (рис. 2 (а)). Промежуточная
нелинейность передает на вторую стадию
энергетический ответ, сглаживая мелкие де-
тали, а фильтры 2-го порядка обнаруживают
разницу в ответах фильтров 1-го порядка.

Характерная особенность модели “филь-
трация-выпрямление фильтрация” состоит в
том, что фильтр 2-го порядка не реагирует на
однородную текстуру. Это объясняется тем,
что все его субполя формируются выходами
фильтров 1-го порядка с одинаковыми ча-
стотными и ориентационными настройками
(отличающимися только локализацией). В
результате в случае однородной (немодули-
рованной) текстуры возбудительный вход
центрального субполя компенсируется тор-
мозным входом фланговых субполей. Фильтр
2-го порядка активируется, когда сигналы с
флангов рецептивного поля снижаются, как,
например, в случае, показанном на рис. 2 (б).

Поскольку модуляция контраста текстуры
приводит к снижению контраста в областях,
совпадающих с позицией тормозных флангов

Рис. 2. (а) – схема формирования рецептивного поля фильтра 2-го порядка (модель “фильтрация-вы-
прямление-фильтрация”). Выходы фильтров 1-го порядка (стриарных нейронов), рецептивные поля ко-
торых отличаются только локализацией в поле зрения, после выпрямления объединяются на одном из
фильтров 2-го порядка (постстриарном нейроне), формируя рецептивное поле с оппонентной организа-
цией. (б) – показано положение рецептивного поля фильтра 2-го порядка относительно контрастно-мо-
дулированной текстуры, при котором суммарный возбудительный вход, формирующий центр рецептив-
ного поля, не компенсируется торможением с его флангов. 
Fig. 2. (а) Scheme of the formation of the receptive field of the 2nd order filter (filtering-rectifying-filtering model).
The outputs of the 1st order filters (striate neurons), whose receptive fields differ only in their localization in the vi-
sual field, are combined on one of the 2nd order filters (poststriate neuron) after rectifying and form a receptive field
with an opponent organization. (б) – It is demonstration of the receptive field position of the 2nd order filter relative
to the contrast-modulated texture, at which the total excitatory input, which forms the center of the receptive field,
is not compensated by inhibition from its f lanks.

(а) (б)

Рецептивные поля
фильтров 1-ого порядка

Промежуточная
нелинейность

Рецептивное поле
фильтра 2-ого порядка
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соответствующих фильтров, возбудительный
вход превалирует над тормозным, и это обу-
словливает активацию данного механизма 2-го
порядка. Следует подчеркнуть, что базовая
модель “фильтрация-выпрямление-фильтра-
ция” не избирательна к тому, какой параметр
текстуры модулируется. Фильтры будут акти-
вироваться при модуляции любой размерно-
сти: и контраста, и ориентации, и простран-
ственной частоты градиентов яркости.

Итак, базовая модель преаттентивной
фильтрации предполагает, что сначала сти-
мул фильтруется набором линейных филь-
тров 1-й стадии, настроенных на различные
ориентации и пространственные частоты.
Эта часть модели аппроксимирует вейвлет-
трансформацию. Затем выходы этих филь-
тров являются объектом нелинейности
(в разных вариантах модели это может быть
возведение в квадрат, полу- или полноволно-
вое выпрямление, нормализация и др.). После
этого карты энергии ответов фильтров 1-го по-
рядка на каждой масштабной шкале и ориента-
ции фильтруются механизмами 2-го порядка с
более крупными рецептивными полями.

СВЯЗЬ ЧАСТОТНЫХ
И ОРИЕНТАЦИОННЫХ НАСТРОЕК 

ФИЛЬТРОВ ПЕРВОГО
И ВТОРОГО ПОРЯДКА

Инвариантность восприятия к масштаб-
ным изменениям является одним из фунда-
ментальных механизмов зрительной системы
(Cannon, Fullenkamp, 1991; Jamar, Koender-
ink, 1983; Landy, Bergen, 1991; Savoy, McCann,
1975; Virsu, Rovamo, 1979). Именно благодаря
такой инвариантности мы одинаково вос-
принимаем объекты, находящиеся от нас на
разном расстоянии.

Поскольку речь идет о восприятии протя-
женных паттернов, этот механизм не может
быть реализован на уровне локальных
фильтров, описывающих отдельные градиен-
ты яркости. Модели организации начальных
уровней зрительной системы, способные
объяснить инвариантность к масштабным
преобразованиям, были сформулированы на
рубеже 80-х и 90-х гг. (Бабенко, 1989; Шеле-
пин и др., 1992; Babenko, 1991). В частности,
была предложена схема, в которой двумер-
ные матрицы одинакового числа элементов
1-го уровня (стриарных нейронов) с одина-
ковым размером рецептивных полей объеди-
няются на элементах 2-го уровня. Второй

уровень на каждом участке поля зрения пред-
ставлен полями разного размера (пропорци-
онального величине полей входной матри-
цы), описывающими входное изображение с
разным разрешением. На этом уровне обра-
ботки происходит сегментация изображения
на отдельные объекты (более крупными по-
лями) и на фрагменты этих объектов (более
мелкими полями). Изменение размера вос-
принимаемого объекта сопровождается его
“переходом” в другое, соответствующее по
размеру, рецептивное поле второго уровня.
Благодаря универсальному принципу фор-
мирования этих полей изменение размера
анализируемого объекта не отражается на его
описании.

Такая организация связей, обеспечиваю-
щая инвариантность к масштабным преобра-
зованиям, фактически является моделью
формирования возбудительного (централь-
ного) субполя фильтра 2-го порядка и осно-
вана на связи между шкалами фильтров 1-го
и 2-го порядка. Пирамидальная организация
зрительной системы, в которой взаимосвяза-
ны пространственные шкалы анализа ло-
кальных градиентов яркости и глобальных
градиентов текстур, была также предложена
Дж. Бергеном (Bergen, 1991). Таким образом,
как было предсказано теоретически, именно
связь частотных настроек фильтров первой и
второй стадии может обеспечить масштаб-
ную инвариантность.

Последующие исследования подтвердили
существование такой связи (Kingdom, Keeble,
1999; Sutter et al., 1995). Масштабная инвари-
антность была продемонстрирована в задачах
обнаружения модуляции контраста (Dakin,
Mareschal, 2000; Sutter et al., 1995) и ориента-
ции (Kingdom et al., 1995). Еще одним под-
тверждением этого стал и тот факт, что шкалы
1-го и 2-го порядка с эксцентриситетом меня-
ются синхронно (Solomon, Sperling, 1995;
Vakrou et al., 2007).

Естественно, возник вопрос, какова взаи-
мосвязь частотных настроек фильтров 1-го и
2-го порядка в количественном выражении.
Данные, полученные разными авторами, от-
личались, но все они говорили о наличии
“жесткой” связи. Так, Д. Саги оценил отно-
шение масштабов 1-го и 2-го порядка как
1/12 (Sagi, 1990), Н. Грэхэм – как 1/3 – 1/4
(Graham, 1994), а А. Саттер с соавторами оце-
нили это соотношение как 1/8 : 1/16 (Sutter
et al., 1995). Расхождение полученных соот-
ношений вероятнее всего связано с различи-
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ями в использованных стимулах и с особен-
ностями решаемой испытуемыми зритель-
ной задачи. Так, Д. Саги использовал
Габоровские патчи в задаче зрительного по-
иска, Н. Грэхэм применяла упорядоченные
текстуры и задачу обнаружения, а А. Саттер с
соавторами использовали полосовой изо-
тропный шум, модулированный Габором, в
задаче различения ориентаций. Последую-
щее исследование В. Бабенко с соавторами
(Бабенко и др., 2001) было попыткой прояс-
нить этот вопрос, учтя возможные методиче-
ские проблемы первых лет изучения меха-
низмов 2-го порядка (см. Dakin, Mareschal,
2000). В результате было установлено, что
пространственная интеграция градиентов яр-
кости в центральном субполе фильтров 2-го
порядка составляет 3–4 цикла несущей. То
есть частотные настройки фильтров 1-го и
2-го порядка соотносятся как 1/7 : 1/8. Более
того, они сохранялись при изменении про-
странственной частоты несущей в широком
частотном диапазоне. Впоследствии такое
соотношение частоты несущей и огибающей
было подтверждено Пенг Сан и А. Шофил-
дом (Sun, Schofield, 2011).

Если относительно жесткой взаимосвязи
частотных настроек фильтров 1-го и 2-го по-
рядка сомнений практически не оставалось
(Graham, 1994; Kingdom, Keeble, 1999; Sagi,
1990; Sutter et al., 1995; Wenderoth et al., 2001
и др.), то в отношении соответствия их ори-
ентационных настроек картина оказалось
иной. Данные одних авторов указывали на
совпадение ориентационных настроек филь-
тров 1-го и 2-го порядка (Wolfson, Landy,
1995; Graham, Wolfson, 2001). Данные других
свидетельствовали о взаимной перпендику-
лярности ориентационных настроек (Dakin,
Mareschal, 2000). Третьи же говорили об от-
сутствии какой-либо связи ориентации оги-
бающей с ориентацией несущей (Arsenault
et al., 1999).

Такое расхождение выводов может быть
связано с тем, что данные были получены при
использовании в этих экспериментах про-
странственных модуляций разных размерно-
стей. Так, С. Вольфсон и М. Лэнди использо-
вали текстуры с модуляцией ориентации,
С. Дакин и И. Марешал – с модуляцией кон-
траста, а А. Арсенолт с соавторами – с моду-
ляцией пространственной частоты. Правда,
механизм “фильтрация-выпрямление-филь-
трация” не должен делать различий в отно-
шении размерностей модуляций. А значит,

таких расхождений, как описано выше, быть
не должно. Но они становятся возможны, ес-
ли модуляции контраста, ориентации и про-
странственной частоты обнаруживаются раз-
ными фильтрами 2-го порядка.

СПЕЦИФИЧНОСТЬ ЗРИТЕЛЬНЫХ 
МЕХАНИЗМОВ ВТОРОГО ПОРЯДКА
Одним из самым дискуссионных стал во-

прос о специфичности механизмов второго
порядка. Впервые предположение о том, что
модуляции контраста, ориентации и про-
странственной частоты обрабатываются раз-
ными независимыми механизмами, было вы-
сказано Ф. Киндомом с соавторами (Kingdom
et al., 2003). В этом исследовании тестировал-
ся эффект пьедестала между различными ти-
пами модуляций второго порядка и не было
обнаружено облегчающего эффекта, когда
маска пьедестала и цель отличались размер-
ностью модуляции. Однако в более позднем
исследовании Ф. Шофилд и Т. Йейтс (Schof-
ield, Yates, 2005) обнаружили слабое облегче-
ние между обработкой модуляции контраста
и модуляции ориентации. Они предположи-
ли, что отсутствие облегчения в работе
Ф. Киндома с соавторами могло быть связано
с фазовыми отношениями несущей и огиба-
ющей, а также c использованными уровнями
пьедестала. В то же время ими не исключа-
лось, что интеграция информации о модуля-
ции ориентации и контраста возможна лишь
на вышележащих уровнях обработки (Cruick-
shank, Schofield, 2005). Более того, последую-
щие результаты все же убеждали в разделении
механизмов, чувствительных к модуляциям
контраста и ориентации (Schofield et al.,
2007). Очевидно, что этот вопрос требовал ре-
шения. В нашей лаборатории была предпри-
нята серия исследований, ставящих своей це-
лью дать ответ на этот вопрос.

В психофизических исследованиях было
показано, что эффекты адаптации и маски-
ровки в задаче обнаружения пространствен-
ной модуляции имеют место только в том
случае, когда в обоих взаимодействующих
стимулах модулируется один и тот же пара-
метр текстуры (Babenko, Yavna, 2008). Это
прямо указывало на специфичность филь-
тров 2-го порядка. С другой стороны, было
обнаружено, что зрительный поиск цели вто-
рого порядка в условиях ее неопределенности
(размерность модуляции меняется в ходе экс-
перимента) не зависит от числа дистракторов
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и является эффективным (Babenko, Yavna,
2010). Этот результат исключал возможность
перепрограммирования механизмов обнару-
жения определенной модуляции “сверху” и
позволил сделать вывод о том, что механизмы
второго порядка представляют собой фикси-
рованный набор преаттентивных фильтров,
специфичных к размерности модуляции.
Психофизические доказательства специфич-
ности зрительных механизмов второго по-
рядка были дополнены электрофизиологиче-
скими данными, которые продемонстриро-
вали, что модуляции контраста, ориентации
и пространственной частоты вызывали зри-
тельные ВП, существенно отличающиеся по
своим характеристикам (Babenko, Ermakov,
2015). Таким образом, полученные результа-
ты указывали на избирательность зрительных
механизмов второго порядка к модулируемо-
му параметру текстуры.

Доказательство специфичности зритель-
ных механизмов второго порядка вновь по-
ставило вопрос о возможных особенностях
их организации. И действительно было обна-
ружено разное оптимальное соотношение ча-
стот несущей и огибающей для модуляций
контраста, ориентации и пространственной
частоты (Бабенко и др., 2010). А это, в свою
очередь, вновь свидетельствовало в пользу
избирательности фильтров 2-го порядка к
модулируемому параметру текстуры (рис. 3).

Факты, указывающие на специфичность
фильтров 2-го порядка, ставили вопрос о
внесении изменений в базовую модель этих
механизмов. В этой связи было показано, что
избирательность к размерности модуляции
достигается благодаря разной организации
входов, формирующих фланговые субполя
фильтров 2-го порядка (Явна, 2012).

Следует заметить, что специфичность
фильтров 2-го порядка выглядит более це-
лесообразным вариантом их организации,
чем неспецифичность, поскольку модуляции
разной размерности содержат информацию
разного назначения. Модуляции контраста
могут быть важны для выделения объектов из
фона и их сегментации на фрагменты (Бабен-
ко, Кульба, 2002), модуляции ориентации –
для сегментации поверхностей в естествен-
ных сценах (DiMattina, Baker, 2021), а изме-
нения пространственной частоты вызывают
сильное впечатление сжатия поверхности
(Sakai, Finkel, 1995) и относительной удален-
ности (третье измерение).

ВОЗМОЖНАЯ РОЛЬ МЕХАНИЗМОВ 
ВТОРОГО ПОРЯДКА

В ЗРИТЕЛЬНОМ ВОСПРИЯТИИ
Фильтры 2-го порядка традиционно ис-

следовались как механизм сегментации тек-
стур. Несмотря на то, что текстуры – частый
компонент самых разных естественных изоб-
ражений, все же возникает вопрос: неужели
их роль в зрительном восприятии ограничи-
вается решением такой весьма узкой задачи,
как разделение текстур? Только лишь для
этого эволюция создала эти механизмы?

Давайте зададимся вопросом: а что это
такое – модуляции градиентов яркости, ко-
торые обнаруживаются фильтрами 2-го по-
рядка? Очевидно, что речь идет об областях
пространственной неоднородности. А ведь
именно области изображения, отличающие-
ся от окружения, представляют наибольший
интерес (Gao et al., 2009; Gao, Vasconcelos,
2007; Itti, Koch, 2001; Itti et al., 1998). Обще-
принятой стала точка зрения, что мерой “ви-
зуальной заметности” элемента сцены явля-
ется его отличие от окружения (Hou et al.,
2013; Perazzi et al., 2012). Как мы выяснили
выше, фильтры 2-го порядка реагируют на
пространственные неоднородности в изобра-
жении. Эти неоднородности распределены по
полю зрения и имеют разную выраженность.
Реакции фильтров 2-го порядка будут пропор-
циональны амплитуде модуляции градиентов
яркости в их рецептивных полях. Благодаря
механизму латерального торможения допол-
нительное преимущество получат наиболее
активированные фильтры. Это согласуется с
выводом о том, что в системе зрительных ме-
ханизмов 2-го порядка действует правило “по-
бедитель получает все” (Westrick et al., 2013).
Именно эти “фильтры-победители” выделя-
ют области изображения, которые и являются
наиболее перцептивно заметными.

С другой стороны, очевидно, что внима-
ние должно направляться на наиболее ин-
формативные участки изображения (Bruce,
2005; Bruce, Tsotsos, 2006). Очевидно, что
способность выбирать в изображении обла-
сти дальнейшей обработки оптимизирует
процесс обработки (Mnih et al., 2014).

Смещения взора – очевидный показатель
сдвига внимания в поле зрения. И локализа-
ция начальных точек фиксации (за исключе-
нием “центральной тенденции”) коррелиру-
ет с отличимостью областей от окружения
(Parkhurst et al., 2002; Бабенко и др., 2020).
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При этом чем больше отличие, тем выше ве-
роятность фиксации взора ('t Hart et al., 2013).
Таким образом, целями непроизвольного
внимания являются области пространствен-
ной неоднородности. Хорошо известно, на-
пример, что непроизвольный сдвиг внима-
ния вызывают области изображения, отлича-
ющиеся от окружения по ориентации
градиентов яркости (Ben-Shahar et al., 2007;
Fuchs et al., 2011; Joseph, Optican, 1996) или их
контрасту (Açık et al., 2009; Einhauser, Konig,
2003).

Итак, внимание направляется на области
изображения, которые находят механизмы
второго порядка. Могут ли фильтры 2-го по-
рядка быть “окнами”, через которые внима-
ние получает информацию и передает ее на
постаттентивные уровни обработки?

МЕХАНИЗМЫ ВТОРОГО ПОРЯДКА
И ВОСПРИЯТИЕ ЕСТЕСТВЕННЫХ СЦЕН

До сих пор мы говорили о работе фильтров
2-го порядка главным образом применитель-

Рис. 3. Зависимость пороговой модуляции от соотношения частот огибающей и несущей. Колонка (а) –
модуляция контраста, (б) – модуляция ориентации, (в) – модуляция пространственной частоты. Сплош-
ная линия – ось модуляции и ориентация элементов текстуры перпендикулярны, пунктир – параллельны.
Ось абсцисс – отношение частот огибающей и несущей. Ось ординат – пороговая амплитуда модуляции (дБ)
(из статьи Бабенко и др., 2010). Минимальные значения пороговой амплитуды модуляции достигаются
при оптимальном соотношении пространственных частот огибающей и несущей.
Fig. 3. The dependence of threshold modulation on the frequency ratio of envelope and carrier. Column (а) is con-
trast modulation, (б) is orientation modulation, (в) is spatial frequency modulation. The solid line is when the axis
of modulation and axis of the texture elements orientation are perpendicular, the dotted line is when they are paral-
lel. The x-axis is the frequency ratio of the envelope and carrier. The y-axis is the threshold modulation amplitude
(dB) (from Babenko et al., 2010). The minimum values of the threshold amplitude of the modulation occur when
the frequency ratio of the envelope and the carrier is optimal.
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но к задаче сегментации текстур. А как пове-
дут себя эти фильтры при восприятии есте-
ственных изображений, таких, например, как
сцены? Очевидно, что фильтры “найдут” во
входном изображении области простран-
ственных неоднородностей разного размера.
Наибольшей активностью будут обладать
фильтры, соответствующие по размеру выде-
ленным фрагментам. Самые крупные меха-
низмы выделят крупные фрагменты сцены и
отдельные объекты, более мелкие обнаружат
неоднородности внутри объектов. Все эти об-
ласти, как мы отмечали выше, являются, по
всей видимости, наиболее информативными
участками изображений и способны притя-
гивать внимание.

Как этот механизм может быть реализован
на нейронном уровне? Клетки со свойствами
фильтров 2-го порядка были обнаружены в
различных зрительных областях коры и у обе-
зьян (Albright, 1995; Chaudhuri, Albright, 1997;
Geesaman, Anderson, 1996; Grosof et al., 1993;
O’Keefe, Movshon, 1998; Olavarria et al., 1992;
Peterhans, von der Heydt, 1991; Sary et al., 1995),
и у кошек (Leventhal et al., 1998; Mareschal,
Baker, 1998; Zhou, Baker, 1994). Причем боль-
шинство ответов на модулированные стиму-
лы были полосовыми (Mareschal, Baker,
1998). И регистрация реакций отдельных
нейронов (Albright, 1992; Zhou, Baker, 1993), и
исследования с использованием фМРТ
(Larsson et al., 2006, 2010) продемонстрирова-
ли, что в обработку стимулов 2-го порядка
включены не только стриарные, но и экс-
трастриарные области коры. Было также по-
казано, что зрение 1-го и 2-го порядка имеет
разные корковые генераторы вызванных по-
тенциалов (Calvert, Manahilov, 2002). Началь-
ная активация стриарных нейронов, в рецеп-
тивные поля которых попали градиенты яр-
кости, происходит в первые 100 мс. После
этого включается механизм внимания с ис-
пользованием обратных связей (Mehta et al.,
2000). Последующая реакция нейрона зави-
сит от того, совпадает ли направление внима-
ния с локализацией его рецептивного поля
(Vidyasagar, 1998). После этого активность стри-
арных нейронов передается на нейроны V4, ко-
торые реагируют на стимулы, отобранные в
ходе параллельной обработки (Motter, 1994).
Их активность существенно зависит от при-
влечения к этим стимулам внимания.

Действительно, многие исследователи скло-
няются к тому, что важную роль в обработке
стимулов 2-го порядка играет область V4. Так,

исследование повреждений различных зон ко-
ры у обезьян продемонстрировало критиче-
скую роль V4 в различении текстур второго по-
рядка (Merigan, 2000). А. Тильшер и Х. Ньюман
на основании полученных ими результатов
предположили, что нейроны V4 связаны с
операцией пространственного группирования,
определяющего вход внимания (Thielscher,
Neumann, 2007).

Исследования с использованием зритель-
ных ВП также указывают на то, что негатив-
ность рассогласования, связанная с привле-
чением внимания к целевому объекту
(компонент N2pc), начинает формироваться
примерно через 180–200 мс после его появ-
ления (Luck, 2012). То есть примерно в то
время, когда происходит реактивация стри-
арных нейронов и активируются клетки V4.
Примерно в это же время формируется ком-
понент ВП, связанный с размерностью моду-
ляции в стимуле второго порядка (Бабенко,
Ермаков, 2015).

Как отмечает Дж. Тиус (Theeuwes, 1993),
непроизвольное внимание автоматически
привлекается к локализации, имеющей наи-
более высокую активацию. При этом выбор
полностью определяется физическими свой-
ствами стимула. Объект в этой позиции авто-
матически выбирается независимо от наме-
рения субъекта. Приоритеты выбора не могут
быть изменены сверху. Сверху можно изме-
нить только размер окна внимания. Поэтому
первоначальный отбор полностью определя-
ется стимулом (Theeuwes, 2010; Van der Stigc-
hel et al., 2009).

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ 
ДОКАЗАТЕЛЬСТВА РОЛИ ФИЛЬТРОВ 

ВТОРОГО ПОРЯДКА,
КАК ОКОН ВНИМАНИЯ

Выше мы говорили о возможном участии
фильтров 2-го порядка в привлечении внима-
ния теоретически, опираясь на косвенные
экспериментальные данные. Ниже речь пой-
дет о прямой экспериментальной проверке
этого предположения.

Для этого мы решили использовать в своих
экспериментах “лицевые” стимулы. Это обу-
словлено тем, что лица – это своеобразный
класс изображений. С одной стороны, они
отличаются особой сложностью. С другой
стороны, однотипность пространственной
организации делает задачу их различения не-
тривиальной. Вместе с тем быстрота обнару-



ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 1  2023

ЗРИТЕЛЬНЫЕ МЕХАНИЗМЫ ВТОРОГО ПОРЯДКА 15

жения и идентификации лиц, встроенных в
сцены (Cauchoix et al., 2014; Crouzet, Thorpe,
2011), по всей видимости, подтверждает важ-
ную роль преаттентивных процессов обра-
ботки в их восприятии (VanRullen, 2006; Vuil-
leumier et al., 2001).

Мы начали с того, что создали градиент-
ный оператор, имитирующий работу фильтра
2-го порядка, чувствительного к простран-
ственной модуляции контраста. Это было
сделано, чтобы выделять в изображениях об-
ласти пространственной неоднородности и
понять, полезна ли эта информация для кате-
горизации лиц. Принимая в расчет сведения
о том, что для восприятия лиц достаточно
диапазона низких пространственных частот
до 4 циклов на изображение (Ginsburg, 1980),
в котором содержится около 75% всей энер-
гии изображения (Guyader et al., 2017), мы за-
дали частоту фильтрации для всех фильтров
разного размера, равную 4 циклам на размер
фильтра (центральная область рецептивного
поля). Ширина частотной настройки всех
фильтров составляла 1 октаву. Принцип ра-
боты оператора изложен в статье В. Бабенко с
соавторами (Babenko et al., 2021).

Исходя из предположения, что чем выше
неоднородность области изображения, тем
она более информативна, необходимо было
доказать, что более полезными в категориза-
ции лиц являются области именно с наиболь-
шей амплитудой модуляции контраста. В ка-
честве исходных были использованы изобра-
жения мужских и женских лиц, европейской
и азиатской расы, нейтральные и радостные.
Из каждого исходного изображения, после
обработки моделью, были созданы три сти-
мула, состоящие только из областей с наи-
большим, наименьшим и промежуточным
приростом контраста. Лицевые стимулы
предъявлялись в случайной последователь-
ности в череде объектов других категорий,
обработанных тем же способом. Задачей ис-
пытуемых было обнаружить лицо и диффе-
ренцировать его по полу, расе и выражению.

Следует отметить, что, поскольку фильтры
2-го порядка имеют разный размер, более
крупный фильтр выделит лицо целиком, а
меньшие по размеру – все более мелкие
фрагменты. Соответственно, и простран-
ственная частота (в циклах на градус), с кото-
рой описываются выделенные участки сти-
мула, будет возрастать по мере уменьшения
размера этих областей. Нами было задано,
что, поскольку на каждом следующем шаге

частота фильтрации возрастает вдвое, число
выделяемых на этой частоте областей также
увеличивается вдвое.

Учитывая существующие представления о
целостном характере восприятия лиц, осо-
бый интерес представляли результаты распо-
знавания, когда стимулы были сформирова-
ны одним фильтром, выделяющим изобра-
жение лица целиком. Оказалось, что этой
информации достаточно, чтобы уверенно об-
наруживать лица в череде других стимулов
(выше 75%), но недостаточно, чтобы диффе-
ренцировать их по расе, полу и эмоции (Ба-
бенко и др., 2021). Стало очевидным, что для
решения этих задач необходимо расширение
частотного диапазона за счет фильтров, вы-
деляющих фрагменты изображения. Сравне-
ние результатов, полученных для лицевых
стимулов, сформированных из областей с
разной амплитудой нелокального контраста,
показало, что чем выше прирост контраста в
выделенных областях, тем выше результат. И
если при минимальном контрасте областей,
из которых синтезирован стимул, процент
правильных ответов был близок к нулю (до-
пускался ответ “не знаю”), то при наиболь-
шем он достигал более 60% (Babenko et al.,
2021a). Полученные результаты показали, что
более информативными областями лица яв-
ляются области с большим приростом нело-
кального контраста.

Следующим шагом было доказательство
того, что именно эти области изображения
являются целями внимания. Мы использова-
ли изображения реальных лиц с отображени-
ем 6 базовых эмоций по Экману и нейтраль-
ным выражением. Испытуемые в течение
700 мс рассматривали предъявленное изобра-
жение и определяли его экспрессию. Во вре-
мя решения задачи регистрировались движе-
ния глаз. Оказалось, что начальные области
фиксации взора совпадают с областями изоб-
ражения, характеризующимися наибольшим
приростом нелокального контраста (Babenko
et al., 2021b). Интересно отметить, что обла-
сти с наибольшим приростом контраста в
диапазоне частот от 8 до 32 циклов на лицо,
который, как известно, является наиболее
информативным при восприятии лиц (Collin
et al., 2006; Gold et al., 1999; Nasanen, 1999),
локализуются в области глаз и рта. В этих же
областях лица локализуется и большинство
начальных фиксаций.

Таким образом, полученные результаты
свидетельствуют о том, что целями внимания
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при решении задачи определения экспрессии
могут быть области с наибольшим приростом
суммарного контраста, которые преаттентив-
но выделяются зрительными механизмами
второго порядка.

КАКАЯ ИНФОРМАЦИЯ МОЖЕТ БЫТЬ 
ПЕРЕДАНА ЧЕРЕЗ ФИЛЬТРЫ

ВТОРОГО ПОРЯДКА?
Репрезентации, сохраняемые в рабочей, а

затем и в долговременной памяти, формиру-
ются из информации, которая извлекается с
уровня преаттентивной обработки. Что же
это за информация, пропускаемая фильтра-
ми 2-го порядка?

Самые крупные по величине своих рецеп-
тивных полей фильтры охватывают значи-
тельную часть поля зрения. Они способны
выделять части зрительной сцены и могут пе-
редать информацию об их статистических
свойствах. Меньшие по размеру фильтры вы-
деляют в сцене отдельные объекты, целост-
ное описание которых является низкочастот-
ным (возможно, до 4 циклов на объект). Эта
информация представляется важной с точки
зрения формирования прототипов катего-
рий. Более мелкие фильтры выделяют наибо-
лее информативные фрагменты изображе-
ний. Чем меньше выделяемый фрагмент, тем
с большим разрешением он описывается
(при постоянном числе циклов на “окно”
фильтра с уменьшением диаметра “окна”
разрешение возрастает). Выделяемые фраг-
менты могут быть использованы вышележа-
щими уровнями анализа для формирования
признаков объектов. В результате создается
возможность описания зрительного входа с
разной степенью детализации: на уровне ста-
тистических свойств участка сцены, на уров-
не грубого описания отдельных объектов, а
также на признаковом уровне, позволяющем
детализировать объекты с необходимой точ-
ностью. При приближении или удалении
объекта его описание остается неизменным,
поскольку все фильтры имеют одинаковую
организацию. Просто теперь как целый объ-
ект, так и его фрагменты будут выделяться
фильтрами другого размера.

Данный принцип описания входного
изображения позволяет представить любой
объект в виде набора рекурсивно вложенных
друг в друга репрезентаций. То, что в коре
хранятся репрезентации как целостных обра-
зов, так и их фрагментов, подтверждают дан-

ные, полученные с использованием фМРТ.
Например, для лиц было показано, что в од-
них областях коры (FFA) хранятся их целост-
ные описания, тогда как в других (OFA и
fSTS) – репрезентации их строительных бло-
ков (глаза, нос, рот) (Liu et al., 2010; Maher
et al., 2016; Nichols et al., 2010).

ПРОБЛЕМЫ И ПЕРСПЕКТИВЫ
Несложно заметить, что многие результа-

ты, касающиеся свойств зрительных филь-
тров второго порядка, согласуясь в целом,
иногда не совпадают в деталях (см. напр.,
(Westrick et al., 2013)). Скорее всего, объясня-
ется это тем, что речь идет о механизмах, на-
ходящихся в так называемой серой зоне. Не-
сомненно, легче изучать процессы, реализуе-
мые на входе и на выходе сенсорной системы,
для которых проще контролировать парамет-
ры входных сигналов и ответных реакций. А
вот для механизмов, реализуемых на проме-
жуточных стадиях обработки, бывает сложно
учесть все возможные переменные. Вероят-
но, поэтому конкретный результат изучения
тех или иных свойств механизмов второго по-
рядка зависит от особенностей используемых
стимулов и задач, которые стоят перед испы-
туемыми. Еще одна особенность этого этапа
обработки состоит в том, что она находится
на стыке стадий пред- и поствнимания. А
значит, ее результаты зависят не только от
восходящих, но и от нисходящих процессов.
Взаимодействие этих потоков способно дать
большое разнообразие эффектов. Тем не ме-
нее за последние без малого 30 лет сделан
огромный шаг в изучении этих механизмов, и
эти работы продолжаются.

В последние годы внимание исследовате-
лей было сосредоточено на изучении роли
механизмов 2-го порядка в восприятии сим-
метричных паттернов (Bellagarda et al., 2021),
на исследовании закономерностей интегра-
ции контуров 2-го порядка (Baldwin et al.,
2020), на выяснении влияния старения на чув-
ствительность к стимулам 2-го порядка, как по-
казателя коркового дефицита (Reynaud et al.,
2019), на оценке роли механизмов 2-го порядка в
восприятии пространственной глубины (Asher,
Hibbard, 2018), на изучении природы нелиней-
ности на выходах фильтров 2-го порядка
(Yi Gao, 2017). Предложен новый подход к
машинному обучению, позволяющий моде-
лировать зрительную обработку 2-го порядка
(DiMattina, Baker, 2019).
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Несмотря на то, что сегодня мы уже мно-
гое знаем о механизмах второго порядка, еще
больше предстоит узнать. Сегодня мы подо-
шли вплотную к пониманию их значения не
только в восприятии текстур, но и всего мно-
гообразия окружающего мира. Однако требу-
ется ответить еще на множество вопросов.
Распространяются ли закономерности, уста-
новленные при восприятии лиц, на объекты
других категорий? Какую роль в зрительном
восприятии играют другие типы модуляций:
ориентации и пространственной частоты
градиентов яркости? Как используется ин-
формация из разных частотных диапазонов?
Полученные в последние годы результаты
указывают на то, что роль механизмов 2-го
порядка в зрительном восприятии значитель-
но шире, чем представлялось ранее.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Если градиенты яркости разного контраста,
ориентации и пространственной частоты, ко-
торые часто называют первичными признака-
ми, являются своего рода “атомами” зритель-
ного восприятия, то что представляют собой
его “молекулы”? Вопрос очень сложный, и в
попытках найти на него ответ предлагались
разные варианты решения. Хотя по большо-
му счету решений всего два – либо этим про-
цессом управляют высшие уровни анализа,
формируя “молекулы” с помощью внима-
ния, либо это автоматический процесс, реа-
лизуемый по универсальному алгоритму. Ко-
нечно, и во втором варианте без внимания не
обойтись. Но оно обращается к уже сформи-
рованным “молекулам” и объединяет их за-
тем в разных сочетаниях. Первый вариант
удобен своей “гибкостью” и долгое время
рассматривался как приоритетный. Однако
накапливалось все больше эксперименталь-
ных данных, которые сложно было объяс-
нить без привлечения дополнительного пре-
аттентивного механизма группирования. И
на рубеже 80-х и 90-х гг. появляются теорети-
ческие концепции, которые предлагают ва-
риант решения этого вопроса. Все они сходи-
лись на том, что локальная зрительная ин-
формация, выделяемая механизмами 1-го
порядка, автоматически группируется на сле-
дующем этапе преаттентивной обработки ме-
ханизмами 2-го порядка. Эта модель оказа-
лась настолько удобной для интерпретации
многих необъяснимых эффектов, что ей даже
дали шутливое название “модель заднего

кармана”, подчеркивая, что, если возникают
затруднения с объяснением некоторых фак-
тов, данная модель окажется весьма кстати.
Во второй половине 90-х и начале 2000-х го-
дов наблюдается всплеск исследований “зри-
тельных механизмов второго порядка”. Об-
суждаются вопросы их пространственной ор-
ганизации, независимость и принципы
взаимодействия фильтров 1-го и 2-го поряд-
ка, настроечные характеристики и многока-
нальность механизмов группирования, изби-
рательность этих механизмов к размерности
модуляции. Однако к концу 2000-х годов ин-
терес к этой проблеме стал угасать. Эти меха-
низмы казались предназначенными для ре-
шения лишь одной зрительной задачи – раз-
деления текстур, где они действительно
показали себя в высшей степени эффектив-
но. Задачи, несомненно, важной, но весьма
специфичной. Интерес к операциям преат-
тентивного пространственного группирова-
ния вновь возрос, когда появились предполо-
жения о более важной роли этих механизмов
в зрительном восприятии. Поскольку про-
странственные модуляции градиентов ярко-
сти содержатся не только в текстурах, но и в
изображениях любых реальных объектов,
фильтры 2-го порядка могут использоваться
для их сегментации и выделения областей
интереса. Появились первые эксперимен-
тальные работы, указывающие на возмож-
ную роль фильтров 2-го порядка в восходя-
щем управлении вниманием. И вполне может
оказаться, что зрительные механизмы, кото-
рые ранее представлялись своего рода функ-
циональным довеском, на самом деле явля-
ются весьма важным звеном в цепи процес-
сов обработки зрительной информации.
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The review is devoted to the analysis of studies aimed at studying second-order visual filters as a
mechanism for preattentive grouping of local visual information by striate neurons (first-order fil-
ters). The development of ideas about possible mechanisms for combining primary visual features
is analyzed, with the emphasis on studies of the properties of second-order filters. The questions of
spatial organization and principles of interaction of filters of the first and second orders are consid-
ered. The results indicating the multichannel nature of the pooling mechanism and possible rela-
tionship between the frequency and orientation settings of the filters of the first and second order
are described. A model for organizing filters of the second order is presented, possible neurophys-
iological correlates of these mechanisms are analyzed, role of the second-order mechanisms in vi-
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Цель исследования состояла в сравнительном анализе спектральных характеристик тета- и
альфа-ритмов фоновых ЭЭГ между группами испытуемых с различной результативностью
последующей совместной сенсомоторной деятельности в диадах. Обследовано 26 мужчин,
которые в 13 парах выполняли тренинги “Столбики” с биологической обратной связью от
ЭМГ-сигналов мышц сгибателей кисти ведущей руки. По результативности испытуемые
каждой пары были отнесены к одной из 2 групп: “победители” или “проигравшие”. Обна-
ружена более высокая спектральная мощность тета-ритма ЭЭГ с закрытыми глазами в
группе “проигравших” по сравнению с группой “победителей”, во фронтальных, цен-
тральных и височных зонах коры. У “победителей” выявлен более высокий уровень спек-
тральной мощности альфа-ритма ЭЭГ при закрытых глазах в большинстве зон коры,
особенно в альфа2-диапазоне частот. Результативность индивидуальных и совместных
тренингов отрицательно коррелировала со спектральными мощностями тета- и положи-
тельно с активностью альфа-ритмов ЭЭГ в состоянии с закрытыми глазами.

Ключевые слова: ЭЭГ покоя, тета-ритм, альфа-ритм, сенсомоторный тест, совместная дея-
тельность, конкуренция, кооперация
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Все более актуально изучение нейрофизио-
логических механизмов социальных взаимо-
действий, при которых люди должны пони-
мать намерения и действия других, эффектив-
но адаптироваться к внутренним и внешним
эмоциогенным событиям и модулировать по-
ведение для достижения высокой степени ко-
ординации моторных и когнитивных процес-
сов (Drigas et al., 2018).

Выявлены взаимосвязи активности раз-
личных областей головного мозга с личност-
ными характеристиками испытуемых, опре-
деляющими особенности их взаимоотноше-
ний в социуме, в том числе чувства эмпатии
(Mu et al., 2008; Balconi, Vanutelli, 2017), соци-
альных и коммуникативных навыков (Petit
et al., 2020), доминантности и восприятия со-
циальных рангов (Муртазина и др., 2020),
агрессии и избегания конфликтов (Князев
и др., 2011), экстраверсии, приятности и ней-

ротизма (Knyazev et al., 2019; Klados et al.,
2020), социальной тревожности (Al-Ezzi et al.,
2020).

Социальные отношения у многих людей
вызывают психоэмоциональное напряжение
и даже рост тревожности, особенно в конку-
рентных контекстах или при высокой степе-
ни неопределенности исхода взаимодей-
ствий. Эти состояния отражаются в усилении
активности тета-ритма ЭЭГ в различных
структурах мозга. Так, показано, что повы-
шение фронтальной дельта- и тета-активно-
сти наблюдалось в социально-эмоциональ-
ных ситуациях (Mu et al., 2008; Balconi et al.,
2015), а также было характерно для процессов
восприятия людьми аффективных и социаль-
ных невербальных сигналов партнеров, в от-
личие от информационных (Balconi, Fronda,
2020). При этом в этой работе выявлена асим-
метрия изменений тета-активности в зависи-
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мости от знака валентности сигналов при
межсубъектных взаимодействиях.

Выявлено, что контекст социальных отно-
шений (индивидуальный, конкурентный или
кооперативный) оказывал существенное вли-
яние на характер изменения спектрально-ко-
герентных характеристик в дельта-, тета- и
альфа-диапазонах частот в лобных и височных
зонах коры (Balconi, Vanutelli, 2018; Coomans
et al., 2021).

Высокая социальная тревожность также
коррелировала с усилением кросс-частотной
связи спектральных мощностей тета1 (4–6 Гц)
и бета (13–29 Гц) ритмов в состоянии тревож-
ного ожидания публичного выступления с
самопрезентацией (Miskovic V. et al., 2010).
Выявлено, что психосоциальный стресс во
время решения задач на внимание сопровож-
дался синхронизацией альфа-активности и
относительным увеличением бета-мощности,
которая положительно коррелировала с тре-
вожностью и увеличением частоты пульса, но
отрицательно – с показателями точности дея-
тельности (Palacios–García et al., 2021).

Обнаружено, что стимуляция правой дор-
солатеральной префронтальной коры в тета-
диапазоне частот влияла на контроль просо-
циального поведения у людей в процессе иг-
ры “Диктатор” (Zinchenko et al., 2021).

Считается, что одним из основных нейро-
физиологических субстратов эмоционально-
го интеллекта и функционирования “соци-
ального мозга” является зеркальная система
(Rizzolatti, Sinigaglia, 2008). Отражением функ-
ционирования системы зеркальных нейронов
мозга при восприятии чужой деятельности и
выполнении наблюдаемых действий являет-
ся интеграция перцептивных и моторных
процессов в сенсомоторных областях коры,
которая проявляется в реактивности альфа-
ритма, а также мю- и бета-ритмов ЭЭГ ролан-
дической области (Perry et al., 2011; Babiloni
et al., 2016; Fox et al., 2016). Указанные ритмы
принято называть центральными или сенсо-
моторными, их изучение позволяет объек-
тивно и неинвазивно оценивать активность
зеркальной системы мозга человека.

Выявлены значимые позитивные корреля-
ции между амплитудой альфа-ритма ЭЭГ в
лобных и центральных отведениях правого по-
лушария у испытуемых в состоянии покоя с от-
крытыми и закрытыми глазами с показателями
чувства эмпатии, уровнями общего и эмоцио-
нального интеллекта (Павленко и др., 2018).

Между испытуемыми в диадах обнаруже-
ны различия в степени подавления фрон-
тальной мощности альфа-ритма ЭЭГ как в
фоне, так и в процессе кооперативной дея-
тельности в задаче с синхронным постукива-
нием пальцами (Konvalinka et al., 2014). Такое
подавление было более выраженным у испы-
туемых, которые становились лидерами по
сравнению с партнерами, которые занимали
позицию последователя. Авторы полагают,
что лидеры вкладывают больше ресурсов в
перспективное планирование и контроль
совместной деятельности. Результаты этого
исследования показывают, что распределе-
ние ролей и возникновение взаимоотноше-
ний лидер–последователь можно определить
по спектральным характеристикам ЭЭГ-ак-
тивности испытуемых, выявленным до и во
время их взаимодействий.

Многие исследователи отмечают необхо-
димость обратить более пристальное внима-
ние на изучение роли фоновой электриче-
ской активности в функциональном взаимо-
действии корковых полей, обеспечивающих
различных виды последующей деятельности,
включая социальные отношения (Крижанов-
ский и др., 2009; Papo, 2013; Князев и др., 2020).
Анализ фоновой ЭЭГ позволил выявить осо-
бенности преднастройки активности опреде-
ленных корковых зон к последующей дея-
тельности (Станкова, Шеповальников, 2018),
которую авторы предлагают рассматривать
как отражение высокой степени потенциаль-
ной готовности церебральных структур к функ-
циональному объединению для выполнения
последующих когнитивных задач. Показано,
что активность мозговых структур сетей покоя
может быть связана с обеспечением последую-
щих когнитивных процессов (Sadaghiani et al.,
2009, 2010; Гаврон и др., 2019).

В связи с вышеизложенным, была выдви-
нута рабочая гипотеза о том, что в фоновых
характеристиках ЭЭГ могут быть выявлены
потенциально прогностические критерии
последующей успешности совместной дея-
тельности испытуемых в диадах. Была по-
ставлена цель исследования – провести срав-
нительный анализ спектральных характери-
стик тета- и альфа-ритмов фоновых ЭЭГ
между группами испытуемых с различной ре-
зультативностью последующего выполнения
сенсомоторных тестов в соревновательном и
кооперативном контекстах деятельности в
диадах.
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В исследовании приняли участие 26 муж-
чин (19–26 лет, средний возраст 22.5 ± 0.6 лет),
правши. Все испытуемые подписали добро-
вольное информированное согласие на уча-
стие в обследованиях с соблюдением всех
принципов биомедицинской этики. Испыту-
емые приходили на обследования парами,
были ранее знакомы и чаще всего обучались в
одних студенческих группах. Была одна пара
родных братьев. Исследование было одобрено
этической комиссией ФГБНУ “НИИ нор-
мальной физиологии им. П.К. Анохина”. В ис-
следовании не было предусмотрено материаль-
ного, денежного или иного типа вознагражде-
ния, кроме социальной удовлетворенности и
предоставления испытуемым конфиденциаль-
ной информации об индивидуальных результа-
тах пройденных тестирований.

До начала выполнения тестовых заданий
осуществлялась запись фоновых ЭЭГ испы-
туемых в состоянии оперативного покоя по
3 мин с открытыми глазами (ОГ1), с закры-
тыми глазами (ЗГ) и вновь с открытыми гла-
зами (ОГ2). Записи ЭЭГ проводили с исполь-
зованием системы “BioPack” (United States),
позволяющей проводить синхронную теле-
метрическую регистрацию ЭЭГ испытуемых
по 8 каналам с каждого, по схеме “10–20” с за-
тылочных (O1, O2), центральных (C1, C2),
лобных (F3, F4) и височных (T3, T4) отведе-
ний. В качестве референтных электродов ис-
пользовались ушные (АА), а в качестве “зем-
ли” – центральное отведение Cz. Частота
дискретизации составляла 1000 Гц, полоса
фильтрации 4.0–45.0 Гц. Артефакты, возника-
ющие при движении глаз или моторной дея-
тельности, дифференцировали по их харак-
терной форме и исключали из анализируемых
записей с использованием возможностей про-
грамм AcqKnowledge 5.0 (Biopack Systems,
United States) и “BRAINSYS” (ООО “Стато-
кин”, Москва, Россия).

Спектральный анализ ЭЭГ проводили на
основе быстрого преобразования Фурье (пакет
программ BRAINSYS). Эпоха анализа состав-
ляла 4 секунды при длительности фрагментов
2–3 минуты. Спектральные мощности (СМ)
вычисляли в диапазонах и поддиапазонах ос-
новных ритмов ЭЭГ: тета (θ – 4–8 Гц); альфа
(α – 8.0–13.0 Гц, α1 – 8.0–10.0 Гц, α2 – 10.0–
13.0 Гц). Рассчитывались относительные спек-
тральные мощности (СМ%) как отношение
абсолютной СМ колебаний в этих диапазо-

нах к суммарной мощности спектра во всей
полосе пропускания программно-аппаратно-
го обеспечения (4.0–45.0 Гц).

Для тестирования характеристик индиви-
дуального, конкурентного и кооперативного
поведения испытуемых использовался тре-
нинг “Столбик” программно-аппаратного
комплекса “БОС-Кинезис” (ООО “Нейро-
тех”, Таганрог, Россия). Тренинг основан на
биологической обратной связи (БОС) от ха-
рактеристик электромиографических сигна-
лов (ЭМГ), регистрируемых телеметрически-
ми датчиками “Колибри” с мышц сгибателей
кисти ведущей руки испытуемых. Сознатель-
ное изменение их мышечного напряжения, ре-
гистрируемое миографическими датчиками,
давало возможность испытуемым управлять
объектом на дисплее, практически аналогично
действиям на клавиатуре или “мышью”.

При регистрации фоновых ЭЭГ и выпол-
нении теста “Столбик” в индивидуальном
контексте испытуемые располагались за от-
дельными, рядом расположенными столами,
на которых изначально были установлены
перегородки между двумя компьютерными
дисплеями и стульями. Перед 3 сеансами ин-
дивидуального обучения (по 2 минуты в каж-
дом) проводилась калибровка ЭМГ-сигнала,
затем перед испытуемым ставилась задача
удерживать высоту столбика в диапазоне 50 ±
± 10%, где за 50% принимался индивидуаль-
ный средний уровень амплитуды ЭМГ на эта-
пе калибровки. Высота столбика динамиче-
ски изменялась в зависимости от амплитуды
поступающего ЭМГ-сигнала, а цвет зависел
от достигаемого диапазона: зеленый – ре-
зультат “Отлично” при удержании высоты в
заданном диапазоне; желтый – результат
“Хорошо” при высоте столбика выше или
ниже на 10–30%; красный – результат “Пло-
хо” при отклонении высоты столбика более
чем на 30% от целевого уровня. В программ-
ном пакете “БОС-Кинезис” автоматически
рассчитывался основной показатель резуль-
тативности: процентное соотношение дли-
тельности удержания высоты столбика в це-
левом диапазоне “Отлично” от общего вре-
мени тренинга.

После 3 индивидуальных БОС-ЭМГ-тре-
нингов перегородки между испытуемыми
убирались и паре предлагалось выполнить то
же задание в конкурентном контексте. Испы-
туемые садились рядом перед одним монито-
ром компьютера, на котором в течение 3 мин
одновременно предъявлялись 2 столбика,
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высота и цвет которых отражали результатив-
ность БОС-ЭМГ-тренингов каждого из них.
Таким образом, на этом этапе выполнения
теста оба испытуемых видели динамические
изменения высоты и цвета как “своего”, так и
“чужого” столбиков. Перед началом этого эта-
па испытуемые инструктировались о соревно-
вательном характере деятельности, который
предполагал победу или проигрыш, в зависи-
мости от того, чей % удержания высоты стол-
бика в целевом диапазоне за время теста пре-
обладал над этим же показателем другого.

На следующем этапе тестирования прово-
дилось 3-минутное исследование показате-
лей кооперативной деятельности двух испы-
туемых с использование той же методики
БОС-ЭМГ-тренинга. Испытуемые также рас-
полагались рядом друг с другом перед одним
монитором и были проинструктированы в не-
обходимости кооперировать свои действия
для удержания в целевом диапазоне высоты
ОДНОГО общего столбика, представленного
в центре монитора. Его высота определялась
интегральной результирующей, которая рас-
считывалась из значений 2 индивидуальных
ЭМГ-сигналов участников диады.

Показатели результативности соревнова-
тельного и кооперативного тренингов оцени-
вали так же, как и при индивидуальном тести-
ровании – по времени удержании своих стол-
биков в целевом диапазоне “Отлично” в % от
общего времени выполнения этих заданий.

Статистическую обработку полученных
данных проводили с использованием про-
граммного обеспечения STATISTICA v.12 и
GraphPad PRISM v.6.01. Проверку распреде-
ления данных на нормальность проводили по
трем критериям (D’Agostino–Person, Shap-
iro–Wilk, тест Колмогорова–Смирнова), на
основе которой делали выбор об использова-
нии параметрических или непараметриче-
ских методов статистической обработки. До-
стоверность различий спектральных мощно-
стей в 8 отведениях ЭЭГ при нормальном
распределении анализируемых показателей
на отдельных этапах обследования (ОГ1, ЗГ
или ОГ2) оценивали с помощью двухфактор-
ного дисперсионного анализа (ANOVA) с вы-
числением мер размера эффектов в контексте
групповых различий (partial eta squared – PES) и
коррекцией множественных сравнений по
методу Холма–Шидака, а при отличии распре-
деления выборочных значений от нормально-
го – с помощью теста Манна–Уитни (MW).
Для выявления эффектов функциональной

пробы с закрыванием глаз по всей группе ис-
пытуемых и для каждой из двух групп по от-
дельности при нормальном распределении
показателей спектральных мощностей ис-
пользовали однофакторный дисперсионный
анализ с коррекцией множественных сравне-
ний по методу Тьюки для всех пар из трех со-
стояний. При распределениях показателей
спектральных мощностей, отличных от нор-
мального, с той же целью был применен не-
параметрический метод Фридмана (Fr) с кор-
рекцией для множественных сравнений по
методу Данна. Для отдельных сравнений
между различными состояниями (ОГ1-ЗГ,
ОГ2-ЗГ, ОГ1-ОГ2) был применен непарамет-
рический метод анализа Уилкоксона (Wil)
для парных сравнений по всем отведениям
ЭЭГ.

Для выявления взаимосвязей спектраль-
ных мощностей ЭЭГ в отдельных отведениях
с результативностью БОС-ЭМГ-тренингов
были вычислены матрицы парных коэффи-
циентов корреляции (КК) с применением па-
раметрического или непараметрического ме-
тода корреляционного анализа, в зависимо-
сти от характера распределения данных:
Пирсона или Спирмена – для нормального
и ненормального распределений, соответ-
ственно. Считались значимыми КК с веро-
ятностью p < 0.05 (без поправки на множе-
ственность сравнений). Кроме того, были
рассчитаны коэффициенты множественной
корреляции между результативностью на от-
дельном этапе тренингов и совокупностью
значений спектральных мощностей по всем
8 отведениям ЭЭГ с применением множе-
ственного регрессионного анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

По результатам БОС-ЭМГ-тренингов ис-
пытуемые каждой диады были отнесены к од-
ной из двух групп: “победители” или “проиг-
равшие”, – в зависимости от того, у кого из
них в паре длительности удержания столбика
в диапазоне “Отлично” на этапах совместной
деятельности были более чем на 2% выше или
ниже, соответственно. В случае “ничьи” оба
испытуемых относились к группе “победите-
ли”. Среди 13 пар юношей “ничья” была
только в одной. Таким образом, было выде-
лено две группы: “Победители” (n1 = 14) и
“Проигравшие” (n2 = 12). У “победителя” в
слабой паре значение результативности мог-
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ло быть ниже, чем у “проигравшего” в силь-
ной диаде.

На рис. 1 представлен график изменений
результативности групп на всех этапах обсле-
дований. Выявлено, что по показателю вре-
мени удержания высоты столбика в целевом
диапазоне “Отлично” в % от длительности
выполнения теста результативность на тре-
тьем индивидуальном этапе обучения была
достоверно выше у юношей-“победителей”
(t(25) = 2.18, p = 0.039). У “победителей” по
сравнению с “проигравшими” достоверно
выше были максимальное (t(25) = 2.81, p =
= 0.009) и среднее (t(25) = 2,21, p = 0.036) зна-
чения результативности за все три этапа обу-
чения, а также была более высокой результа-
тивность при последующей конкуренции
(t(25) = 3.85, p = 0.0008).

Далее был проведен анализ различий ха-
рактеристик спектральных мощностей в те-
та- и альфа-диапазонах частот ритма фоно-
вых ЭЭГ в состояниях с открытыми (ОГ1,
ОГ2) и закрытыми глазами (ЗГ) между двумя
группами испытуемых, а также динамики из-
менений на этапах функциональной пробы
внутри каждой из групп. Проверка нормаль-
ности распределений показателей спектраль-
ных мощностей по различным отведениям
показала, что в абсолютных значениях они не
соответствуют критериям нормального рас-
пределения, поэтому для межгрупповых и
внутригрупповых сравнений СМ ритмов ЭЭГ
были применены непараметрические стати-
стические критерии. Значения СМ% от
общего диапазона частот (4–45 Гц) были рас-
пределены нормально, что позволило приме-
нить при их анализе параметрические стати-
стические методы.

В фоновом состоянии ОГ1 достоверных
различий в значениях СМ тета-ритма между
группами суммарно и по отведениям не вы-
явлено. В состоянии с закрытыми глазами у
испытуемых группы проигравших по сравне-
нию с группой победителей были достоверно
выше абсолютные значения СМ тета-ритма
по всем отведениям суммарно, а также по
следующим отдельным отведениям: цен-
тральным (C1, C2) и затылочным (O1, O2) в
зонах обоих полушарий и в левой височной
(T3) области коры (табл. 1). На рис. 2 пред-
ставлены результаты непараметрических
межгрупповых и внутригрупповых парных
сравнений СМ тета-ритма ЭЭГ в состояниях
с открытыми (ОГ1, ОГ2) и закрытыми глаза-

ми (ЗГ) у испытуемых групп победителей и
проигравших.

Однофакторный дисперсионный анализ
динамики показателей СМ тета-ритма ЭЭГ в
последовательных трех состояниях (ОГ1, ЗГ,
ОГ2) продемонстрировал достоверные изме-
нения в каждой из двух групп испытуемых. У
испытуемых группы победителей суммарный
эффект изменений на этапах функциональ-
ной пробы (ОГ1-ЗГ-ОГ2) СМ тета-ритма был
достоверен согласно непараметрическому
сравнению по тесту Фридмана (Fr = 16.00, p <
< 0.0001). Множественные (с коррекцией по
методу Данна) и парные (по тесту Уилкоксо-
на) сравнения выявили достоверное более
низкие СМ тета-ритма по всем отведениям

Рис. 1. Результативность БОС-ЭМГ-тренингов
в группах “победителей” и “проигравших”
юношей – % времени удержания высоты “стол-
бика” на целевом уровне “Отлично” от общей
длительности тренингов на этапах обследова-
ний: 1, 2 и 3 – сеансы обучения, “Макс” – мак-
симальное значение из 3-х сеансов обучения,
“Ср” – среднее значение за эти сеансы обуче-
ния, “Конкур” – выполнение тренинга в кон-
тексте конкуренции в паре, “Кооп” – коопера-
тивное выполнение тренинга в диаде с обратной
связью от индивидуальных действий. * – досто-
верность различий p < 0.05; ** – достоверность
различий p < 0.01.
Fig. 1. The effectiveness of BFB-EMG trainings for
groups of “winners” and “losers”. On the ordinate
axis – % of the time the “column” height is kept at
the target level “Excellent” from the total duration of
trainings. 1, 2 and 3 – training sessions, “Макс” –
the maximum value for 1–3 training sessions,
“Ср” – the average value for 1–3 training sessions,
“Конкур” – training in the competition context in a
pair, “Кооп” – cooperative context n of training
with feedback from individual actions. * – reliability
of differences p < 0.05; ** – reliability of differences
p < 0.01.
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суммарно в состоянии ЗГ по сравнению с
ОГ1 и с ОГ2 (Wil = –36; p = 0.0078, в обоих
сравнениях).

Результаты ANOVA СМ% тета-ритма в
группе победителей выявили значимые эф-
фекты следующих факторов, характеризуе-
мые высокими величинами PES: этапов
функциональной пробы (F(2, 26) = 25.85, p <
< 0.0001, PES = 0.767), отведений (F(7, 91) =
= 6.69, p < 0.0001, PES = 0.577) и их взаимо-
действия (F(14, 182) = 3.129, p = 0.0002, PES =
= 0.194). Множественные парные сравнения
(с поправкой по методу Тьюки) выявили у
группы победителей достоверное снижение
между состоянием ЗГ и обоими этапами с от-
крытыми глазами (ОГ1 и ОГ2, p < 0.0001).
Дальнейшие множественные сравнения по
отведениям ЭЭГ в трех состояниях показали
достоверные (p < 0.05) снижения СМ% тета-

ритма в обеих фронтальных (F3; F4), правой
центральной (С4), левых височной (Т3) и за-
тылочной (О1) областях. В этой группе не
выявлено различий между двумя этапами с
открытыми глазами (ОГ1-ОГ2). Следова-
тельно, в группе победителей, после значи-
тельного снижения показателей спектраль-
ных мощностей тета-ритма в большинстве
отведений в состоянии с закрытыми глазами
относительно ОГ1, при ОГ2 они вновь воз-
растали до первоначальных уровней.

Непараметрический анализ (по методу
Фридмана) динамики изменений значений
абсолютных СМ тета-ритма у испытуемых
группы проигравших выявил достоверность
различий между тремя этапами функцио-
нальной пробы ОГ1, ЗГ и ОГ2 (Fr = 10.75, p =
= 0.0024). Парные различия не наблюдались
между ОГ1 и ЗГ, но обнаружено достоверное

Таблица 1. Результаты статистического непараметрического межгруппового анализа различий спектральных
мощностей в тета (θ 4–8 Гц) и альфа2 (α2 10–13 Гц) диапазонах частот ЭЭГ у испытуемых групп “Победителей”
и “Проигравших” в состоянии оперативного покоя с закрытыми глазами. Представлены значения медианы и
квартили (Q25% и Q75%) суммарно по всем и отдельным отведениям. * – p < 0.1; ** – p < 0.05; *** – p < 0.01
Table 1. The results of statistical nonparametric intergroup analysis of differences in spectral powers in theta (θ 4–8 Hz)
and alpha 2 (α2 10–13 Hz) EEG frequency ranges in subjects of “Winners” and “Losers” groups in a state of operative rest
with closed eyes. The median and quartile (Q25% and Q75%) in total for all and individual areas of the cortex are presented.
* – p < 0.1; ** – p < 0.05; *** – p < 0.01

Ритм ЭЭГ Отв.

СМ
Медиана (Q25%; Q75%)

в группах
Критерии по методу Манна–Уитни

победители
(n = 14)

проигравшие
(n = 12)

Z U p

θ

По всем 16.89 (12.04; 35.18) 37.35 (20.87; 52.78) –1.78 53 0.074 *
F3 26.95 (14.53; 43.20) 35.09 (17.38; 57.53) –1.39 61 0.167 –
F4 20.77 (14.71; 45.53) 36.98 (20.83; 55.66) –1.05 68 0.300  –
C3 13.79 (10.37; 22.94) 31.51 (22.63; 49.31) –1.78 53 0.075 *
C4 10.80 (8.97; 32.21) 32.35 (21.95; 40.98) –2.17 45 0.028 **
T3 19.39 (13.54; 29.05) 36.93 (22.18; 40.05) –1.83 52 0.067 *
T4 14.55 (12.15; 30.45) 21.14 (14.16; 46.85) –1.15 66 0.256 –
O1 13.61 (9.06; 28.52) 42.32 (15.17; 58.47) –2.42 40 0.014 **
O2 13.87 (10.17; 28.59) 43.61 (20.25; 61.00) –2.42 40 0.014 **

α2

По всем 57.17 (30.21; 86.50) 37.94 (26.82; 58.51) 3.11 32 <0.001 ***
F3 52.37 (30.42; 84.92) 33.34 (23.85; 55.54) 1.561 56 0.098 *
F4 54.85 (32.76; 82.02) 33.20 (25.49; 50.52) 1.757 54 0.079 *
C3 56.12 (33.76; 88.28) 42.57 (30.97; 66.02) 0.634 77 0.526 –
C4 62.60 (20.36; 87.06) 37.56 (25.07; 59.56) 1.683 55 0.088 *
T3 56.01 (28.96; 85.82) 34.47 (21.80; 49.95) 1.757 54 0.079 *
T4 49.05 (22.99; 68.36) 35.18 (20.19; 44.06) 1.415 61 0.157 –
O1 65.83 (30.14; 90.58) 51.09 (36.87; 83.73) 0.195 86 0.845 –
O2 64.53 (30.73; 98.22) 56.38 (35.49; 82.58) 0.514 74 0.607 –
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снижение СМ тета-ритма при ОГ2 относи-
тельно ЗГ (Wil p = 0.0234) и ОГ1 (Wil p =
= 0.0078). Дисперсионный ANOVA СМ% те-
та-ритма у испытуемых группы проигравших
выявил суммарное и с высокой мощностью
эффектов достоверное влияние факторов
этапов (F(2, 22) = 10.22, p = 0.0007, PES =
= 0.552), отведений (F(7, 77) = 4.231; p =
= 0.0005, PES = 0.560) и их взаимодействие
(F(14, 154) = 5.774, p < 0.0001, PES = 0.344).
Парные множественные сравнения показали
достоверно меньшие значения СМ% тета-
ритма при ЗГ относительно ОГ2 (t(11) =
= 3.406; p = 0.0059). Достоверное (p < 0.05)
снижение СМ% тета-ритма ЭЭГ в состоянии
ЗГ по сравнению с ОГ1 и ОГ2 обнаружено в
зрительных (О1, О2) и фронтальных (F3, F4)
отведениях обоих полушарий. Таким обра-
зом, у испытуемых группы проигравших на-
блюдались иная динамика и менее значимые
изменения СМ тета-ритма ЭЭГ на этапах
функциональной пробы с закрыванием глаз.

Уровни СМ всего диапазона альфа-ритма
ЭЭГ у испытуемых группы победителей были
достоверно выше, чем в группе проигравших,
суммарно по всем отведениям на трех этапах
функциональной пробы: ОГ1 (U(MW) = 5;
p = 0.003), ЗГ (U(MW) = 11; p = 0.028) и
ОГ2(U(MW) = 4; p = 0.002). Множественные
сравнения СМ% всего диапазона альфа-рит-
ма ЭЭГ в состоянии покоя с закрытыми гла-
зами по отведениям (с коррекцией по методу
Холма–Шидака) выявило, что достоверно
выше значения у юношей группы “победите-
лей” по сравнению с “проигравшими”, в ви-
сочных областях (Т3: t(25) = 2.14, p = 0.042;
Т4: t(25) = 2.19, p = 0.038) и в правых централь-
ной (С4: t(25) = 2.49, p = 0.019) и затылочной
(О2: t(25) = 1.73, p = 0.091) зонах коры.

Далее был проведен межгрупповой и внут-
ригрупповой анализ СМ отдельно в поддиа-
пазонах 1 (8–10 Гц) и 2 (10–13 Гц) альфа-рит-
ма на трех этапах функциональной пробы.
Значения СМ альфа1-ритма суммарно и по
отведениям достоверно не различались меж-
ду группами испытуемых победителей и про-
игравших на этапах обследований. Согласно
однофакторному анализу по методу Фридма-
на, в обеих группах достоверны изменения
между этапами функциональной пробы ОГ1-
ЗГ-ОГ2 (p < 0.0001, Fr = 14.25 и Fr = 16.00 в
группах победителей и проигравших, соот-
ветственно). Однако выявились различные
динамики изменений СМ альфа1-ритма в
этих группах. У испытуемых группы победи-

телей СМ альфа1 достоверно снижалась
только на этапе ОГ2, по сравнению с ЗГ
(Wil = –36, p = = 0.0078). У испытуемых груп-
пы проигравших увеличение СМ альфа1 бы-
ло достоверно выше на этапе ЗГ по сравне-
нию с ОГ1 и ОГ2 (Wil = –32, p = 0.008, при
обоих парных сравнениях).

Обнаружены межгрупповые различия СМ
в альфа2-диапазоне ЭЭГ, которые вырази-
лись в достоверно больших значениях у ис-
пытуемых группы победителей по сравнению
с проигравшими при ЗГ во фронтальных (F3,
F4), правой центральной (С4) и левой височ-
ной (Т3) зонах коры (табл. 1). Повышение

Рис. 2. Результаты межгруппового и внутриг-
руппового анализа различий рангов спектраль-
ных мощностей тета-ритма ЭЭГ (4–8 Гц) на
этапах с открытыми (ОГ1, ОГ2) и закрытыми
глазами (ЗГ) у испытуемых групп победителей и
проигравших. Границы боксов соответствуют
квартилям Q25% и Q75%. Линии внутри бокса –
медианы, точки в боксе – средние, верхнее и
нижнее отклонения – максимальные и мини-
мальные значения. ++ – достоверность (p < 0.05)
межгрупповых различий по методу Манна–Уитни;
** – достоверность (p < 0.05) внутригрупповых
парных отличий по методу Уилкоксона.
Fig. 2. The results of the intergroup and intragroup
analysis of the differences in the spectral powers of
the theta rhythm of the EEG (4–8 Hz) at the stages
with open (ОГ1, ОГ2) and closed eyes (ЗГ) in the
groups of winners and losers. The boundaries of the
boxes correspond to the quartiles Q25% and Q75%.
The lines inside the box are the medians, the points
in the box are the averages, the upper and lower de-
viations are the maximum and minimum values. The
reliability of intergroup difference according to the
Mann–Whitney method: ++ – p < 0.05; the reliabil-
ity of intra-group paired differences according to the
Wilcoxon method: ** – p < 0.05.
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значений СМ альфа2-ритма в состоянии ЗГ
относительно ОГ1 и ОГ2 у испытуемых-побе-
дителей достоверно и почти в два раза превы-
шал его рост у проигравших испытуемых,
суммарно по всем отведениям (U(MW) = 11;
p = 0.028) (рис. 3). Результаты однофакторно-
го анализа по Фридману свидетельствуют о
достоверных различиях СМ альфа2-ритма
между этапами функциональной пробы в
обеих группах (у победителей: Fr = 10.8, p =
= 0.0045; у проигравших: Fr = 10.5, p =
= 0.0052). В группе победителей при множе-

ственных парных сравнениях (с коррекцией
по методу Данна) выявлена достоверная раз-
ница между состоянием ЗГ и ОГ2 (p = 0.0031),
а у проигравших – между ЗГ и ОГ1 (p = 0.043),
ЗГ и ОГ2 (p = 0.0066). Таким образом, анализ
показателей СМ альфа2-ритма ЭЭГ в двух
группах на этапах функциональной пробы с
закрыванием и открыванием глаз показал,
что в группе победителей более выражен рост
его мощности при ЗГ относительно этапов
ОГ, по сравнению с испытуемыми из проиг-
равшей группы. В большей степени межгруп-
повые различия в увеличении альфа2-актив-
ности при закрывании глаз характерны для
фронтальных и височных зон коры.

Далее нами был проведен корреляцион-
ный анализ взаимосвязей показателей ре-
зультативности БОС-ЭМГ-тренингов с по-
казателями СМ тета- и альфа-ритмов ЭЭГ,
результаты которого приведены в таблицах 2
и 3 соответственно. Обнаружено, что все ко-
эффициенты корреляции (КК) между харак-
теристиками СМ% тета-ритма отдельных от-
ведений и результативностью испытуемых
при выполнении тренингов в различных со-
циальных контекстах отрицательные. Следо-
вательно, чем выше были СМ% тета-ритма
фоновых ЭЭГ у испытуемых в состоянии по-
коя с закрытыми глазами, тем ниже у них по-
казатели результативности при последующих
БОС-ЭМГ-тренингах. Достоверные множе-
ственные корреляции между совокупностями
показателей СМ тета-ритма всех 8 отведений
выявлены с результативностями при 2-м и 3-м
индивидуальном БОС-ЭМГ-тренингах, их
максимальным и средними значениями за
все три этапа индивидуального обучения, а
также с результативностью при кооперации.
Всего достоверных парных корреляционных
связей по данным таблицы 2 обнаружено 31.
Из них наибольшее количество достоверных
коэффициентов корреляций выявлено для по-
казателей средней (n = 7) и максимума (n = 6)
результативности при обучении. По отведе-
ниям ЭЭГ максимальное число достоверных
корреляционных связей обнаружено для ле-
вой затылочной зоны (n = 6), для левых лоб-
ных и височных (по n = 5). Обращает на себя
внимание преобладание достоверных корре-
ляционных связей результативности с тета-
активностью левополушарных зон над пра-
вополушарными, по суммарному соотноше-
нию равное 20 : 11.

Успешность БОС-ЭМГ-тренинга при
конкуренции имела 4 отрицательные корре-

Рис. 3. Относительные суммарные разницы
спектральных мощностей альфа2-ритма ЭЭГ
между этапами функциональной пробы с от-
крытыми (ОГ1, ОГ2) и закрытыми глазами (ЗГ)
у групп победителей и проигравших. Границы
боксов соответствуют квартилям Q25% и Q75%.
Линия внутри бокса – медиана, точка в боксе –
среднее, верхнее и нижнее отклонения – мак-
симальное и минимальное значения соответ-
ственно. Достоверности внутригрупповых пар-
ных различий между этапами по методу Уил-
коксона: ** – p < 0.05, *** – p < 0.01.
Достоверности межгрупповых различий на
отдельных этапах по методу Манна–Уитни:
++ – p < 0.05, +++ – p < 0.01.
Fig. 3. The relative total differences in the spectral
powers of the alpha-2 EEG rhythm between the
stages of the functional test with open (ОГ1, ОГ2)
and closed eyes (ЗГ) in the groups of winners and
losers. The boundaries of the boxes correspond to
the quartiles Q25% and Q75%. The line inside the
box is the median, the point in the box is the average,
the upper and lower deviations are the maximum
and minimum values, respectively. The reliability of
intra-group paired differences between stages ac-
cording to the Wilcoxon method: ** – p < 0.05,
*** – p < 0.01. The reliability of intergroup differenc-
es at individual stages according to the Mann–Whitney
method: ++ – p < 0.05, +++ – p < 0.01.
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ляционные связи со СМ% тета-ритма в со-
стоянии с закрытыми глазами в затылочных
зонах коры обоих полушарий, в левых фрон-
тальной и височной областях. Результатив-
ность в условиях кооперации отрицательно
коррелировала со СМ% тета-ритма большин-
ства отведений (6 из 8), кроме правых височ-
ной и центральной.

Таким образом, можно сделать заключение,
что высокий уровень спектральной мощности
тета-ритма фоновой ЭЭГ и его незначительное
снижение в состоянии с закрытыми глазами
могут являться отрицательно-взаимосвязан-
ными прогностическими критериями резуль-
тативности последующего сенсомоторного ин-
дивидуального обучения, а также более низкой
успешности при конкуренции и кооперации
юношей в диадах.

Результаты корреляционного анализа вза-
имосвязей между СМ% альфа-ритма ЭЭГ с

ЗГ в различных отведениях и результативно-
стью БОС-ЭМГ-тренингов в индивидуаль-
ном и совместном контекстах деятельности
приведены в таблице 3. Число достоверных
КК (n = 13) между результативностью и спек-
тральной мощностью альфа-ритма ЭЭГ с ЗГ
меньше количества вышеописанных коэф-
фициентов корреляции с тета-ритмом в том
же состоянии (табл. 2). Они все положитель-
ные и относятся к взаимосвязям между СМ%
альфа-ритма в височных (Т3, Т4) и затылоч-
ных (О1, О2) отведениях и результативно-
стью индивидуального выполнения 1–2
БОС-ЭМГ-тренингов, что отражается также
на достоверных корреляционных взаимосвя-
зях со средней и максимальной результатив-
ностью за все три тренинга на этапе обуче-
ния. Не обнаружено достоверных корреляци-
онных связей между показателями СМ%
альфа-ритма ЭЭГ с ЗГ и результативностью

Таблица 2. Корреляционная матрица взаимосвязей между относительной спектральной мощностью тета-ритма
фоновых ЭЭГ в состоянии с закрытыми глазами у всех испытуемых юношей и показателями их результативно-
сти при выполнении БОС-ЭМГ-тренингов при индивидуальном обучении, конкуренции и кооперации. Пред-
ставлены значения достоверных парных коэффициентов корреляции по Пирсону (p < 0.05, без поправки на мно-
жественность сравнений), множественные коэффициенты корреляции (МнКК) и уровни их значимости (р). В
нижней строке и правом столбце показано суммарное количество (СК) выявленных достоверных парных коэф-
фициентов корреляции по столбцам (отведения ЭЭГ) и строкам (показатели результативности) соответственно
Table 2. Correlation matrix of relationships between the relative spectral power of the theta rhythm of background EEGs in
the state with closed eyes in all young men tested and their performance indicators when performing BFB-EMG trainings
in individual training, competition and cooperation. The values of reliable Pearson pair correlation coefficients (p < 0.05,
without correction for multiple comparisons), multiple correlation coefficients (MnKK) and their significance levels (p)
are presented. The lower row and the right column show the total number (SC) of detected reliable correlation coefficients
for columns (EEG leads) and rows (performance indicators), respectively

Этапы БОС-
ЭМГ-тренингов

Отведения Мн.
КК СК

F3 F4 C3 C4 T3 T4 O1 O2

Индивидуальное 
обучение 1

–0.424
p = 0.039

– – – –0.512
p = 0.011

– –0.488
p = 0.015

–0.462
p = 0.023

– 4

Индивидуальное 
обучение 2

– – –0.474
p = 0.019

–0.419
p = 0.042

– – –0.477
p = 0.018

–0.500
p = 0.013

0.722
р = 0.067

4

Индивидуальное 
обучение 3

– –0.431
p = 0.036

– – – – – – 0.729
р = 0.058

1

Максимум
при обучении

–0.444
p = 0.030

–0.441
p = 0.031

–0.451
p = 0.027

–0.405
p = 0.049

–0.499
p = 0.013

– –0.476
p = 0.019

– 0.760
р = 0.030

6

Среднее
при обучении

–0.441
p = 0.031

–0.436
p = 0.033

–0.452
p = 0.027

–0.443
p = 0.030

–0.538
p = 0.007

– –0.548
p = 0.006

–0.526
p = 0.008

0.726
р = 0.064

7

Конкуренция –0.417
р = 0.043

– – – –0.614
p = 0.001

– –0.482
p = 0.017

–0.416
p = 0.043

– 4

Кооперация –0.529
p = 0.008

–0.531
p = 0.008

–0.412
p = 0.045

– –0.655
p = 0.001

– –0.492
p = 0.015

– 0.770
р = 0.020

5

Суммарное 
количество (СК)

5 4 4 3 5 0 6 4 (5) 31
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испытуемых при конкуренции в диадах. Зна-
чения СМ% альфа-ритма ЭЭГ в фоновом со-
стоянии с закрытыми глазами в височных
(Т3, Т4) зонах коры достоверно положитель-
но коррелировали с результативностью БОС-
ЭМГ-тренинга в условии кооперативных
действий испытуемых в паре. При этом выяв-
лена достоверная множественная корреля-
ция результативности при кооперации с со-
вокупностью спектральных мощностей всех
отведений. Асимметрия количества досто-
верных КК между СМ% альфа-ритма право-
и левополушарных отведений и результатив-
ностью не выявлена. Таким образом, бóль-
шая активация альфа-ритма ЭЭГ в состоянии
с закрытыми глазами в височных и затылоч-
ных областях коры была взаимосвязана с бо-
лее высокой последующей результативно-
стью БОС-ЭМГ-тренингов при обучении и
совместной кооперативной, но не конку-
рентной деятельности.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Результаты проведенного исследования

свидетельствуют о том, что у группы победи-
телей снижение тета-ритма ЭЭГ в состоянии с

закрытыми глазами существенно выраженнее,
чем в группе проигравших, в большинстве за-
регистрированных областей коры. У испыту-
емых из группы проигравших в состоянии с
закрытыми глазами остаются на достаточно
высоких уровнях спектральные мощности те-
та-ритма ЭЭГ во фронтальных, височных и
центральных зонах коры.

Полученные нами данные сопоставимы с
результатами ряда исследований, в частности
с работой Станковой и Шеповальникова
(2018), в которой выявлено, что спектральная
мощность и индекс колебаний α- и θ-диапа-
зона в левом средневисочном отведении ЭЭГ
коррелировали с точностью последующего
выполнения “Корректурной пробы Бурдона”.
Увеличение спектральной мощности θ-диапа-
зона, наряду со снижением α-индекса ЭЭГ,
приводило к возрастанию количества оши-
бок, допущенных при выполнении этого те-
ста. Аналогичные результаты получены в ис-
следовании взаимосвязей ритмов ЭЭГ в состо-
янии покоя с показателями результативности
выполнения задания go/no-go, в котором ис-
пытуемым необходимо было реагировать на
один стимул, подавляя ответ на другой. В част-

Таблица 3. Корреляционная матрица взаимосвязей между относительной спектральной мощностью альфа-рит-
ма ЭЭГ в состоянии с закрытыми глазами у всех испытуемых юношей и показателями результативности при вы-
полнении БОС-ЭМГ-тренингов при индивидуальном обучении, конкуренции и кооперации. Форма и обозна-
чения как в табл. 2
Table 3. Correlation matrix of relationships between the relative spectral power of the alpha rhythm of the EEG in the state
with closed eyes in all the young men tested and their performance indicators when performing BOS-EMG trainings in in-
dividual training, competition and cooperation. The form of the content and notation as in Table 2

Этапы БОС-
ЭМГ-тренингов

Отведения Мн.
КК СК

F3 F4 C3 C4 T3 T4 O1 O2

Индивидуальное 
обучение 1

– – – – – 0.406
p = 0.049

0.4098
p = 0.047

– – 2

Индивидуальное 
обучение 2

– – – – – 0.412
p = 0.045

0.595
p = 0.002

0.501
p = 0.013

– 3

Индивидуальное 
обучение 3

– – – – – – – – – 0

Максимум
при обучении

– – – – 0.411
p = 0.046

0.472
p = 0.020

– – – 2

Среднее
при обучении

– – – – 0.433
p = 0.035

0.479
p = 0.018

0.514
p = 0.010

0.461
p = 0.023

– 4

Конкуренция – – – – – – – – – 0

Кооперация – – – – 0.4126
p = 0.045

0.4782
p = 0.018

– – 0.743
р = 0.044

2

Суммарное коли-
чество связей (СК)

0 0 0 0 3 5 3 2 (1) 13
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ности, выявлена противоположная связь
мощности тета-ритма ЭЭГ с точностью дея-
тельности (Karamacoska et al., 2018).

Результаты проведенного исследования
свидетельствуют о том, что более высокие
уровни спектральной мощности альфа-ритма
фоновой ЭЭГ в состоянии покоя с закрыты-
ми глазами, особенно в альфа2-поддиапазоне
частот (10–13 Гц), характерны для группы
испытуемых с высокой результативностью
последующей индивидуальной, соревнова-
тельной и кооперативной совместной дея-
тельности. Полученные данные схожи с ре-
зультатами ряда работ, в которых показана
положительная связь между усилением
спектральной мощности альфа-ритма ЭЭГ
в состоянии покоя и эффективностью вы-
полнения последующих задач. В исследова-
нии Коробейниковой И.И. с соавторами
(Коробейникова и др., 2021) показано, что
СМ альфа-ритма в фоновых состояниях с за-
крытыми и открытыми глазами были выше у
группы испытуемых с последующей высо-
кой результативностью выполнения задачи
“n-back”. Кроме того, в этой же работе про-
демонстрировано, что фотостимуляция с ча-
стотой 10 Гц альфа-диапазона оказывает по-
ложительное воздействие на успешность дея-
тельности испытуемых с исходно более
низкими уровнями результативности и спек-
тральной мощности альфа-ритма ЭЭГ. В дру-
гом исследовании также обнаружены поло-
жительные корреляции между увеличением
альфа-мощности в диапазоне 9.5–10.5 Гц с
параллельным снижением мощности дельта-
тета-ритмов (0.5–5 Гц) и укорочением време-
ни реакции, меньшим количеством ошибок
при обнаружении стимулов (Lockley et al.,
2006). Обнаружены взаимосвязи характери-
стик альфа-ритма ЭЭГ в состоянии покоя,
особенно в высокочастотном альфа2-диапа-
зоне ЭЭГ, с когнитивными способностями
испытуемых, в частности с характеристиками
рабочей, кратковременной или долговремен-
ной памяти (Prat et al., 2016; Mahjoory et al.,
2019). Показано, что мощности различных
диапазонов ЭЭГ в покое могут быть предик-
тами последующих когнитивных функций, в
частности, выявлена положительная корре-
ляция мощности альфа2-диапазона ритма
ЭЭГ с показателями эпизодической памяти,
ассоциативного обучения и скорости обра-
ботки информации, в отличие от отрицатель-
ных связей мощности альфа1-диапазона у
людей с психическими расстройствами (Sargent

et al., 2021). Более конкретные взаимосвязи
различных поддиапазонов альфа-ритма ЭЭГ в
состоянии покоя выявлены Крижановским с
соавторами (2009): при выполнении сенсо-
моторных заданий результативность была
связана с высоким уровнем α2-активности в
полосе частот 11.52–12.11 Гц в левом темен-
ном и правых теменном, затылочном и ви-
сочном отведениях; а успешность и сенсомо-
торного, и мнемонического тестов коррели-
ровала с мощностью альфа-колебаний ЭЭГ в
диапазоне 9.5–10.5 Гц в левом лобном отве-
дении.

Считается, что для достижения успешно-
сти при социальных конкурентных взаимо-
действиях большую роль играют личностные
характеристики, отражающие соотношение
между поведенческими системами актива-
ции (BAS – Behavioral Activation System) и
торможения (BIS – Behavioral Inhibition Sys-
tem) (Balconi, Pagani 2014). Согласно теории
систем активации/торможения поведения, у
людей может преобладать одна из них: либо
стремление к избеганию неудач (BIS), либо
направленность индивида на получение воз-
награждения – BAS (Carver, White, 1994). Об-
наружено, что при выполнении диадических
соревновательных тестов для участников с
более высоким уровнем показателей пове-
денческой активации BAS в большей степени
было характерно увеличение альфа-активно-
сти в левой префронтальной области, а также
более высокие показатели рангового воспри-
ятия и последующей соревновательной ре-
зультативности (Balconi, Vanutelli, 2016).

Обосновано представление о том, что бо-
лее высокая альфа-активность ЭЭГ означает
бóльшую готовность альфа-системы к обра-
ботке информации, не являясь лишь марке-
ром когнитивной инактивности или тормо-
жения внимания и областей коры, не относя-
щихся к задаче (Knyazev et al., 2006). Это
мнение подтверждено в исследовании с од-
новременной регистрацией электроэнцефа-
лограмм и фМРТ-активности мозговых
структур испытуемых в состоянии покоя
(Sadaghiani et al., 2010). В этой работе выявле-
но, что активность цингулоинсулярно-талами-
ческой сети, включающей дорсальную перед-
нюю поясную извилину, передний островок,
переднюю префронтальную кору и таламус,
положительно коррелирует с глобальной мощ-
ностью высокочастотного (10–12 Гц) альфа2-
диапазона ЭЭГ. При этом мощность этого
диапазона отрицательно коррелировала с
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активностью структур дорсальной сети вни-
мания. Sadaghiani с соавт. (2010) полагают,
что активность цингулоинсулярно-талами-
ческой сети, посредством реверберации аль-
фа-осцилляций, поддерживает состояние то-
нической “бдительности”, неизбирательной
готовности к восприятию и действиям. Ранее
было показано, что активность этой сети спо-
собствует улучшению выполнения перцептив-
ных задач и ее активность в предстимульные
периоды является прогностическим призна-
ком результативности (Sadaghiani et al., 2009).

В проведенном нами исследовании обра-
щает на себя внимание тот факт, что число
достоверных межгрупповых различий и кор-
реляционных связей с результативностью
значительно более выражено для тета-ритма
ЭЭГ. Различия тета-ритма между победите-
лями и проигравшими генерализованы по
большинству зарегистрированных отведе-
ний. Достоверные корреляционные связи те-
та-ритма ЭЭГ с результативностью ассимет-
ричны, с 2-кратным преобладанием их числа
для зон коры левого полушария над правым.
Тогда как достоверные корреляционные вза-
имосвязи мощности альфа-ритма с результа-
тивностью выявлены в симметричных височ-
ных и зрительных областях коры.

Показано, что межполушарная фронталь-
ная асимметрия и спектральные мощности
по срединному отведению тета- и альфа-рит-
мов ЭЭГ могут с высокой вероятностью диф-
ференцировать валентность, силу и специ-
фику эмоциональных возбуждений (Balconi,
Mazza, 2010; Zhao et al., 2018; Cao et al., 2020).
Правостороннее усиление фронтальной альфа-
активности было характерно для отрицательно
окрашенных эмоций, а левосторонее – для по-
ложительных (Balconi, Mazza 2010). В этом же
исследовании у участников с более высокими
показателями системы поведенческого тор-
можения (BIS) была большая альфа-актива-
ция правого полушария при отрицательных
эмоциях, а у испытуемых с характеристиками
системы поведенческой активации (BAS) бы-
ла более выраженной левосторонняя актива-
ция при положительных эмоциях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Совокупность результатов проведенного

нами исследования свидетельствуют о том,
что показатели спектральной мощности тета-
и альфа-ритмов ЭЭГ в состоянии покоя при
функциональной пробе с закрыванием глаз

различаются у групп испытуемых, которые в
дальнейшем при совместной деятельности
демонстрировали разную результативность вы-
полнения тренингов в соревновательном и ко-
оперативном контекстах в диадах. Испытуемые
с высокой мощностью альфа2-ритма и с низ-
кой мощностью тета-ритма ЭЭГ в состоянии
покоя с закрытыми глазами в последующем
демонстрировали более высокую результа-
тивность БОС-ЭМГ-тренингов как в инди-
видуальном, так и в соревновательном кон-
тексте деятельности по сравнению с инди-
видами, у которых в пробе с закрыванием
глаз незначительно снижались спектральные
мощности тета-ритма и невыраженно увеличи-
валась альфа-активность. Показатели фоновых
значений спектральной мощности тета-ритма
ЭЭГ, особенно зон коры левого полушария,
коррелировали с показателями результативно-
сти выполнения сенсомоторноых тренингов в
индивидуальном и совместном контекстах дея-
тельности.
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THETA AND ALPHA BANDS SPECTRAL POWER OF RESTING-STATE EEG 
IN GROUPS WITH DIFFERENT EFFICIENCY OF JOINT ACTIVITY IN DIADS

E. P. Murtazinaa, # and Yu. A. Ginzburg-Shica

aAnokhin Institute of Normal Physiology, Moscow, Russia
#e-mail: e.murtazina@nphys.ru

The aim of the study was to compare the spectral characteristics of theta and alpha frequency bands
of the resting-state EEG between groups of subjects with different performance of subsequent joint
sensorimotor activity in dyads. The study involved 26 men who, in 13 pairs, performed “Columns”
trainings with biofeedback from EMG signals from the f lexor muscles of the leading hand. Accord-
ing to their performance, the subjects of each pair were assigned to one of 2 groups: “winners” or
“losers”. A higher spectral power of the theta rhythm of the EEG with closed eyes was found in the
group of “losers” in comparison with the group of “winners” in the frontal, central and temporal
zones of the cortex. The “winners” showed a higher level of spectral power of the EEG alpha
rhythm with the eyes closed, especially in the alpha-2 frequency range in all 8 zones. The effective-
ness of individual and joint training correlated negatively with the theta power and positively with
the power of the EEG alpha rhythms in the closed-eyed state.

Keywords: resting-state EEG, theta rhythm, alpha rhythm, sensorimotor test, joint activity, com-
petition, cooperation
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C ИНДУЦИРОВАННЫМИ ИЗМЕНЕНИЯМИ РИТМОВ ЭЭГ
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Изучена ассоциация полиморфизма rs1344706 гена ZNF804A с параметрами синхрониза-
ции/десинхронизации ритмов ЭЭГ при зрительном восприятии смысловой и бессмыслен-
ной вербальной информации у больных шизофренией и расстройствами шизофрениче-
ского спектра (n = 93) и психически здоровых испытуемых (n = 93). Установлено, что при
чтении вербальной информации вне зависимости от психического статуса у испытуемых с
генотипом АА синхронизация тета-ритма меньше, чем у носителей аллеля С. У здоровых
испытуемых – носителей генотипа АА, по сравнению с носителями варианта С, снижена
синхронизация тета-ритма в задних корковых областях левого полушария, а также отсут-
ствуют различия синхронизации гамма- и десинхронизации мю-ритмов при восприятии
смысловой и бессмысленной вербальной информацией. У пациентов – носителей вариан-
та АА, по сравнению с носителями варианта С, меньше степень десинхронизации мю-рит-
ма, что коррелирует с выраженностью речевых нарушений по шкале PANSS. Результаты
исследования свидетельствуют о модулирующем эффекте полиморфизма rs1344706 гена
ZNF804A на нейрофизиологические характеристики процесса чтения и его вкладе в вариа-
тивность клинически выраженных речевых нарушений.

Ключевые слова: ген ZNF804A, тета-ритм, гамма-ритм, мю-ритм, ЭЭГ, шизофрения, чтение
DOI: 10.31857/S0044467723010070, EDN: GJGLQN

Шизофрения – психическое расстрой-
ство, характеризующееся нарушениями ряда
когнитивных функций. Языковые дисфунк-
ции могут быть ключевой особенностью это-
го заболевания (de Boer et al., 2020). Извест-
но, что у пациентов с шизофренией отмеча-
ется значительный дефицит навыков чтения,
которые важны для нормального функцио-
нирования в повседневной жизни. В недав-
нем метаанализе (Vanova et al., 2021) показа-
ны множественные нарушения различных
аспектов чтения при шизофрении: снижение

скорости чтения, аномалии фонологической
обработки и понимания текста и другие.

Снижение навыков чтения у пациентов с
шизофренией может быть обусловлено дефи-
цитом на ранних этапах обработки вербаль-
ной информации (Revheim et al., 2014). С по-
мощью метода вызванных потенциалов было
продемонстрировано, что амплитуда компо-
нента Р100 меньше у больных шизофренией
по сравнению со здоровыми испытуемыми
как при чтении единичных слов (Стрелец
и др., 2012), так и при чтении отрывков текста

УДК 612.821+575.162

ФИЗИОЛОГИЯ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ (КОГНИТИВНОЙ) 
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(Dias et al., 2021), что может быть связано с
недостаточностью внимания. Компонент
вызванных потенциалов N170 ассоциируют с
активацией области зрительной формы слова
(Visual Word Form Area) (Dehaene, Cohen,
2011). Амплитуда этого компонента также
снижена при зрительном восприятии вер-
бальной информации у больных шизофрени-
ей (Стрелец и др., 2012). На выборке здоро-
вых испытуемых показан значимый эффект
полиморфизмов Val66Met и 5-HTTLPR на ха-
рактеристики компонентов Р100 и N170 при
чтении единичных слов (Голимбет и др.,
2016). Временное окно около 200 мс (соответ-
ствует вызванному потенциалу Р200) связано
с семантической обработкой информации.
Ранее было показано, что в этом временном
интервале выявляются нарушения и у боль-
ных шизофренией (Takashima et al., 2001).
Был также продемонстрирован эффект поли-
морфизма DRD2 C957T на амплитуду P200
при чтении слов у здоровых испытуемых. Но-
сители генотипа ТТ имели более высокие ам-
плитуды P200 по сравнению с носителями ал-
леля С, который ассоциируют с риском раз-
вития шизофрении (Golimbet et al., 2018).
Волну Р300 (временное окно около 300 мс)
рассматривают в качестве биомаркера нейро-
когнитивных изменений как у хронических
больных, так и при первом эпизоде шизофре-
нии, отмечена также ценность этого компо-
нента ВП для определения прогноза для па-
циентов (Tang et al., 2020). Сниженную по
сравнению со здоровыми испытуемыми ам-
плитуду компонента Р300 при шизофрении, в
том числе и на зрительные стимулы, отмеча-
ют многие исследователи (Ford, 1999; Jeon,
Polich, 2003 и др.). Р300 рассматривают как
промежуточный фенотип, или эндофенотип,
шизофрении, что, как следует из определения
понятия эндофенотип, указывает на его связь
с генетическими факторами, лежащими в ос-
нове этого заболевания Проведен ряд иссле-
дований по обнаружению ассоциированных с
Р300 генов. В метаанализе (Hederih et al.,
2021) показано, что аномалии характеристик
Р300 при шизофрении могут быть опосредова-
ны полиморфизмами rs1045642 в гене ABCB1,
rs4680 COMT, rs1625579 MIR137HG, rs1344706
ZNF804A.

В последние годы интерес исследователей
направлен на ген ZNF804A, расположенный
на хромосоме 2q32.1, который был идентифи-
цирован как первый ген, связанный с шизо-
френией, в полногеномном анализе ассоциа-

ций (GWAS от genome-wide association study)
(O’Donovan et al., 2008). По данным GWAS с
шизофренией ассоциирован полиморфизм
rs1344706, обусловленный заменой аденина
на цитозин (A\C) в интроне 2, а вариантом
риска является генотип АА (O’Donovan et al.,
2008). Этот полиморфизм также связан с тя-
жестью заболевания (обзор Chang et al., 2017).
Полиморфизм ZNF804A rs1344706 может так-
же ассоциироваться с заболеваниями, имею-
щими общую с шизофренией генетическую
основу. Например, показана связь ZNF804A с
дефицитом вербальных навыков при аутизме
(Anitha et al., 2014).

В исследовании на мышах выявлено, что
ген ZNF804A играет важную роль в когнитив-
ных и сенсомоторных функциях (Huang et al.,
2020). В работах с использованием фМРТ бы-
ло показано изменение активации и связности
ряда мозговых регионов как в состоянии спо-
койного бодрствования, так и при когнитив-
ной нагрузке у носителей аллеля А. У больных
шизофренией значительное снижение функ-
циональной связи в состоянии покоя между ле-
вым гиппокампом и правой дорсолатеральной
префронтальной корой, обнаруженное у гомо-
зигот по аллелю А ZNF804A rs1344706 (AA), ас-
социируется с худшими когнитивными пока-
зателями и тяжестью психоза (Zhang et al.,
2018). В другой работе аллель А rs1344706 как
у здоровых, так и у пациентов с шизофренией
был связан с измененной активацией в пра-
вой дорсолатеральной префронтальной коре
во время запоминания лиц (Linden et al.,
2013). Были представлены доказательства то-
го, что ZNF804A может играть роль в когни-
тивных процессах, имеющих отношение к
чтению и правописанию, и подчеркивается
фенотипическая сложность, которая может
быть связана с ZNF804A (Becker et al., 2012).
Кроме того, ZNF804A ассоциируется с про-
цессами семантической вербальной беглости
(Nicodemus et al., 2014).

В патофизиологии шизофрении централь-
ную роль могут играть аномалии осциллятор-
ной активности, так как нейронные колебания
являются фундаментальным механизмом уста-
новления точных временных соотношений
между реакциями нейронов, которые, в свою
очередь, важны для памяти, восприятия и со-
знания (Uhlhaas, Singer, 2015). В то же время
известно, что характеристики колебательной
активности в значительной степени являют-
ся наследуемыми (Smit et al., 2010 и др.),
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включая осцилляции, связанные с языком
(Araki et al., 2016).

Осцилляторная динамика сигнала ЭЭГ от-
ражает механизмы, посредством которых
мозг интегрирует различные типы информа-
ции о языке (например, фонологическую, ор-
фографическую, семантическую и синтакси-
ческую информацию), представленные в раз-
личных областях мозга (обзор Bastiaansen,
Hagoort, 2006). Показано, что пациенты с
шизофренией демонстрируют патологиче-
ские паттерны синхронизации/десинхрони-
зации как во время процесса лексического
кодирования, так и в период после кодирова-
ния практически во всех частотных диапазо-
нах (1–4, 8–12, 12–32, 32–48 Гц), а основны-
ми дисфункциональными областями при
этом являются затылочная и левая лобно-ви-
сочная доля (Xu et al., 2013). По мнению неко-
торых авторов изучение ритмической актив-
ности мозга предоставляет наилучший путь к
интерпретации языковых дефицитов при
шизофрении и их возможных связей с алле-
лями риска для этого заболевания (Murphy,
Benítez-Burraco, 2017). Одним из генов, ассо-
циированных со специфическими языковы-
ми нарушениями при шизофрении, может
быть ZNF804A (Murphy, Benítez-Burraco,
2018). Однако до настоящего времени моле-
кулярно-генетические основы параметров
аберрантной активности ЭЭГ при зритель-
ном восприятии вербальной информации у
больных шизофренией не исследовались.

Цель настоящего исследования – изуче-
ние ассоциации полиморфизма rs1344706 гена
ZNF804A с показателями синхронизации/де-
синхронизации ритмов ЭЭГ на разных этапах
восприятия смысловой и бессмысленной вер-
бальной информации у больных шизофренией
и расстройствами шизофренического спектра
и здоровых испытуемых в первые 400 мс по-
сле стимула.

МЕТОДИКА
Выборку испытуемых составили психиче-

ски здоровые люди (n = 93) и больные шизо-
френией и расстройствами шизофрениче-
ского спектра (n = 93). Пациенты принимали
участие в эксперименте через 3–20 дней по-
сле поступления в Московский научно-ис-
следовательский институт психиатрии. В те-
чение этого времени они получали терапию
атипичными антипсихотиками. Начало пер-
вого психотического эпизода, а именно нача-

ло психотических симптомов у пациентов
разнилось, но на момент исследования все
пациенты были в подостром состоянии. Диа-
гноз ставился клиницистами отделения по
МКБ-10. Пациенты имели диагнозы: шизо-
френия (F20, 37 человек), шизотипическое
расстройство (F21, 28 человек), шизоаффек-
тивное расстройство (F25, 29 человек). Выра-
женность психопатологической симптоматики
определялась по шкале PANSS (Kay et al., 1987).

В выборку были отобраны соматически
здоровые правши. Группы были уравнены по
полу и возрасту (р > 0.75, t-test). Все испытуе-
мые подписали информированное согласие
на участие в нейрофизиологическом исследо-
вании и сдачу смыва из ротовой полости для
выделения ДНК с последующим генотопиро-
ванием. Исследование было одобрено этиче-
ским комитетом Московского научно-иссле-
довательского института психиатрии (приказ
№ 30 от 26 сентября 2007 г.) и проводилось с
2007 по 2013 гг. Более подробно описание
групп испытуемых приведено в таблице 1.

Молекулярно-генетическое исследование
предусматривало отбор биологического ма-
териала (смыв из ротовой полости), выделе-
ние ДНК с использованием стандартного фе-
нол-хлороформного метода и генотипирова-
ние с использованием полимеразной цепной
реакции (ПЦР). Условия генотипирования
полиморфизма ZNF804A rs1344706 и последо-
вательности олигонуклеотидных праймеров
описаны ранее (Лежейко и др., 2019)

Связанные с событиями отрезки ЭЭГ ре-
гистрировали при чтении вербальных стиму-
лов без моторного ответа (слова и псевдосло-
ва). Стимулы предъявляли на экране 14-дюй-
мового монитора на расстоянии 0.75 м от
испытуемого, сидящего в кресле перед ком-
пьютером в затемненной комнате. Стимулы
белого цвета предъявлялись на черном экра-
не (80 слов и 80 псевдослов). Все слова были
существительными. Каждый из стимулов со-
стоял из 5–6 букв. Время предъявления –
100 мс. Межстимульный интервал варьиро-
вал от 1500 до 4000 мс. Слова и псевдослова
предъявлялись в псевдослучайном порядке.
Время выполнения экспериментального за-
дания – 7 мин.

Связанную с событиями ЭЭГ регистриро-
вали от 19 отведений: Fp1, Fp2, F3, F4, F7, F8,
C3, C4, T3, T4, T5, T6, P3, P4, O1, O2, Fz, Cz, Pz
на 24-канальном усилителе фирмы МБН
(Россия). Фильтры низких частот – 70 Гц, по-
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стоянная времени – 0.3 с. Частота квантова-
ния 200 Гц, импеданс ниже 10 кОм. Левая и
правая мочки ушей были референтными кана-
лами для монополярной ипсилатеральной
схемы записи ЭЭГ. Одновременно с активны-
ми электродами регистрировался потенциал
правого референтного электрода относитель-
но левого. Для апостериорного перерефериро-
вания на объединенные ушные электроды из
активности отведений левого полушария вы-
читалась, а к отведениям правого полушария
добавлялась половина активности правого ре-
ферента относительно левого. Для выделения
мю-ритма из смеси с альфа-ритмом дополни-
тельно записывали ЭЭГ в спокойном бодр-
ствовании с открытыми глазами и при вооб-
ражении собственного движения с закрыты-
ми глазами.

Для вычисления индуцированных осцил-
ляций, связанных со стимулом, использова-
ли анализ, заключающийся в полосовой
фильтрации биопотенциалов с последующим
возведением отфильтрованных сигналов в
квадрат, нормированием на среднюю мощ-
ность базовой линии и логарифмическим
преобразованием. Каждую запись привязан-
ных к событию отрезков ЭЭГ фильтровали с
использованием фильтров Баттерворта 2-го

порядка. Для исключения влияния краевых
эффектов, связанных с фильтрацией и сгла-
живанием, первые и последние 10 сек записи
ЭЭГ исключались из дальнейшей обработки.
Для избегания фазовых искажений сигнала,
вносимых рекурсивными фильтрами, к кото-
рым относится и фильтр Баттерворта, филь-
трация проводилась в два этапа: первый раз –
в прямом (по времени) направлении, второй –
в обратном. Такая процедура гарантирует
нулевой сдвиг фаз на любой частоте. Полосо-
вая фильтрация проводилась в следующих
частотных диапазонах: тета (4–8 Гц), альфа
(8–13 Гц), бета1 (13–20 Гц), бета2 (20–30 Гц)
и гамма (30–40 Гц).

Результаты полосовой фильтрации биопо-
тенциалов возводились в квадрат. В каждой
эпохе анализа (включая базовую линию) по-
лученные значения квадратов усреднялись в
течение каждого полупериода фильтрован-
ного сигнала с помощью плавающего дис-
кретно смещающегося окна (интервал между
пересечениями нулевой линии). Эта проце-
дура позволяет подавить вторую гармонику
сигнала и провести сглаживание “выбросов”
(Новотоцкий-Власов, 2000). Эпоха анализа
составила 200 мс до стимула, 700 мс после
стимула. Усреднение по ансамблю реализа-

Таблица 1. Демографические и клинические характеристики испытуемых 
Table 1. Demographical and clinical characteristics of the sample

Примечание. * Из них носителей полиморфизма СС (человек): 1 – 3, 2 – 6, 3 – 9, 4 – 5.
Note. * C allele carriers (subjects): 1 – 3, 2 – 6, 3 – 9, 4 – 5.

Демографические
и клинические характеристики

Психически здоровые, n = 93 Пациенты, n = 93

АА C АА C

Всего человек (%) 32 (34.4%) 61 (65.6%) 43 (46.2%) 50 (53.8%)
Мужчины* 15 351 22 273

Женщины* 17 262 21 234

Возраст 25.78 ± 7.57 28.26 ± 7.76 27.21 ± 8.81 28.24 ± 8.64
27.41 ± 7.74 27.76 ± 8.69

PANSS, сумма позитивных симпто-
мов, баллы

– – 16.21 ± 4.31 16.98 ± 5.56

PANSS, сумма негативных симптомов, 
баллы

– – 15.21 ± 4.62 15.621 ± 4.67

PANSS, сумма общепатологических 
симптомов, баллы

– – 38.97 ± 6.54 39.48 ± 7.79

F20 (шизофрения), человек, % – – 17 (40%) 20 (40%)
F21 (шизотипическое расстройство 
личности), человек, %

– – 11 (26%) 16 (32%)

F25 (шизоаффективное расстройство), 
человек, %

– – 15 (34%) 14 (28%)
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ций проводили стандартным способом. Чис-
ло безартефактных реализаций для каждого
испытуемого варьировалось от 50 до 80. Нор-
мирование мощности эпохи анализа (вклю-
чая базовую линию) на среднюю мощность
базовой линии и перевод результата в децибе-
лы по формуле: Prel(dB) = 10lg(Pinst/Pbase),
где Pinst (P instanteneous) – мгновенное зна-
чение мощности. Поскольку частота кванто-
вания – 200 Гц, шаг для каждого Pinst соста-
вил 5 мс; Pbase – усредненная за 200 мс мощ-
ность базовой линии. Увеличение мощности
в каждой отфильтрованной полосе называли
синхронизацией, связанной с событием (event-
related synchronization, ERS), тогда как сниже-
ние мощности – десинхронизацией, связанной
с событием (event-related desynchronization,
ERD) (Pfurtscheller, Lopes Da Silva, 1999).

На первом этапе оценивали экстремумы
ERD/ERS исследуемых диапазонов в первые
400 мс после стимула с шагом в 5 мс. Для это-
го анализировали усредненные по двум ти-
пам стимулов кривые ERD/ERS по общей
выборке испытуемых. Временные окна и об-

ласти интереса ERD/ERS в первые 200 мс вы-
бирали с учетом имеющихся данных о дина-
мике активационных процессов при чтении
(Стрелец и др., 2012, Carreiras et al., 2014, Dias
et al., 2021, Xu et al., 2013, и др.). После этого
для каждого типа стимула рассчитывались
индивидуальные результаты в выбранных
временных окнах, частотных диапазонах и
локализациях. Около 120 мс после стимула
наблюдалась синхронизация альфа-, бета1-,
бета2-ритмов в теменных, затылочных и те-
менно-затылочных областях: Р3, Р4, О1, О2,
Т5 и Т6. Для анализа выбрано временное ок-
но 105–145 мс. Около 170 мс после стимула
наблюдалась синхронизация тета-ритма в те-
менных, затылочных и теменно-затылочных
областях (ТРО). Для анализа выбрано вре-
менное окно 130–210 мс в отведениях Р3, Р4,
О1, О2, Т5 и Т6 (примеры топографического
распределения – рис. 1 и 2). Около 200 мс по-
сле стимула выявлялась синхронизация бета2-
и гамма-ритмов в левом височном отведении
(F7) и десинхронизация в ТРО. Для анализа
выбрано временное окно 180–230 мс (пример
топографического распределения индуциро-
ванной гамма-активности – рис. 3). Десин-
хронизацию бета2- и гамма-ритмов анализи-
ровали в отведениях Р3, Р4, О1, О2, Т5, Т6.
Синхронизацию этих ритмов анализировали
в отведениях F7 и F8.

Около 300 мс после стимула наблюдалась
десинхронизация альфа-ритма, преимуще-
ственно выраженная в центральных (С3, С4),
а также фронтальных областях (F3, F4). Мы
предположили, что такая локализация изме-
нений активности в частотном диапазоне 8–

Рис. 1. Синхронизация (а) и (б) тета-ритма и ее
топографическое распределение (в) в интервале
130–210 мс. Черная линия и с – носители аллеля
С, серая линия и АА – носители генотипа АА.
ТРО – усредненная синхронизация по двум ти-
пам стимулов в отведениях Р3, Р4, О1, О2, Т5 и Т6.
* – p < 0.05.
Fig. 1. Synchronization (а) and (б) of theta rhythm
and its topographical distribution (в) in 130-210 ms
time window. Black line and C are the C allele carri-
ers, grey line and AA – AA genotype carriers. TPO –
averaged synchronization for two types of the stimuli
in the sites: Р3, Р4, О1, О2, Т5 and Т6. * – p < 0.05.
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Рис. 2. Асимметрия синхронизации тета-ритма
(130–210 мс) у здоровых испытуемых. С – носи-
тели аллеля С, АА – носители генотипа АА. * – p
< 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.
Fig. 2. Theta-band synchronization asymmetry
(130–210 ms.) in healthy subjects. С – carriers of al-
lele С, AA – carriers of the genotype AA. * – p < 0.05,
** – p < 0.01, *** – p < 0.001.
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13 Гц может быть отражением динамики мю-
ритма, поскольку есть единичные данные о
том, что чтение, в частности глаголов, приво-
дит к активации областей моторной коры
(Hauk, Pulvermuller, 2004). В связи с этим у
каждого испытуемого выделяли мю-ритм из
смеси с альфа-ритмом с помощью метода
главных компонент. Для получения факто-
ров, относящихся к мю-ритму ЭЭГ, исполь-
зовали разность ковариационных матриц,
определенных по записям ЭЭГ с открытыми
глазами и при воображении движения с за-
крытыми глазами. В качестве мю-ритма рас-
сматривали те компоненты, реактивность ко-
торых на воображаемое движение больше,
чем при открывании глаз (с учетом совокуп-
ности факторов). Затем матрица индивиду-
ального набора выбранных факторов была
использована для определения индуцирован-
ных изменений мю-ритма при чтении слов и
псевдослов (Garakh et al., 2020). Дальнейший
анализ ERD/ERS проводился так же, как для
других выделенных диапазонов. Для анализа
выбрано временное окно 290–350 мс.

Статистическая обработка полученных
показателей проводилась с помощью пакета
программ STATISTICA 10.0. В анализ были
включены четыре подгруппы испытуемых:
здоровые, носители генотипа АА и аллеля С, а
также пациенты, носители генотипа АА и ал-
леля С. С применением Н-теста Краскела-
Уоллиса показано, что у этих четырех под-
групп не было различий по возрасту (p > 0.25)
и полу (p > 0.8). Распределение пациентов по
нозологическим группам (p > 0.7) и выражен-
ность психопатологической симптоматики
по шкале PANSS (p > 0.8) у разных генотипов
не имело значимых различий. Дисперсион-
ный анализ проводили для каждого частотно-
го диапазона и каждой области интереса от-
дельно. При статистической обработке дан-
ных на первом этапе использовали анализ
МANOVA с включением двух категориаль-
ных факторов: “группа” (здоровые испытуе-
мые и пациенты) и “генотип” (генотип АА и
аллель С (генотипы АС и СС)). В качестве
внутригрупповых вводили факторы “стимул”
(слово и псевдослово), “электрод”, “полуша-
рие” (левое и правое). При определении до-

Рис. 3. Синхронизация (а) и (б) гамма-ритма в левой передне-височной области (F7) и топографическое
распределение (в) гамма-ритма в интервале 180–230 мс. Черная линия и ЗИ – здоровые испытуемые, се-
рая линия и БШ– больные шизофренией и расстройствами шизофренического спектра. * – p < 0.05.
Fig. 3. Gamma-band synchronization (а) and (б) in the left anterior temporal region (F7) and the topographic dis-
tribution (в) of the gamma rhythm in 180–230 ms time window. Black line and ЗИ – healthy subjects, grey line and
БШ – patients with schizophrenia and schizophrenia spectrum disorders. * – p < 0.05.
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стоверности влияния основных факторов и
их взаимодействия применялась поправка
Гринхауза-Гейсера, учитывающая сферич-
ность данных.

При обнаружении достоверных межгруп-
повых различий по фактору “группа” или
взаимодействию этого фактора с фактором
“генотип” на втором этапе использовали
ANOVA RM более низкого порядка: с вклю-
чением факторов “генотип”, “стимул”, “об-
ласть”, “полушарие” отдельно для каждой
группы испытуемых (психически здоровые и
пациенты). В качестве апостериорного анали-
за применяли критерий Фишера (Fisher LSD).

Дополнительно в группе пациентов прово-
дили анализ взаимосвязи значений нейрофи-
зиологических параметров с выраженностью
позитивной и негативной психопатологиче-
ской симптоматики по шкале PANSS. При-
меняли тест Спирмена, поскольку распреде-
ление балльных оценок по шкале PANSS не
подчинялось нормальному. Учитывалась по-
правка на множественные сравнения (Benja-
mini, Hochberg, 1995).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Синхронизация альфа-, бета1- и бета2-

активности во временном окне 105–145 мс
в теменных, затылочных

и теменно-затылочных областях
Не было выявлено значимых факторов

“группа” и “генотип” и их взаимодействий в
частотных диапазонах альфа- и бета2-рит-
мов. В диапазоне бета1 получены значимые
взаимодействия “электрод” × “группа”
(F(2, 364) = 3.98, p = 0.025) и “стимул” ×
× “электрод” × “полушарие” × “генотип”
(F(2, 364) = 3.45, p = 0.033), однако апостери-
орный анализ не показал достоверных ре-
зультатов. Анализ ANOVA RM отдельно в
группах здоровых испытуемых и пациентов
не выявил значимых эффектов.

Синхронизация тета-активности
во временном окне 130–210 мс в теменных, 
затылочных и теменно-височных областях
Обнаружен значимый эффект фактора

“генотип” (F(1, 182) = 5.17, p = 0.024). У испы-
туемых двух групп (n = 186) синхронизация
тета-ритма была меньше у носителей геноти-
па АА (рис. 1). Значимым также было взаимо-
действие факторов “полушарие” × “группа” ×
× “генотип” (F(1, 182) = 8.01, p = 0.0052).

Поскольку было значимо взаимодействие с
фактором “группа”, провели анализ ANOVA
RM отдельно для здоровых испытуемых и па-
циентов.

У здоровых испытуемых был значим эф-
фект “полушарие” × “генотип” (F(1, 91) = 5.56,
p = 0.021). Апостериорный анализ показал,
что у носителей генотипа АА синхронизация
тета-ритма больше в левой теменно-височной
области, чем в правой, а у носителей аллеля С –
в теменной, затылочной и теменно-височной
областях левого полушария (рис. 2). Синхрони-
зация этого ритма была больше у носителей ал-
леля С по сравнению с генотипом АА в заты-
лочной (О1) и теменно-височной (Т5) обла-
стях левого полушария (p < 0.05).

У пациентов выявлен только эффект фак-
тора “генотип” (F(1, 91) = 5.19, p = 0.039). Как
и у объединенной группы испытуемых, син-
хронизация тета-ритма была меньше у паци-
ентов – носителей генотипа АА, чем у паци-
ентов – носителей варианта С.

Синхронизация бета2- и гамма-ритмов
в лобно-височных областях

и их десинхронизация в теменных,
затылочных и теменно-затылочных областях 

во временнóм окне 180–230 мс
Значимых эффектов в диапазоне бета2-

ритма получено не было. При исследовании
синхронизации гамма-ритма в височно-лоб-
ных областях получен эффект фактора “груп-
па” (F(1, 182) = 5.45, p = 0.021) и взаимодей-
ствие факторов “электрод” × “группа”
(F(1, 182) = 4.24, p = 0.041). Апостериорный
анализ показал, что синхронизация этого
ритма была больше у здоровых испытуемых
по сравнению с больными шизофренией и
расстройствами шизофренического спектра
в отведении F7 (рис. 3).

У здоровых испытуемых было значимо
взаимодействие “стимул” × “электрод” ×
× “генотип” (F(1, 91) = 4.84, p = 0.03). Апо-
стериорный анализ показал, что у носителей
варианта С синхронизация гамма-ритма бы-
ла больше при восприятии стимула “слово”,
чем стимула “псевдослово”, в отведении F7
(p < 0.001). У носителей варианта АА не выяв-
лено значимых эффектов. В группе пациен-
тов значимых эффектов также не было.

При анализе десинхронизации гамма-рит-
ма в теменных, затылочных и теменно-заты-
лочных областях выявлено значимое влияние
взаимодействия факторов “стимул” × “полу-
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шарие” × “генотип” (F(2, 364) = 5.20, p =
= 0.007). Эффекта фактора “группа” не выяв-
лено. Апостериорный анализ по общей вы-
борке испытуемых показал, что у испытуе-
мых с вариантом АА десинхронизация гамма-
ритма в затылочной области правого полуша-
рия больше, чем десинхронизация левого
только при восприятии стимула “слово”:
O1 < O2 (p < 0.01). У испытуемых с вариантом
С преобладание десинхронизации в правом
полушарии по сравнению с левым выявлено
как при чтении слов, так и псевдослов во всех
анализируемых отведениях: Р3 < Р4 (p < 0.05),
O1 < O2 (p < 0.001), Т5 < Т6 (p < 0.001). Вели-
чина десинхронизации этого ритма у вариан-
тов С и АА не различалась.

Десинхронизация мю-ритма в центральных
и фронтальных областях во временном окне
290–350 мс. На общей выборке испытуемых
выявлено значимое взаимодействие факто-
ров “стимул” × “группа” × “генотип”
(F(1, 182) = 5.37, p = 0.022). У здоровых испы-
туемых (“стимул” × “генотип” F(1, 91) = 7.08,
p = 0.009) достоверно различалась десинхро-
низация мю-ритма при восприятии двух ти-
пов вербальных стимулов у носителей вари-
анта С во всех анализируемых корковых об-
ластях, но не у носителей варианта АА.
Апостериорный анализ показал, что у испы-
туемых с вариантом С подавление мю-ритма
было больше при чтении слов, чем псевдо-
слов в отведениях F3, F4, C3 и C4 (рис. 4). Ве-
личина десинхронизации этого ритма у носи-
телей вариантов АА и С не имела различий.

В группе пациентов выявлен значимый
эффект взаимодействия факторов “элек-

трод” × “полушарие” × “генотип” (F(1, 91) =
= 6.848, p = 0.010). Апостериорный анализ
показал, что вне зависимости от типа стимула
у носителей аллеля С подавление мю-ритма в
отведении С3 было больше, чем у группы АА
(p < 0.05) (рис. 5). У носителей аллеля С также
наблюдалась асимметрия десинхронизации
мю-ритма: этот показатель был больше в от-
ведении С3, чем С4 (p < 0.001).

Корреляционный анализ значимых нейрофи-
зиологических показателей и выраженности
психопатологической симптоматики по шкале
PANSS у пациентов. В корреляционный ана-
лиз были включены семь подшкал выражен-
ности позитивных и семь подшкал выражен-
ности негативных симптомов, сумма пози-
тивных и сумма негативных симптомов, с
одной стороны, и показатели синхронизации
тета-ритма, усредненной по шести корковым
областям и двум типам стимулов, синхрони-
зации гамма-ритма в левой передне-височ-
ной области (F7), а также десинхронизации
мю-ритма в левой центральной области (С3),
с другой стороны. Анализ проводили как для
общей группы пациентов (5-процентный уро-
вень значимости с поправкой на множествен-
ные сравнения, р = 0.0035), а также отдельно
для носителей вариантов АА и С (5-процент-
ный уровень значимости с поправкой на
множественные сравнения, р = 0.0017). В об-
щей выборке пациентов, а также отдельно у но-
сителей аллеля С не выявлено значимых корре-
ляций. У носителей варианта АА сниженные
показатели десинхронизации мю-ритма корре-
лировали с выраженностью негативного симп-

Рис. 4. Десинхронизация мю-ритма ЭЭГ (290–350 мс) при восприятии разных типов вербальных стимулов у здо-
ровых испытуемых. С – носители аллеля С, АА – носители генотипа АА. * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.
Fig. 4. Desynchronization of mu-rhythm (290–350 ms) in the perception of various types of verbal stimuli. С – car-
riers of allele С, AA – carriers of the genotype AA. * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.
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ГАРАХ и др.

тома “Спонтанность и плавность речи” (N6):
r = 0.474, p = 0.0013.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Исследование показало, что при зритель-

ном восприятии вербальных стимулов поли-
морфизм rs1344706 гена ZNF804A ассоции-
руется с индуцированными тета (130–210 мс
после стимула), гамма (180–230 мс) и мю
(290–350 мс) осцилляциями. Однако значи-
мых эффектов генетического влияния во
временном окне 105–145 мс для индуциро-
ванной альфа-, бета1- и бета2-активности, а
также синхронизации и десинхронизации бе-
та2-ритма во временном окне 180–230 мс не
было выявлено. Такая избирательность эф-
фекта полиморфизма rs1344706 на нейрофи-
зиологические показатели зрительного вос-
приятия вербальной информации может сви-
детельствовать о его частотной и временнóй
специфичности. Анализ ассоциаций поли-
морфизма rs1344706 гена ZNF804A с индуци-
рованными осцилляторными колебаниями
мозга при чтении проведен впервые.

В исследованиях осцилляторной активно-
сти во время чтения обнаруживается усиле-
ние синхронизации тета-ритма, в том числе в
задних корковых зонах (Goto et al., 2011; Meyer
et al., 2015). Нами показано, что как у здоро-
вых испытуемых, так и у пациентов синхро-
низация тета-ритма на этапе переработки
вербальной информации около 170 мс сниже-
на у носителей генотипа АА по сравнению с
вариантом С. Следует отметить, что понижен-
ная тета-активность в затылочных корковых
зонах при чтении наблюдается и у людей с
дислексией (Fraga González et al., 2016). Многие
авторы отмечают схожесть дефицитов навыков
чтения при шизофрении и дислексии (метаа-
нализ Vanova et al., 2021), а ZNF804A может вли-
ять на когнитивные функции, имеющие отно-
шение к чтению и правописанию у людей с ши-
зофренией и дислексией (Becker et al., 2012).

В настоящей работе полиморфизм rs1344706
гена ZNF804A оказывал влияние на характер
синхронизации тета-ритма в задних областях
левого полушария у здоровых испытуемых.
Синхронизация тета-ритма в этих корковых
зонах была снижена у носителей генотипа АА.
У испытуемых с вариантом С, в отличие от ге-
нотипа АА, при восприятии слов и псевдо-
слов выявлено преимущественное преобла-
дание синхронизации этого ритма в левом
полушарии по сравнению с правым. Этап пе-

реработки зрительно предъявляемой вер-
бальной информации около 170 мс, когда в
нашем исследовании наблюдался максимум
синхронизации тета-ритма в задних корковых
зонах, совпадает по времени развертывания с
компонентом вызванных потенциалов N170.
Этот компонент ассоциируют с активацией
области зрительной формы слова при чте-
нии (Brem et al., 2010). Также известно, что
функционирование этой области частично
определяется генетическими факторами
(Pinel et al., 2015). По-видимому, в нашем ис-
следовании у здоровых испытуемых – носи-
телей варианта риска развития шизофрении
наблюдался дефицит активации области зри-
тельной формы слова при восприятии вер-
бальных стимулов.

В нашем исследовании синхронизация
гамма-ритма во временном окне 180–230 мс
была больше у здоровых испытуемых по срав-
нению с больными шизофренией и расстрой-
ствами шизофренического спектра в отведе-
нии F7 (проекция зоны Брока), однако эф-
фект полиморфизма ZNF804A не был значим.
Возможно, в этом случае роль играют другие

Рис. 5. Десинхронизация мю-ритма ЭЭГ (290–
350 мс), усредненная по двум типам вербальных
стимулов, у больных шизофренией и расстрой-
ствами шизофренического спектра. С – носители
аллеля С, АА – носители генотипа АА. ** – p < 0.01.
Fig. 5. Desynchronization of mu-rhythm (290–
350 ms), averaged on two types of verbal stimuli in
patients with schizophrenia and schizophrenia spec-
trum disorders: С – carriers of allele С, AA – carriers
of the genotype AA. ** – p < 0.01.

дБ

–

+

дБ

C (n = 50) AA (n = 43)

F3
0

–0.5

–1.0

F4 C3 C4

С

АА**



ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 1  2023

АССОЦИАЦИЯ ПОЛИМОРФИЗМА 47

гены, например, недавно было показано, что
у пациентов с первым эпизодом болезни ге-
ны, родственные FOXP2, играют критиче-
скую роль в функциональном нарушении
связи (по данным фМРТ в состоянии покоя)
между зоной Брока и передней поясной ко-
рой (Du et al., 2021).

В отличие от больных шизофренией, у здо-
ровых испытуемых показано модулирующее
влияние полиморфных вариантов ZNF804A
rs1344706 на синхронизацию гамма-ритма в
лобно-височной корковой зоне левого полу-
шария. У носителей варианта С синхрониза-
ция была больше на стимул “слово”, чем
“псевдослово”, тогда как у испытуемых с ва-
риантом АА категориальные различия по это-
му показателю не выявлены. С пониманием
языка многие исследователи связывают бета-
и гамма-колебания (см. обзор Lewis et al.,
2015). В ряде работ показано, что мощность в
гамма-диапазоне увеличивалась при предъ-
явлении слов, подходящих по смыслу к пред-
ложению, это увеличение отсутствовало при
нарушении семантики предложения (Hald
et al., 2006; Rommers et al., 2013). Используя
нейронную модель речевых областей левого
полушария, также было продемонстрирова-
но, что спектральная мощность в диапазоне
20–40 Гц была больше для слов, чем для псев-
дослов (Garagnani et al., 2017).

В том же временном интервале, когда нами
наблюдалась синхронизация гамма-активно-
сти в левой лобно-височной области при вос-
приятии вербальной информации, была вы-
ражена десинхронизация этого ритма пре-
имущественно в правом полушарии (рис. 3).
У носителей аллеля С межполушарная асим-
метрия десинхронизации гамма-ритма была
значима для теменных, затылочных и темен-
но-затылочных областей, тогда как у носите-
лей генотипа АА – только затылочных. В про-
цессе переработки вербальной информации
участвует распределенная сеть мозговых об-
ластей, охватывающих в том числе и правое
полушарие (Poeppel et al., 2012). В то же время
известно об участии теменных областей в
процессах внимания и памяти (например,
Agosta et al., 2017). В настоящее время мы
установили тот факт, что rs1344706 оказывает
влияние на активность теменных и затылоч-
ных областей в процессе чтения во времен-
ном интервале около 200 мс. Нельзя исклю-
чить предположения о том, что у носителей
генотипа АА наблюдаются изменения во
внимании, связанные с семантической

обработкой. Действительно, функциональ-
ные эффекты полиморфизма rs1344706 могут
распространяться на широкий спектр про-
цессов, задействованных в переработке ин-
формации, в том числе связанных с внимани-
ем и памятью (Linden et al., 2013).

С лингвистическими процессами ассоци-
ируется и мю-ритм (см. обзор (Ларионова
и др., 2022)). Например, при предъявлении
предложений с описанием действий наблю-
далось подавление мю-ритма, аналогичное
наблюдению за реальными движениями
(Moreno et al., 2013). Показано также, что во
время пассивного прослушивания речи про-
исходит автоматическая активация моторных
и премоторных областей мозга, отражающая-
ся в показателе подавления мю-ритма (Oliveira
et al., 2021). В нашем исследовании было
обнаружено, что полиморфные варианты
ZNF804A rs1344706 у здоровых испытуемых,
так же, как и на гамма-частоте, модулируют
восприятие смысловой и бессмысленной вер-
бальной информации. У носителей аллеля С
десинхронизация мю-ритма в центральных и
фронтальных областях во временном окне
290–350 мс была больше на стимул “слово”,
чем “псевдослово”, тогда как у испытуемых с
вариантом АА не выявлено категориальных
различий при восприятии разных типов сти-
мулов по этому показателю. Существуют све-
дения о том, что десинхронизация мю-ритма
после 150 мс во время чтения слов родного
языка больше, чем при чтении слов неродно-
го языка. Это, по мнению авторов, может го-
ворить о том, что увеличение лингвистиче-
ского опыта приводит к более сильной сенсо-
моторной активации (Vukovic, Shtyrov, 2014).
В нашем эксперименте для стимула “псевдо-
слово” у испытуемых отсутствовал какой-ли-
бо лингвистический опыт.

У больных шизофренией и расстройства-
ми шизофренического спектра не выявлено
значимого влияния генетических вариантов
на нейрофизиологические показатели при
чтении разных типов стимулов, в отличие от
здоровых испытуемых. В целом у пациентов с
генотипом АА, по сравнению с вариантом С,
обнаружена сниженная синхронизация тета-
ритма в теменных, затылочных и теменно-
височных областях и сниженная десинхрони-
зация мю-ритма в левом центральном отведе-
нии. Такой дефицит десинхронизации мю-
ритма у пациентов – носителей генотипа АА
был в нашем исследовании корреляционно
связан со шкалой негативных симптомов по
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шкале PANSS, в частности “Спонтанность и
плавность речи”. Ассоциация генотипа АА ге-
на ZNF804A и специфических нарушений ре-
чи при шизофрении требует дальнейшего
изучения.

Наблюдаемая нами десинхронизация мю-
ритма при восприятии вербальной информа-
ции отмечалась во временном окне, соответ-
ствующем развертыванию компонента Р300
вызванного потенциала. Компонент Р300 ис-
следуется и в парадигмах, требующих лекси-
ческого решения (например, Alday, Kretzsch-
mar, 2019). Также этот компонент рассматри-
вается в качестве одного из биомаркеров
нейрокогнитивных аномалий как при хрони-
ческой шизофрении, так и при первом эпизо-
де болезни, имеющих высокую прогностиче-
скую ценность для этого заболевания (Tang
et al., 2020). На выборке здоровых испытуе-
мых было показано, что вариабельность ла-
тентности компонента Р3b была более измен-
чива у варианта AA, чем у носителей аллеля C
(Saville et al., 2015).

Следует отметить, что в настоящее время
мы не можем ответить на вопрос о том, что
именно может быть причиной выявленных
нами отличий у носителей разных вариантов
интронного полиморфизма. Функции поли-
морфизма rs1344706 (A/C), в частности его
влияние на экспрессию мРНК или белка, до
сих пор не установлены. Предполагают, что
аллель А является индексным аллелем в соста-
ве гаплотипа, связанного с уровнем экспрес-
сии, также выявлена аллель-специфическая
аффинность к белку неизвестной природы
при исследовании методом сдвига электрофо-
ретической подвижности и обнаружена связь
rs1344706 с экспрессией гена в лимфобласто-
идных клеточных культурах (обзор (Hess J.L.,
Glatt S.J., 2014)). Исследование образцов эм-
брионального головного мозга выявило уко-
роченный транскрипт ZNF804A, экспрессия
мРНК которого была связана с полиморфизмом
rs1344706, что может быть частью механизма, с
помощью которого варианты rs1344706 влияют
на риск развития психоза (Tao et al., 2014).

У настоящего исследования имеется ряд
ограничений. Несмотря на то, что коррект-
нее было бы анализировать нейрофизиологи-
ческие параметры отдельно для каждого ге-
нотипа (АА, АС и СС), мы объединили носи-
телей вариантов АС и СС в общую выборку
аллеля С, поскольку носителей генотипа СС
было недостаточно для статистического ана-
лиза как в группе здоровых испытуемых, так

и пациентов. Также в общую когорту боль-
ных были объединены нозологические груп-
пы шизофрении, шизоаффективного и ши-
зотипического расстройств. Впрочем, есть
данные о том, что генотип АА связан с риском
шизофрении вне зависимости от клиниче-
ской группы (Лежейко и др., 2020).

Таким образом, ZNF804A модулирует ней-
рофизиологические параметры когнитивных
характеристик, имеющих отношение к чте-
нию. В то же время, по данным GWAS, его
полиморфизм rs1344706 ассоциирован с ши-
зофренией (O’Donovan et al., 2008). В настоя-
щее время широко обсуждаются пути иссле-
дования лингвистических аномалий при ши-
зофрении и их генетических детерминант
(DeLisi 2021; Palaniyappan et al., 2021). Иссле-
дование временнóй динамики синхрониза-
ции/десинхронизации ритмов ЭЭГ и влия-
ния на эту активность генетического фактора
может быть перспективным для будущих ра-
бот, направленных на понимание патофи-
зиологии языковых расстройств при шизо-
френии.

ВЫВОДЫ

1. Полиморфизм rs1344706 гена ZNF804A
оказывает модулирующее влияние на инду-
цированную осцилляторную активность при
зрительном восприятии вербальной инфор-
мации на определенных этапах мозговой об-
работки информации в частотных диапазо-
нах тета-, мю- и гамма-ритмов, что может
говорить о частотно-временнóй специфич-
ности этих эффектов.

2. Обнаружен значимый эффект поли-
морфизма rs1344706 гена ZNF804A на пат-
терны синхронизации тета- и десинхрониза-
ции гамма-ритмов у всех испытуемых вне
зависимости от наличия или отсутствия кли-
нического статуса, что может указывать на
то, что ZNF804A влияет на широкий спектр
процессов, задействованных в переработке
вербальной информации.

3. У здоровых испытуемых синхронизация
гамма-ритма в левой передне-височной об-
ласти и десинхронизация мю-ритма во фрон-
тальных и центральных корковых зонах была
больше при чтении слов, чем псевдослов,
только у носителей варианта С, но не у гено-
типа АА, что может свидетельствовать о де-
фиците механизмов категоризации вербаль-
ных стимулов у носителей генотипа АА.
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4. У больных шизофренией не выявлено
значимого влияния полиморфизма rs1344706
на нейрофизиологические показатели при
чтении разных типов стимулов, в отличие от
здоровых людей. Однако у пациентов с гено-
типом АА снижена десинхронизация мю-ритма
в левом центральном отведении по сравнению
с вариантом С. Вместе с тем этот дефицит де-
синхронизации корреляционно связан с выра-
женностью симптома, связанного с нарушени-
ями спонтанности и плавности речи, что ука-
зывает на вклад изученного полиморфизма в
вариативность речевых нарушений при ши-
зофрении.
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We studied the relationship between the ZNF804A rs1344706 gene polymorphism and the parame-
ters of event-related synchronization/desynchronization of EEG rhythms in visual perception of
semantic and meaningless verbal information in patients with schizophrenia and schizophrenia
spectrum disorders (n = 93) and mentally healthy subjects (n = 93). When reading verbal informa-
tion regardless of psychiatric status, the theta rhythm synchronization was less pronounced in sub-
jects with the AA genotype than in carriers of allele C. In healthy subjects, the carriers of the AA gen-
otype, in comparison with carriers of allele C, the synchronization of theta rhythm in the posterior
cortical areas of the left hemisphere was reduced, and there were no differences in the synchroniza-
tion of gamma and desynchronization of mu rhythms when perceiving semantic and nonsensical
verbal information. In patients with genotype AA, compared with carriers of allele C, the desyn-
chronization of mu rhythm was smaller, which correlated with the severity of poverty of speech on
the PANSS scale. The study results indicate a modulating effect of the rs1344706 polymorphism of
the ZNF804A gene on the neurophysiological characteristics of the reading process and its contri-
bution to the variability of clinically expressed language disorders.
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Эффективность управления мозг-компьютерным интерфейсом (ИМК) и успешность во-
ображения движений верхних и нижних конечностей оценивали по точности распознава-
ния ЭЭГ-сигналов мозга (точность классификации) при воображении движений кистей,
стоп и локомоции в процессе 10-дневного обучения 10 волонтеров. В среднем по испытуе-
мым в первый день обучения точность классификации выше при воображении локомо-
ции, чем движений стоп, во второй день – кистей, чем локомоции, в пятый день – стоп,
чем кистей. В среднем по группе выявлено значимое увеличение точности классификации
к 3-му дню обучения воображению движению кистей и стоп, затем в ходе обучения точ-
ность классификации уменьшается и вновь растет. При обучении воображению локомо-
ции точность классификации значимо не меняется. Оценка динамики индивидуальных
изменений точности классификации по линейным трендам показала, что у троих участни-
ков обучение приводило к увеличению точности классификации (движений кистей и ло-
комоции – у одного, стоп – у двоих); у троих – к уменьшению (движений кистей и локо-
моции – у одного, у второго – локомоции, стоп – у третьего). У четырех участников, как и
в среднем по выборке, значимых изменений не было. Результаты обсуждаются в аспекте
изменений активности структур мозга при обучении и в зависимости от типа воображае-
мых движений.

Ключевые слова: мозг-компьютерные интерфейсы, воображение движений кисти, вообра-
жение движений стопы, воображение локомоции, обучение воображению движений
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ВВЕДЕНИЕ
Системы “интерфейс мозг-компьютер”

(ИМК), основанные на кинестетическом во-
ображении движений, применяются в нейро-
реабилитации пациентов с нарушениями
движений, в частности возникших в резуль-
тате инсульта (Kruse et al., 2020; Столбков
и др., 2018; Столбков, Герасименко, 2021).
Наиболее исследованная в этой сфере об-
ласть – реабилитация верхних конечностей
(Khan et al., 2020; Frolov et al., 2017). Исполь-
зование же ИМК для реабилитации нижних
конечностей, как предполагается, имеет свои

методические трудности (см. обзор (Боброва
и др., 2019)), связанные с тем, что представи-
тельство ног в моторной коре располагается в
продольной щели головного мозга и зареги-
стрировать сигналы структур мозга, участву-
ющих в активации нижних конечностей, при
помощи электроэнцефалографии (ЭЭГ), ко-
торая часто используется в системах ИМК,
достаточно сложно. В связи с этим возникает
потребность сравнить реальную точность
классификации сигналов мозга при исполь-
зовании ИМК для верхних и нижних конеч-
ностей.

УДК 612.821

ФИЗИОЛОГИЯ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ (КОГНИТИВНОЙ) 
ДЕЯТЕЛЬНОСТИ ЧЕЛОВЕКА



ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 1  2023

ОЦЕНКА ЭФФЕКТИВНОСТИ УПРАВЛЕНИЯ 53

В литературе имеются немногочисленные
данные о сравнении точности классифика-
ции состояний мозга при воображении верх-
них и нижних конечностей. Yi и соавт. (2013)
сравнивали активность мозга при воображе-
нии простых движений (правая рука, левая
рука, ступни) и сложных координированных
движений (обе руки, правая рука и левая но-
га, левая рука и правая нога). Показано, что
при воображении движений каждой кисти по
отдельности активируются соответствующие
контралатеральные области моторного пред-
ставительства мышц верхних конечностей,
при одновременном воображении движений
обеих рук эти области активируются одно-
временно, причем сильнее в левом полуша-
рии (что, вероятно, объясняется праворуко-
стью). При воображении движений стоп
происходит активация среднецентральной
области сенсомоторной коры, а при одновре-
менном воображении движений верхней ко-
нечности и контралатеральной нижней ко-
нечности кроме среднецентральной области
активируются и обе области представитель-
ства рук (Yi et al., 2013).

Сравнение активности коры методом
фБИК-спектроскопии показало, что разли-
чие активности при воображении движений
верхних конечностей (постукивание пальца-
ми левой и правой руки) больше, чем нижних
(постукивание носками левой и правой сто-
пы) (Batula et al., 2017).

Сравнение точности классификации со-
стояний мозга при воображении движений
стоп и кистей было проведено в работе
(Müller–Putz et al., 2013). Для стоп точность
классификации составила 69 ± 13 (μ ± σ), а
для кистей – 60 ± 8, что означает, что успеш-
ность воображения стоп была не хуже, чем
для кистей.

Также малоизученным является вопрос о
динамике обучения управлению ИМК, осно-
ванным на воображении движений как верх-
них, так и нижних конечностей. Большая
часть всех исследований, в которых можно
найти информацию о ходе обучения управле-
нию ИМК, посвящены проверке гипотез о
влиянии тренинга (Stieger et al., 2020) или до-
полнительной обратной связи – при успеш-
ном воображении движений запускается либо
функциональная электростимуляция (ФЭС)
(Irimia et al., 2018; Qui et al., 2018), либо дви-
жение ортезов (Buch et al., 2008). В подавляю-
щем большинстве работ принимали участие
постинсультные пациенты с различными на-

рушениями движений (Irirmia et al., 2018;
Prasad et al., 2010; Buch et al., 2008; Perdikis et al.,
2018; Qui et al., 2018), и лишь в нескольких –
здоровые испытуемые (Stieger et al., 2020; Cor-
si et al., 2019). В большинстве исследований
лишь у части пациентов наблюдались значи-
мые улучшения точности классификации
при обучении.

Предполагаемые методические трудности
при использовании ИМК, основанных на во-
ображении движений нижних конечностей,
могут объяснять меньшее количество случаев
их клинических применений (Боброва и др.,
2019). Так, метаанализ клинических исследо-
ваний (Kruze et al., 2020) выделяет только
одну работу с ИМК такого типа (Mrachacz–
Kersting et al., 2016). В ней было показано, что
сочетание ИМК, основанного на представле-
нии односуставного движения, и функцио-
нальной электрической стимуляции позво-
лило достоверно увеличить показатели шка-
лы Фугл–Мейера, частоту теппинга стопой и
увеличить скорость ходьбы по сравнению с
тем случаем, когда стимуляция давалась неза-
висимо от работы ИМК.

В данной работе осуществляется сравнение
успешности воображения движений верхних
и нижних конечностей, используемых в кли-
нике для реабилитации: разжимания кисти,
тыльного сгибания стопы и локомоции; про-
водится анализ динамики обучения вообра-
жению этих движений при управлении ИМК.

МЕТОДИКА
В экспериментах принимали участие

10 здоровых испытуемых (5 мужчин и 5 жен-
щин) в возрасте 21–35 лет. Протокол иссле-
дования соответствовал требованиям Хель-
синкской декларации и был одобрен Этиче-
ской комиссией Института физиологии
им. И.П. Павлова РАН. Исследования про-
водили с соблюдением основных биоэтиче-
ских правил, все испытуемые дали письмен-
ное согласие на участие в экспериментах.

Каждый испытуемый принял участие в
10 сессиях (1 сессия в день в течение 10 дней
подряд). Одна сессия включала в себя три се-
анса управления ИМК со зрительной обрат-
ной связью: при представлении разжимания
правой или левой кисти, тыльного сгибания
правой или левой стопы, локомоции, начи-
нающейся с правой или левой ноги. Перед
началом каждой сессии испытуемым дава-
лась инструкция осуществлять вышеуказан-
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ные движения и обращать при этом внимание
на кинестетические ощущения, а в процессе
эксперимента только воображать кинестетиче-
ские ощущения при этих движениях.

Каждый сеанс управления ИМК состоял
из 10 последовательных блоков. Каждый блок
содержал три инструкции, подаваемые в слу-
чайном порядке: расслабиться, представлять
движение левой или правой конечности (или
локомоции, начинающейся с правой или ле-
вой ноги). Инструкции подавались путем из-
менения цвета одной из трех стрелок
(рис. 1 (а–г)): верхняя стрелка соответствова-
ла задаче находиться в состоянии покоя, ле-
вая – представлять движение левой конечно-
сти (рис. 1 (б)), правая – правой. Синий цвет
означал “приготовиться”, а зеленый – “вы-
полнять задачу”. На протяжении первых трех
блоков обратная связь не предъявлялась –
полученные данные использовались для обу-
чения классификатора. В течение следующих
семи блоков обратная связь была включена.
После каждого нового блока происходило до-
обучение классификатора с использованием
вновь полученных данных. Обратная связь
предъявлялась при помощи изменения раз-
мера (радиуса) зеленого круга в центральном
сером круге (рис. 1 (в, г)). В случае, когда рас-
познавалось выполнение задачи, соответ-
ствующей предъявляемой инструкции, ради-
ус зеленого круга увеличивался (рис. 1 (г)), в
противном случае уменьшался (рис. 1 (в)).
Радиус изменялся от 0 (зеленый круг не ви-
ден) до 1.5 см (полностью заполняя централь-
ный серый круг), он рос и уменьшался ли-
нейно, т.е. если была распознана команда,
соответствующая инструкции, радиус увели-
чивался на фиксированный шаг, равный 1/30
от максимального радиуса, иначе – умень-
шался на этот же шаг. Распознавание успеш-
ности выполнения задачи испытуемым проис-
ходило каждые 100 мс, т.е. при идеальном рас-
познавании радиус становился максимальным
за 3 сек.

ЭЭГ регистрировали с помощью беспро-
водного электроэнцефалографа SmartBCI
(производства компании “Мицар”, Санкт-
Петербург), обеспечивающего возможность
записи ЭЭГ с 32 отведений. Электроэнцефа-
лограф (вес 50 г) закреплялся в непосред-
ственной близости от места контакта элек-
тродов с поверхностью головы, отсутствие
длинного шлейфа позволяло минимизиро-
вать влияние сетевых помех и артефактов
движения на регистрируемую ЭЭГ.

Для распознавания состояния покоя и
выполнения задач на представление движе-
ний использовался квадратичный дискри-
минантный анализ, который эквивалентен
Байесовскому подходу, предложенному в
статье (Бобров и др., 2012) и успешно приме-
нявшемуся при внедрении ИМК в клиниче-
скую практику (Frolov et al., 2017; Bobrov
et al., 2022). В отличие от работы (Бобров
и др., 2012) вместо фильтрованной ЭЭГ на
вход классификатора подавался сигнал, по-
лученный после применения оптимальных
пространственных фильтров, полученных
при помощи метода общих пространствен-
ных паттернов (Common Spatial Patterns),
обобщенного на случай более двух классов
(Dornhege et al., 2003). Как показывает обзор
(Lotte et al., 2018), метод Common Spatial Pat-
terns не утратил популярности у разработчи-
ков ИМК, является распространенным мето-
дом предобработки сигнала и может при ма-
лых вычислительных затратах увеличить
точность классификации.

Для оценки качества классификации
строилась нормированная матрица ошибок
Q = (qij), элементами которой являлись оценки
вероятностей того, что при инструкции испы-
туемому выполнять задачу j классификатор
распознавал выполнение задачи i. Успешность
воображения движений оценивалась по схоже-
сти паттернов активности мозга с таковыми
при предыдущем выполнении этой же зада-
чи. Численным показателем качества класси-
фикации P было среднее от диагональных
элементов матрицы Q. P = 1 при идеальной
классификации и P = 1/K при случайной
классификации и числе классов K (уровень
случайного гадания, chance-level, 0.33 в на-
шем эксперименте). Величина P – вероят-
ность распознавания именно того менталь-
ного состояния, которое задавалось инструк-
цией, использовалась в этом исследовании
для оценки точности классификации.

Проверку влияния типа воображаемого
движения (кисти, стопы и локомоция) на
точность классификации проводили с ис-
пользованием однофакторного дисперси-
онного анализа для зависимых переменных
по всем сессиям после предварительной
проверки гипотезы об отклонении от нор-
мальности с использованием критерия Колмо-
горова–Смирнова. Гипотезу о наличии линей-
ного тренда оценок точности классификации в
зависимости от дня обучения проверяли при
помощи линейного регрессионного анализа.
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Расчеты проводились с использованием про-
граммного комплекса SPSS Inc. Статистиче-
ские решения принимались на 5%-ном уровне.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Средняя по всем участникам и по 10 дням
эксперимента точность классификации для во-
ображения движений кистей составила 50.5 ±
± 7.9% (m ± SD) (минимальное значение –
41.7%, что выше уровня случайного гадания
(33%), максимальное значение – 69.3%), стоп –
49 ± 7.4% (минимальное значение – 40.8, мак-
симальное значение – 64.6%), локомоции –

49.4 ± 6.8% (минимальное значение – 47.4%,
максимальное значение – 62.2%).

После получения результатов проверки
гипотезы об отклонении от нормальности
(ни для одной выборки отклонений не было
выявлено), для каждого дня эксперимента
был проведен однофакторный дисперсион-
ный анализ для зависимых переменных
ANOVA (фактор – тип движения: кисти/сто-
пы/локомоция). Для 1-го дня получен значи-
мый главный эффект F(2.8) = 6.83, р = 0.019,
η2 = 0.631. Множественные сравнения (по-
стхок) дают значимые различия между стопа-
ми и локомоцией (р = 0.004/0.011). В скобках

Рис. 1. Схема эксперимента. Вверху (а–г) — вид центральной части монитора, демонстрируемой испыту-
емому. Для примера показан один из трех возможных вариантов команды испытуемому – воображать
движение левой руки (ВД ЛР); два других варианта команды аналогичны – воображать движение правой
руки (ВД ПР) или находиться в покое (Покой), но подсвечиваются правый или верхний треугольник со-
ответственно. (а) – подсветка треугольника синим цветом (С) – приготовиться к ВД; (б) – подсветка зе-
леным (З) выполнять ВД; (в), (г) – обратная связь об успешности воображения движения в виде подсве-
ченного зеленым (З) круга внутри центрального серого круга. Ниже: блок, содержащий три возможных
варианта команды (Покой, ВД ПР, ВД ЛР), подаваемые в случайном порядке. Нижний ряд: 10 последова-
тельно предъявляемых блоков, формирующих один сеанс управления ИМК. Остальные объяснения в
тексте.
Fig. 1. The scheme of the experiment. At the top (a–г) is a view of the central part of the monitor shown to the sub-
ject. For example, one of the three possible variants of the command to the subject is shown – to imagine the move-
ment of the left hand (ВД ЛР); the other two variants of the command are similar – to imagine the movement of the
right hand (ВД ПР) or to be at rest (Покой), but the right or upper triangle is highlighted, respectively. (а) – high-
lighting the triangle in blue (C) – get ready to imagine the movement; (б) – highlighting in green (З) – to perform
to imagine the movement; (в), (г) – feedback on the success of the imagination of movement in the form of a green-
highlighted (З) circle inside the central gray circle. Below: a block containing three possible variants of the com-
mand: to be at rest (Покой), to imagine the movement of the left hand (ВД ЛР), to imagine the movement of the
left hand (ВД ЛР), submitted in random order. Bottom row: 10 sequentially presented blocks forming one IMC
management session. The rest of the explanations are in the text.
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здесь и ниже указаны значимости при ис-
пользовании теста LSD (минимальная значи-
мая разность) и поправки Бонферрони. Для
2-го дня получена тенденция к значимости
(0.05 < p < 0.1) для главного эффекта F(2.8) =
= 2.89, р = 0.1, η2 = 0.420. Тем не менее мы
считаем необходимым привести результат
множественных сравнений – значимые раз-
личия между кистями и локомоцией (р =
= 0.004/0.1). Для 5-го дня получен значимый
главный эффект F(2.8) = 4.52, р = 0.049,
η2 = 0.531. Множественные сравнения дают
значимые различия между кистями и стопа-
ми (р = 0.012/0.036).

Таким образом, успешность воображения
движений в среднем по всем испытуемым в
первый день выше при воображении локомо-
ции, чем стоп, во второй день – кистей, чем
локомоции, и в пятый день – стоп, чем ки-
стей (рис. 1).

На протяжении периода обучения точ-
ность классификации при воображении дви-
жений кистей и стоп значимо меняется, при
воображении локомоции наблюдается лишь
тенденция (табл. 1, рис. 2). По сравнению с 1-м
днем обучения на 3-й день значимо увеличи-
вается точность классификации при вообра-
жении движений как кистей, так и стоп. За-
тем точность классификации для кистей зна-
чимо уменьшается от 3-го к 5-му дню и
вновь увеличивается к 8-му дню. Колеба-
ния величины точности классификации
для стоп не так очевидны, однако в 4-й и 10-
й день она значимо меньше, чем в 5-й и 7-й
день, а в 6-й – чем в 7-й.

Оценка динамики изменения точности
классификации с помощью линейной ап-
проксимации зависимости точности класси-
фикации от дня обучения выявила значи-
мость (р < 0.05) у 6 из 10 испытуемых: у испы-
туемого № 1 – положительные тренды для
кистей и локомоции, № 2 и № 3 – положи-
тельный тренд для стоп, № 4 – отрицатель-
ные тренды для кистей и локомоции, № 5 –
отрицательный тренд для стоп, № 6 – отри-
цательный тренд для локомоции (рис. 3).
У четырех участников, как и в среднем по вы-
борке, значимых изменений не выявлено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Анализ данных не выявил существенных

преобладаний точности классификации при
воображении движений верхних конечно-
стей по сравнению с нижними. Более того,

ни в один из дней воображаемые движения
кисти не распознавались лучше движений
стоп. Это дает основания считать, что предпо-
лагаемые методические трудности, отмечен-
ные выше (при работе ИМК, основанного на
кинестетическом воображении движений
нижних конечностей), не столь значительны,
как предполагалось.

Выявленные отличия между точностью
классификации в зависимости от типа вооб-
ражаемых движений связаны, как можно
предполагать, с различиями в активности
мозга при воображении этих разных движе-
ний. В отличие от воображаемых в наших
экспериментах сравнительно простых дви-
жений кистей (раскрытие кисти) и стоп
(тыльное сгибание в голеностопном суставе),
локомоция представляет собой высококоор-
динированный двигательный навык, реали-
зация и воображение которого обеспечивает-
ся активацией большого количества структур
мозга: лобной коры, мозжечка, покрышки
мозга (pontomesencephalic tegmentum), пара-
гиппокампальной, фузиформной и затылоч-
ной извилины, – а также деактивацией в
мультисенсорной вестибулярной коре (пре-
имущественно в верхней височной извилине
и нижней теменной доле) (La Fougère еt аl.,
2009). Кроме того, можно предположить, что
в реальной жизни люди гораздо чаще пред-
ставляют себе локомоцию (например, когда у
них возникает намерение куда-то пойти), чем
воображают движения в отдельных суставах,
в особенности тыльное сгибание стопы.

Таблица 1. Значимость различий точности классифи-
кации при воображении движений кистей, стоп и ло-
комоции в разные дни обучения (↑ – увеличение точ-
ности классификации, ↓ – уменьшение)
Table 1. Significance of differences of classification accura-
cy during motor imagery of hands, foot and locomotion on
different training days (↑ – increase of classification accu-
racy, ↓ – decrease)

Кисти p Стопы p Локомоция p

1–3 ↑ 0.017* 1–3 ↑ 0.041* 3–4 ↓ 0.074
3–5 ↓ 0.042* 4–5 ↑ 0.042*
2–5 ↓ 0.040* 4–7 ↑ 0.016*
5–8 ↑ 0.04* 5–10 ↓ 0.029*
1–8 ↑ 0.075 7–10 ↓ 0.029*

6–7 ↑ 0.023*
1–7 ↑ 0.08
5–6 ↓ 0.08
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Динамика изменений точности классифи-
кации сигналов мозга при воображении дви-
жений разных типов, как можно предполо-
жить, связана с различиями в динамике изме-
нения программ организации этих движений
при обучении их воображению.

Приведем имеющиеся в литературе сведе-
ния об этих изменениях при реальных и вооб-
ражаемых движениях. При организации ре-
альных движений и приобретении моторных
навыков критическую роль играют полосатое
тело, мозжечок и двигательные области коры
лобной доли (Karni, 1996; Doyon, 1997; Sanes,
Donoghue, 2000). Анатомическими исследо-
ваниями было показано, что эти структуры
формируют две корково-подкорковые сети:
кортико-стриато-таламо-кортикальную пет-
лю и кортико-мозжечково-таламо-корти-
кальную петлю (Middleton, Strick, 1997). Эти
две сети в разной степени активны в ходе обу-
чения. Так, показано, что успешность выпол-
нения новой последовательности движений
(оцененная по количеству ошибок) связана с
фронтальной корой, полосатым телом, моз-
жечком и теменной корой (Doyon, Unger-
leider, 2002; Floyer-Lea, Matthews, 2004), а вы-
полнение уже выученных (автоматических)

движений опосредовано кортико-стриарной
сетью, включающей первичную моторную
кору, добавочную моторную область, зубча-
тое ядро мозжечка, таламус и скорлупу (Floy-
er-Lea, Matthews, 2004). Т.е. при переходе от
выполнения новых к уже выученным дей-
ствиям уменьшается активация префрон-
тальной коры и мозжечка и происходит пере-
ход от кортико-мозжечковой к кортико-
стриарной сети.

Исследований, посвященных изменению
активности мозга при воображении движе-
ний, немного. Лафлер с соавторами (Lafleur
et al., 2002) анализировали активность мозга
при реальном и воображаемом сгибании и
разгибании левой стопы. В начале процесса
обучения при реальных движениях в обоих
полушариях активировались дорсальная пре-
моторная кора и мозжечок, а также часть ле-
вой нижней теменной доли. После трениров-
ки большинство из этих областей не были су-
щественно активированы, а повышенный
уровень активности наблюдался билатераль-
но в медиальной орбитофронтальной коре и
полосатом теле, а также в левой ростральной
части передней поясной извилины и в ниж-
ней теменной доле (не та ее часть, что в нача-

Рис. 2. Точность классификации состояний мозга при воображении движений кистей (серый цвет), стоп
(вертикальные полосы) и локомоции (горизонтальные полосы) с 1-го по 10-й день обучения. Среднее 10
испытуемых. Значимые отличия в точности классификации (p < 0.05) отмечены звездочкой (*).
Fig. 2. Classification accuracy of brain states during motor imagery of hands (gray), feet (vertical stripes) and loco-
motion (horizontal stripes) from the 1st to the 10th day of training. Average of 10 subjects. Significant differences in
classification accuracy (p < 0.05) are marked with an asterisk (*).
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ле обучения). При воображаемых движениях
наблюдались сходные паттерны активации.

Увеличение роли стриарной системы при
обучении воображению движений было так-
же выявлено при нажатии и воображении
определенной последовательности четырех
кнопок в аппарате фМРТ (Lacourse et al.,
2005). В начале эксперимента при реальных
движениях были более активны первичные и
вторичные двигательные области мозга, а
также мозжечок, а при воображаемых движе-
ниях – полосатое тело. В ходе обучения вооб-
ражению движений увеличивалась активация
полосатого тела и уменьшалась – мозжечка,
что может, как пишут авторы, “отражать
сдвиг перехода от кортико-мозжечковой к
кортико-стриарной сети”.

Итак, согласно имеющимся в литературе
данным, при обучении как реальным, так и
воображаемым движениям происходит пере-
ход от кортико-мозжечковой к кортико-
стриарной сети (Lafleur et al., 2002; Lacourse
et al., 2005; Floyer–Lea, Matthews, 2004).
Представляется вероятным, что этот переход
отражается в изменении точности классифи-
кации ЭЭГ-сигналов при обучении вообра-
жению движений в нашем эксперименте,
причем эти изменения могут происходить по-

разному в зависимости от того, какие нейрон-
ные сети задействованы в этом процессе –
связанные с воображением движений ки-
стей, стоп или локомоции.

Полученные данные могут, по-видимому,
быть сопоставлены с результатами, описан-
ными в одном из последних обзоров, посвя-
щенных двигательному обучению, в котором
показано, что в зависимости от типа обуче-
ния задействуются разные области мозга
(Krakauer et al., 2019).

Сложный характер кривых обучения, по-
лученных в нашем исследовании, – с увели-
чением и снижением точности классифика-
ции – соответствует упомянутым Бернштей-
ном соображениям о многоступенчатом
характере обучения (Бернштейн, 1991).

Кроме того, представляется, что суще-
ственным фактором, влияющим на динамику
успешности воображения движений, может
быть стратегия воображения движений (Ritter,
Schooler, 2001). Можно предположить, что
изменения точности классификации на про-
тяжении процесса обучения воображению
движений связаны с изменениями стратегии
воображения движений при работе с ИМК,
например, переход от стратегии “воображаю

Рис. 3. Индивидуальные кривые обучения для 10 испытуемых (S1–S10). По оси абсцисс: день обучения;
по оси ординат: точность классификации состояний мозга. Сплошные линии – кривые обучения, пунк-
тирные линии –тренды. Черные линии – кривые обучения и тренды при воображении движений кистей,
темно-серые – стоп, светло-серые – локомоции. Значимые (p < 0.05) тренды отмечены звездочкой (*).
Fig. 3. Individual learning curves for 10 subjects (S1–S10). Abscissa: day of training; ordinate: classification accu-
racy of brain states. Solid lines are learning curves, dotted lines are trends. Black lines are learning curves and trends
during motor imagery of hand movements, dark gray lines – of feet, and light gray lines – of locomotion. Significant
(p < 0.05) trends are marked with an asterisk (*).
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лучше каждый раз” к стратегии “воображаю
стабильнее” (что мы отмечали в своих экспе-
риментах в некоторых субъективных отчетах
испытуемых).

Индивидуальный характер успешно-
сти/неуспешности обучения, выявленный в
наших экспериментах, соответствует имею-
щимся в литературе данным о т.н. “ИМК-не-
грамотности” (BCI illiteracy), т.е. неспособ-
ности около 10–30% людей работать с ИМК
(Jeunet et al., 2015; Guillot, Rienzo, Collet,
2014). Показано, что личностные характери-
стики определяют успешность управления
ИМК (Jeunet et al., 2015; Боброва и др., 2020,
Решетникова и др., 2021; Bobrova et al., 2020;
Bobrova et al., 2021).

Данные о динамике обучения воображе-
нию движений также свидетельствуют об ин-
дивидуальном характере этого процесса. По-
казано, что увеличение успешности управле-
ния ИМК со зрительной обратной связью,
основанным на воображении движений рук,
наблюдалось лишь у 5 из 20 здоровых испыту-
емых при их работе 4 раза в течение 2 недель
(Corsi et al., 2019). Лишь у 3 из 12 постинсульт-
ных пациентов улучшение наблюдалось при
управлении ИМК со зрительной и сенсомо-
торной (ФЭС) обратной связью 3 раза в неде-
лю в течение месяца (Qui et al., 2018), при
управлении тем же ИМК от 10 до 24 дней под-
ряд по одному часу в день – у 3 из 5 (Irimia
et al., 2018). Управление ИМК, основанным
на воображении движений рук, со зритель-
ной и сенсомоторной (движения ортеза ки-
сти) обратной связью в течение 3–8 недель от
13 до 22 раз было успешно у 6 из 8 постин-
сультных пациентов (Buch et al., 2008).

Таким образом, эффективность управле-
ния ИМК – успешность воображения движе-
ний кистей, стоп или локомоции – зависит от
длительности обучения, изменения ее при
обучении носят индивидуальный характер. В
связи с этим в следующих исследованиях бу-
дет проведен анализ личностных характери-
стик, оптимальных для различимости сигна-
лов мозга при воображении этих движений в
процессе обучения.

ВЫВОДЫ
1. Эффективность управления ИМК в раз-

ные дни эксперимента зависит от типа вооб-
ражаемого движения. Ни в один из дней во-
ображаемые движения кисти не распознава-
лись лучше движений стоп.

2. В ходе обучения воображению движений
средняя по всем испытуемым точность клас-
сификации воображаемых движений кистей и
стоп увеличивается к 3-му дню эксперимента,
затем точность классификации уменьшается и
вновь растет. При обучении воображению ло-
комоции точность классификации значимо
не меняется.
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EVALUATION OF EFFICIENCY OF USING
OF BRAIN-COMPUTER INTERFACE IN LEARNING IMAGINATION 

OF MOVEMENTS OF UPPER AND LOWER LIMBS
E. V. Bobrovaa, #, V. V. Reshetnikovaa, E. A. Vershininaa, A. A. Grishina,
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The effectiveness of brain-computer interface (BCI) control and the success of imagination of
movement of the upper and lower extremities were evaluated by the accuracy of recognition of EEG
signals (classification accuracy) when imagining movements of the hands, feet and locomotion
during 10-day training of 10 volunteers. Averaged data of all the volunteers revealed, that, on the
first day of training, the classification accuracy is higher when imagining locomotion than foot
movements, on the second day – hands than locomotion, on the fifth day – feet than hands. The
average values of classification accuracy when imagining movements of the hands and feet increase
by the 3rd day of training, further changes are specific depending on which movement is imagined.
When learning the imagination of locomotion, the accuracy of classification does not significantly
change. An assessment of the dynamics of individual changes in the accuracy of classification ac-
cording to linear trends showed that in three participants, training led to an increase in the accuracy
of classification (of the hand movements and locomotion – in one subject, of feet – in two sub-
jects); in other three participants – to decrease (of the movements of the hands and locomotion –
in one subject, of the locomotion – in the second subject, of feet – in the third). The four partici-
pants, as well as the sample average, had no significant changes. The results are discussed in terms
of changes in the activity of brain structures during learning and depending on the type of imaginary
movements.

Keywords: brain-computer interfaces, imagination of hand, imagination of foot, imagination of lo-
comotion, motor imagery learning
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Восприятие цвета человеком и другими приматами – это комплексная задача, которую ре-
шают, помимо нейрофизиологии, и другие смежные науки, такие как психофизиология,
психолингвистика и даже философия. В данном обзоре нейрофизиология зрения взята за
отправную точку, рассматривается вклад всех смежных дисциплин в понимание того, как
кодируется цветовое восприятие у приматов. Рассмотрены известные на данный момент
нейрофизиологические механизмы восприятия цвета приматами и предлагается гипотети-
ческая схема обработки цветовых стимулов в коре приматов, предполагающая на высшей
стадии обработки стимула кодирование цвета концептуальными нейронами, отвечающи-
ми только за отражение параметра цветности зрительного стимула.

Ключевые слова: цветовое зрение, восприятие, кодирование, приматы, квалиа, новая кора,
нейрон
DOI: 10.31857/S0044467723010045, EDN: GIWPTC

The sensation of colour cannot be accounted
for by the physicist’s objective picture
of light-waves.Could the physiologist account
for it, if he had fuller knowledge than he has
of the processes in the retina and the nervous
processes set up y them in the optical nerve
bundles and in the brain? I do not think so.

Erwin Schrödinger

ВВЕДЕНИЕ
Существует два принципиально разных

определения цвета: первое, физическое, что
цвет – это спектральная характеристика элек-
тромагнитного излучения оптического диапа-
зона, однозначно определяемая длиной волны
испускаемых фотонов, и второе, психологи-
ческое, что цвет – это качественная субъек-
тивная характеристика этого излучения, за-
висящая не только от физических парамет-
ров, но также и от физиологических и
психологических особенностей воспринима-
ющего стимул индивида, от яркостных и цве-
товых контрастов с окружающим стимул
пространством. В рамках данного обзора ав-
тор использует слово “цвет” или словосоче-
тание “цвет стимула” для обозначения цвета
по физическому определению, а также ис-

пользует психологическое определение слова
“цвет” (синоним – слово из философского
словаря “квалиа”).

Восприятие цвета зрительных стимулов и
соответственно квалиа цветности (субъек-
тивного переживания цвета) появляется вме-
сте с физической возможностью восприни-
мать спектральные свойства света: соответ-
ствующими клеточными рецепторами в
сетчатке глаза (колбочки) и генами, кодиру-
ющими белки-пигменты (опсины). Однако,
раз возникнув, нейронные механизмы в выс-
ших отделах зрительной системы могут вос-
принимать как квалиа цветности и сигналы с
других каналов, например, слепые люди на-
учаются воспринимать как цвет определен-
ные характеристики звука (Abboud et al.,
2014), а в не таких уж редких случаях графем-
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цветной синестезии каждая буква алфавита
или цифра ассоциируется с определенным
цветом (Witthoft et al., 2015; Teichmann et al.,
2021). Конечно, возможны и менее радикаль-
ные изменения восприятия цвета внутри зри-
тельной системы, связанные, например, c
пожелтением хрусталика, мутациями в опси-
нах (протанопия, дейтеронопия, тританопия,
тетрахроматизм) или индивидуальными ва-
риациями в соотношении S-, L- и M-колбо-
чек в сетчатке (Viénot et al., 1995; Sharpe et al.,
1998; Brainard et al., 2000; Jameson et al., 2001;
Deeb, 2006; Isherwood et al., 2020; Emery et al.,
2021; Tregillus et al., 2021). При рассмотрении
восприятия цвета исследователь неизбежно
сталкивается с психофизиологической про-
блемой (Koch et al., 2016; Ноздрачев, Щерба-
тых, 2021), по одну сторону которой находятся
стимулы и рецепторы (sensation, ощущение), а
по другую – квалиа и субъективно восприни-
маемый цвет (perception, восприятие). В при-
веденной в эпиграфе цитате (Schrödinger,
2001) Шрёдингер отказывается верить, что
физиология может разрешить эту проблему,
однако, по мнению автора данного обзора, в
последние годы нейрофизиология вполне
успешно разрешает частные случаи психофи-
зиологической проблемы, и на протяжении
этого обзора он рассмотрит ситуацию с мозго-
вым субстратом для квалиа цветности.

РЕЦЕПТОРНАЯ ОСНОВА
ЦВЕТНОГО ЗРЕНИЯ ПРИМАТОВ

Большинство млекопитающих дихроматы;
они потеряли два гена опсинов (пресмыкаю-
щиеся – тетрахроматы) около 150 млн лет на-
зад при переходе к сумеречному образу жиз-
ни в мезозое (в дневное время миром правили
динозавры). Поэтому, например, у грызунов
только два опсина: коротко- и длинноволно-
вый (возбуждающиеся соответственно фиоле-
товым и желто-зеленым светом), лежащие в
основе эволюционно древнего желто-синего
оппонентного канала восприятия цвета в сет-
чатке (оцененный по мутациям возраст рас-
хождения S- и M-опсинов в эволюции позво-
ночных – примерно 450–500 млн лет назад
(Collin et al., 2003)). Некоторые ночные млеко-
питающие потеряли также и коротковолно-
вый опсин и стали монохроматами. У вновь
перешедших к дневному образу жизни при-
матов, наоборот, примерно 35 млн. лет назад
ген длинноволнового опсина млекопитаю-
щих претерпевает дупликацию и появляется

третий, еще более длинноволновый опсин (L,
возбуждающийся желтым светом, разница
между человеческими L- и M-опсинами в
15 аминокислот, что сдвигает пик возбужде-
ния примерно на 30 нм), а сетчатка устроена
так, что появляется новый L-M, красно-зеле-
ный оппонентный канал (Rowe, 2002). У ши-
роконосых (приматы Нового Света) и узко-
носых (приматы Старого Света) обезьян три-
хроматизм возникает по разному механизму:
у широконосых обезьян трихроматами явля-
ются только гетерозиготные по L-опсину
самки (Mollon, 1999). Считается, что появле-
ние красно-зеленого оппонентного канала
могло быть эволюционно выгодно для при-
матов, т.к. позволяло отличать спелые фрук-
ты на фоне зелени листьев (Rowe, 2002).

Древний желто-синий и более эволюцион-
но молодой красно-зеленый каналы цветно-
го зрения (рис. 1) проецируются от колбочек
до первичной зрительной коры с переключе-
ниями в специфичных для каждого канала
нейронах (Mollon, 1999; Baden, Osorio, 2019).
У человека сигнал от желто-синего канала
идет через коротковолновые биполяры, ма-
лые двуслойные ганглионары (small bistrati-
fied ganglion cells), далее в кониоклеточные
нейроны латерального коленчатого тела и
приходит в поле 17 новой коры на нейроны
2/3 слоя. Красно-зеленый канал переключа-
ется на карликовых (midget) биполярах и ган-
глионарах, далее на мелкоклеточных нейро-
нах латерального коленчатого тела и прихо-
дит в то же поле 17 стриарной коры на
нейроны слоя 4Cβ. Нейроны латерального
коленчатого тела не имеют пространственно-
оппонентных (центр-периферия) рецептив-
ных полей на цвет и не могут обеспечивать
такие наблюдаемые психофизиологические
феномены, как цветовой контраст и кон-
стантность цвета (color constancy); первым
центром в зрительной системе, где такой ана-
лиз стимулов может происходить, является
первичная зрительная (стриарная) кора V1
(Conway, Livingstone, 2006). От сетчатки и как
минимум до латерального коленчатого тела
одним из основных принципов, поддержива-
ющих оппонентное кодирование цвета, явля-
ется организация рецептивных полей по
принципу латерального торможения.
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КОДИРОВАНИЕ ЦВЕТОВЫХ 
СТИМУЛОВ В КОРКОВОЙ ЧАСТИ 

ЗРИТЕЛЬНОГО АНАЛИЗАТОРА 
ПРИМАТОВ

Первым местом корковой конвергенции
двух оппонентных цветовых каналов являют-
ся нейроны цитохромоксидазных колонок
(CO blobs) зрительной коры V1. Методами
оптического картирования на мозге макаки с
этих колонок были получены ответы на рав-
нояркие (equiluminant) стимулы, при этом
ответы были сгруппированы в пятна (patch-
es), в которых нейроны отвечали на контраст
в одном из двух оппонентных каналов (жел-
то-синего и красно-зеленого) (Landisman,
Ts’o, 2002). В одной из работ на V1, также при
помощи оптической регистрации на макаке,
были обнаружены хромотопические карты,
при этом пятна, предпочтительно реагирую-
щие на спектрально близкие оттенки, распо-
лагались рядом на поверхности коры (Xiao
et al., 2007). В то же время в экспериментах с
фМРТ на V1 человека не было обнаружено
такого хромотопического соответствия меж-
ду поверхностью коры и перцептивным цве-
товым пространством, и наблюдаемые отве-
ты скорее отражали кодирование оппонент-
ными каналами (Engel et al., 1997; Brouwer,
Heeger, 2009; Parkes et al., 2009). По-видимому,
разница в результатах связана не с различи-
ем в организации коры у макаки и человека,
а с низким пространственным разрешением
фМРТ, не позволяющим выявить отдельные
хромотопически организованные колонки в
V1 у человека.

В электрофизиологических эксперимен-
тах на макаках в области V1 также были пока-
заны клетки, специфически реагирующие на
“первичные цвета” оппонентных каналов
(Vautin, Dow, 1985), и характерные оппонент-
ные ON- и OFF-ответы корковых нейронов в
области V1 на цветные стимулы; эти нейроны
были способны кодировать пространствен-
ный и временной цветовой контраст, но па-
раллельно кодируют также форму и направ-
ление движения стимула (Conway et al., 2002).
Число таких нейронов с оппонентным хро-
матическим ответом в V1 невелико — около
10% (Conway, Livingstone, 2006). Более позд-
ние эксперименты с V1 макак выявили также
нейроны, кодирующие цвет не только линей-
но (как предполагает оппонентность цвето-
вых каналов, таких клеток была примерно
половина), но и с узким или широким диапа-
зоном специфичности к определенным цве-
там (Horwitz, Hass, 2012). Следует подчерк-
нуть тот факт, что чувствительные к хромати-
ческой составляющей зрительных стимулов
нейроны V1 приматов не являются концеп-
туальными нейронами цвета, так как коди-
руют помимо цвета яркость, а также времен-
ные и пространственные параметры стиму-
лов (Cottaris, De Valois, 1998; Johnson et al.,
2001). Недавняя работа, сделанная на макаке
при помощи двухфотонной визуализации,
четко показывает на нейронном уровне, что
кодирующие цвет нейроны V1 одновремен-
но кодируют и ориентацию стимула (Garg
et al., 2019). По оценке в этой статье, почти по-
ловина всех нейронов (46%) отвечала сильнее
на цветной стимул, чем на серый цвет; хромо-
топическая организация также была показана.

Рис. 1. Кодирование цвета оппонентными каналами на ранних этапах зрительного восприятия трихроматов.
Fig. 1. Color coding by opponent channels in first levels of visual perception of trichromats.
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Дальше по пути обработки зрительных
стимулов, в области коры V2 макаки, элек-
трофизиологические ответы на хроматиче-
ские стимулы похожи на таковые в области V1,
но число клеток с типичными ON- и OFF-от-
ветами уменьшается; также имеется малая
часть нейронов, настроенных на разные по
широте диапазоны спектра. В зависимости от
вида стимуляции и критериев отбора, до 50%
нейронов области V2 отвечает на цветные
стимулы, но надо опять же отметить, что эти
нейроны не специфичны только лишь к цве-
ту, а в основном отвечают на изменение яр-
кости, кроме того, имеют настройку на поло-
жение в поле зрения, размер, форму и ориен-
тацию стимула (Kiper et al., 1997). В
комплексном исследовании методами опти-
ческого картирования и электрофизиологии
у макак в области V2 были найдены хромото-
пические колонки (участки коры, в которых
пространственное расположение совпадало
со спектральным (и, возможно, перцептив-
ным цветовым) пространством); пятна, акти-
вируемые схожими цветами, расположены
рядом (Xiao et al., 2003; Lim et al., 2009). При
последующей окраске мозговой ткани на ци-
тохромоксидазу (ЦО) область коры, где были
найдены колонки, соответствовала тонким
полоскам паттерна окраски на ЦО (CO thin
stripes). В областях зрительной коры человека
V2 и V3 методом функциональной МРТ была
обнаружена схожая с мозгом макаки органи-
зация цветовых колонок (Nasr et al., 2016; Du-
moulin et al., 2017).

В недавнем исследовании на макаке (Liu
et al., 2020) было произведено сравнение раз-
меров цветовых колонок (оптическое карти-
рование) в областях коры V1, V2 и V4 с разме-
ром пятен паттерна ЦО: размер колонок в V1
примерно соответствовал площади пятен
ЦО, а колонки в V2 и V4 были в 2–3 раза
крупнее. Согласно этой работе, при сравне-
нии мощности ответов всех зарегистрирован-
ных колонок получается далеко не равномер-
ное представление разных оттенков в первич-
ной зрительной коре, но мощности ответов
на разные оттенки становятся более равно-
мерными в V2 и особенно в V4. Наибольшая
мощность ответов была на красный и синий
цвета, что, видимо, отражает частичное ней-
ронное кодирование в V1 (и в меньшей степе-
ни в V2) по принципу оппонентных зритель-
ных каналов. Авторы также разработали кри-
терии оценки хромотопичности получаемых
ими карт зрительной коры и получили по

ним, что наименьший процент зарегистриро-
ванных карт является хромотопичным для V1,
этот процент увеличивается в области V2 и
достигает максимума в V4, что, видимо, от-
ражает процесс обработки от сырого зри-
тельного сигнала для цвета в сторону его
равномерной категоризации на оттенки, как
он представлен в перцептивном простран-
стве. В другой работе по оптическому карти-
рованию коры на макаке было показано, что
колонки, кодирующие цвет, размер и ориен-
тацию стимула, пространственно не пересе-
каются в V2, в отличие от таких колонок в V4
(Ghose, Ts’o, 2017).

Одним из вопросов, на протяжении лет
вызывающим научные дискуссии и стимули-
рующим все новые эксперименты, является
то, выделяется ли на нейронном уровне в ко-
ре кодирование “первичных оттенков” (car-
dinal colors): красного, зеленого, синего и
желтого. Как уже было обсуждено, на ранних
этапах обработки цвета в зрительной системе
эти цвета выделяются как два оппонентных
канала, что стимулировало многочисленные
попытки найти какую-нибудь обособлен-
ность в кодировании этих четырех цветов в
перцептивном пространстве приматов (per-
ceptual salience). Однако до сего момента на
каждую такую попытку находилось опровер-
жение, связанное с различными методиче-
скими огрехами работ (Stoughton, Conway,
2008; Mollon, 2009; Bosten, Boehm, 2014; Wool
et al., 2015; Bohon et al., 2016; Forder et al., 2017;
Witzel et al., 2019).

Резюмируя изложенное выше, надо ска-
зать, что, несмотря на значительные усилия в
поисках нейронов, специфично настроенных
только на хроматическую составляющую сти-
мулов, в областях коры V1 и V2 найти их не
удалось. Нейроны в этих областях реагируют
комплексно на параметры зрительных стиму-
лов, гораздо сильнее, чем на цветовые кон-
трасты, отвечают на разницу в яркости и па-
раллельно кодируют положение стимула в
зрительном поле, его размер, ориентацию и
другие пространственно-временные пара-
метры.

Согласно классической функциональной
схеме строения зрительной коры приматов,
дальнейшая обработка сигнала от глаз идет
по двум различным путям — дорзальному
(от V2 через V3 (по другой классификации
эта область называется DM/V6 (Hadjidimi-
trakis et al., 2019)) в область MT/V5) и вен-
тральному (от V2 через V4 в нижневисочную
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область IT — разные исследователи дробят
регионы V4 и IT на разные подзоны или, на-
оборот, объединяют их в единый комплекс
(Arcaro, Kastner, 2015)), упрощенная схема
представлена на рис. 2. Традиционно счита-
ется, что дорзальный путь ответственен за
пространственно-временные параметры сти-
мула и движение объекта, в то время как вен-
тральный путь кодирует статичные парамет-
ры стимула, такие как форма и цвет.

Тем не менее есть данные, не укладываю-
щиеся в эту простую схему, так, в частности,
в структурах дорзального пути регистрируют
хроматическую чувствительность. Было по-
казано, что нейроны в области зрительной
коры V3 макаки реагируют на хроматические
стимулы — как и в области V2, примерно по-
ловина от зарегистрированных нейронов
проявляет чувствительность к цвету (Gegen-
furtner et al., 1997). Этот регион традиционно
считается кодирующим движение и не при-
влекал значительного внимания исследова-
телей кодирования цвета в нем. Кроме того,
имеющаяся разница в строении этой области
у разных видов и, как следствие, постоянно
пересматриваемое положение V3 в номен-
клатуре и иерархии зон зрительного анализа-
тора затрудняют ее изучение (Jeffs et al., 2013;
Arcaro, Kastner, 2015; Hadjidimitrakis et al.,
2019). В своем обзоре Конвей приводит также
данные, что возможное наличие в высшей
области дорзального пути MT чувствитель-
ных к цвету нейронов недоисследовано по
ряду причин (Conway, 2014).

КОДИРОВАНИЕ ЦВЕТОВЫХ 
СТИМУЛОВ В ОБЛАСТИ V4
И ВИСОЧНЫХ ОБЛАСТЯХ

НОВОЙ КОРЫ
Наибольшее число работ с восприятием

цвета приматами, изучающих корковую часть
анализатора, посвящено области V4 и приле-
жащей к ней нижневисочной области IT (ко-
торую иногда разделяют на подобласти PIT,
CIT, AIT, VO, TEO). Считается, что именно в
этой области зрительной коры возникает со-
знательное перцептивное ощущение цвета,
поэтому ее исследование, начатое Зеки (Zeki,
1980), активно продолжается до сих пор.
В пионерской работе Зеки при помощи экс-
траклеточной регистрации на макаке обнару-
жил и охарактеризовал нейроны, специфиче-
ски отвечавшие на цветовые стимулы. В обла-
сти V4 зрительной коры им были обнаружены

клетки, настроенные на стимулы в узких (10–
45 нм) диапазонах спектра, при этом их чув-
ствительность была равномерно распределена
по всему диапазону видимого света. Нейроны
V4 имели разные рецептивные поля, не свя-
занные напрямую с топографией сетчатки.
Также было обнаружено, что по мере углуб-
ления электрода в кору соседние зарегистри-
рованные клетки имеют близкую спектраль-
ную чувствительность и скачком чередуются
с группами нейронов, настроенных на оппо-
нентные цвета. Также Зеки сумел продемон-
стрировать на клеточном уровне эффекты,
получаемые в психофизиологических экспе-
риментах с Мондриановым экраном, и пока-
зал нелинейность спектральной настройки
нейронов V4 от яркости стимула. Дальней-
шие работы с областью V4 макаки показали,
что, несмотря на высокий процент нейронов
в этой области, чувствительных к спектраль-
ным характеристикам света, назвать боль-
шую часть их цветоселективными нельзя
(Schein, Desimone, 1990; Conway, Tsao, 2009).
В более поздней работе Зеки с соавторами
(Kusunoki et al., 2006) была изучена цветосе-
лективность нейронов области V4 макаки
при меняющемся цвете фона (вариант психо-
физиологической парадигмы с Мондриано-
вым экраном, позволяющим исследовать та-
кое свойство, как константность цвета). Ока-
залось, что настройка нейронов на цветовой
стимул меняется соответственно с цветом
фона, что говорит о том, что нейроны V4 об-
ладают способностью кодировать констант-
ность цвета и, следовательно, отражают не

Рис. 2. Дорсальный и вентральный пути в новой
коре макаки, упрощенная схема.
Fig. 2. Dorsal and ventral pathways at macaque neo-
cortex, simplified diagram.
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просто сенсорный приток, но и перцептив-
ные процессы.

В передней части нижневисочной области
IT зрительной коры макаки методом экстрак-
леточной регистрации были зарегистрирова-
ны чувствительные к хроматической стимуля-
ции нейроны (Koida, Komatsu, 2007). Авторы
обучили двух обезьян выполнению задачи по
категоризации или дискриминации 11 оттен-
ков в диапазоне красный-зеленый. Нейрон-
ная активность большинства нейронов была
цветоселективной, ответ зарегистрированных
клеток также зависел от размера, формы и по-
ложения стимула в зрительном поле. Актив-
ность нейронов в этой области зависела от ти-
па задачи (при категоризации были зареги-
стрированы более сильные ответы, чем при
дискриминации), что предполагает нисходя-
щую (top-down) модуляцию, видимо, со сто-
роны префронтальной коры.

В задней части нижневисочной области IT
зрительной коры макаки (называемой также
PIT или complex V4 и включающей в себя ре-
гионы: V4, PITd и задняя TEO) последующие
исследования также выявили кодирующие
цвет нейроны (Conway et al., 2007; Conway,
Tsao, 2009; Bohon et al., 2016). Они были орга-
низованы в миллиметрового размера цвето-
вые гиперколонки (globs, по аналогии с blobs
в V1, дословно “капельки”, названные за их
форму при оптическом картировании), види-
мые на фМРТ при предъявлении стимулов с
цветовым контрастом. Внутри гиперколонки
находится несколько колонок (patches или col-
umns), чувствительных к определенным от-
тенкам, размер их меньше 100 мкм. Внутри од-
ной гиперколонки находятся нейроны, чув-
ствительные к разным частям спектра, и
соседствующие нейроны имеют схожую спек-
тральную чувствительность. Помимо хрома-
тической чувствительности эти нейроны ко-
дируют также положение стимула в зритель-
ном поле, грубо отражая ретинотопию данной
области коры. Нейроны между гиперколонка-
ми этой области проявляют меньшую хрома-
тическую чувствительность и в основном ко-
дируют форму стимула и яркостный кон-
траст. Основные выводы по нейронной
организации области коры PIT были впо-
следствии воспроизведены в другой лабора-
тории (Yasuda et al., 2010). Недавние работы
показывают, что в области IT макаки нахо-
дятся также нейроны, чувствительные не
только к цвету, форме и положению в зри-
тельном поле, но и нейроны, настроенные на

лица, и они также показывают модуляцию
своей активности в зависимости от оттенка
предъявляемых стимулов-лиц (Conway, 2018;
Duyck et al., 2021). С другой стороны, на чело-
веке показана (Lafer-Sousa et al., 2016) различ-
ная локализация нейронов лиц и цветовых
нейронов в этой области коры, но, возмож-
но, расхождение результатов связано с раз-
ностью применяемых методов (чувствитель-
ности фМРТ не хватает для выявления от-
дельных нейронов, при применении фМРТ к
мозгу макаки результаты сходятся (Lafer-Sou-
sa, Conway, 2013)).

В дорсальной части V4 (V4d) у макаки бы-
ли найдены функциональные модули, акти-
вирующиеся на хроматические стимулы, по
сути цветовые гиперколонки, которые были
стабильны во времени (Li et al., 2014). При
стимуляции определенным цветом, внутри
гиперколонки (glob) активируется несколько
(1–4) колонок (или пятен, patches), положе-
ние пика активности в которых варьирует в
зависимости от цвета стимула, и они значи-
тельно пересекаются для спектрально близ-
ких цветов. Так как участки коры, активиру-
емые близкими по спектру цветами, располо-
жены рядом, цветовая колонка является
картой оттенков, ее строение имеет хромото-
пическую организацию. При систематиче-
ском варьировании положения цветового
стимула в зрительном поле макаки было вы-
яснено, что каждый участок колонки, на-
строенный на разный цвет, имеет одинаковое
зрительное поле, а между разными участками
одной колонки очень близкое. Авторы пред-
полагают, что ретинотопия может быть зако-
дирована в разных гиперколонках, настроен-
ных каждая на свое локальное зрительное по-
ле. При тестировании цветовых стимулов,
систематически отличающихся по яркости,
было обнаружено, что цветовые колонки V4
кодируют яркость параллельно цвету: меняя
яркость стимула от максимальной к мини-
мальной, авторы наблюдали сдвиг активиру-
ющегося участка от характерного для данного
насыщенного оттенка в сторону участка, ак-
тивирующегося на черный цвет, и наоборот,
при увеличении яркости стимула активирую-
щиеся участки сдвигались по поверхности
коры в сторону пятен, активирующихся на
белый цвет. При этом расстояние по поверх-
ности коры зависело от яркости стимула в
цветовом пространстве HSL по логарифми-
ческому закону, подтверждая нелинейность в
описанных выше результатах Зеки. Анало-
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гичная логарифмическая зависимость была об-
наружена между амплитудой активности в
участке колонки и насыщенностью цвета в HSL.
Все эти данные свидетельствуют о том, что в
V4 кодируются не категоризованные цвета
(как они есть в перцептивном пространстве),
а определенным образом упорядоченные фи-
зические параметры цветовых стимулов. На-
пример, розовый и красный цвета отличают-
ся только по насыщенности, а желтый и корич-
невый только по яркости (Buck, 2015) – и при
наблюдаемой организации области коры V4 не
следует ожидать в ней нахождения концепту-
альных нейронов цвета, кодирующих субъек-
тивное категориальное восприятие цвета.
Ли и соавторы (Li et al., 2014) обсуждают так-
же, как возможный вариант, распределенное
кодирование цвета и, следовательно, подвер-
гают сомнению существование концептуаль-
ных нейронов цвета. Автор этого обзора не
согласен с ними – раз методом интроспекции
мы сталкиваемся с явлением категоризации
цвета на сознательном перцептивном уровне,
значит, этому должны быть нейрофизиологи-
ческие корреляты, реальный нейронный суб-
страт, который еще предстоит найти.

В недавней работе с областью V4 на макаке
методом многоканальной электрофизиоло-
гической регистрации была показана более
сложная организация цветовых рецептивных
полей у нейронов этого региона, чем счита-
лось ранее (Nigam et al., 2021). Авторы разби-
вали стимулирующий зрительное поле экран
на 25 квадратов и тестировали цветовую чув-
ствительность нейронов на изменение цвета
в каждом из них. Оказалось, что рецептивные
поля далеко не всех нейронов настроены го-
могенно на один и тот же цвет, была заметная
фракция нейронов с гетерогенным рецептив-
ным полем – когда на предъявление цвета в
разные квадраты рецептивного поля была об-
наружена разная спектральная чувствитель-
ность нейрона, вплоть до оппонентных цве-
тов внутри одного рецептивного поля. Если
эти данные подтвердятся и не окажутся, на-
пример, методической ошибкой, связанной с
адаптацией нейронов к длительному предъ-
явлению стимулов, то текущие представле-
ния о кодировании цвета нейронами в обла-
сти V4 придется кардинально пересмотреть.

В одной из работ на человеке методом
фМРТ было показано, что нижневисочные
области зрительной коры V4v и VO1 активи-
руются сильнее в задаче по категоризации
цветов, чем в задаче с тем же предъявлением

цветовых стимулов, но с отвлечением внима-
ния на посторонние арифметические вычис-
ления (Brouwer, Heeger, 2013). Схожие резуль-
таты были получены с зависимостью актив-
ности в нижневисочной области коры IT
макаки от предъявляемого типа задачи, отли-
чающегося вниманием к категоризации цве-
та (Koida, Komatsu, 2007). Эти данные гово-
рят о том, что наблюдаемая активность в этих
зонах коры зависит от поставленной испыту-
емым задачи, то есть модулируется концен-
трацией внимания именно на дискримина-
цию цветов, а не просто отражает сенсорный
приток.

В недавней работе на человеке методом
фМРТ было показано: классификатор, обу-
ченный на активности мозга в области зри-
тельной коры V4 при предъявлении абстракт-
ных цветовых стимулов, был впоследствии
способен угадывать цвет воображаемого чело-
веком объекта по активности мозга (Bannert,
Bartels, 2018). Эта работа примечательна тем,
что по сути мы наблюдаем, как в последние
годы нейрофизиология все решительнее ата-
кует психофизиологическую проблему (Koch
et al., 2016; Ноздрачев, Щербатых, 2021): ме-
тоды нейронауки позволяют узнать, о какого
цвета объекте думает человек в отсутствие
зрительной стимуляции. Появляются рабо-
ты, в которых исследователи сознательно
строят дизайн эксперимента так, чтобы реги-
стрировать активность мозга именно во вре-
мя субъективного переживания цвета, а не во
время сенсорной хроматической стимуляции
(Morita et al., 2004; Dijkstra et al., 2019; Kim
et al., 2020). В работе Кима и др. 2020 г., ис-
пользуя иллюзию константности цвета в па-
радигме чередующейся бинокулярной кон-
куренции, удалось в сигнале фМРТ разделить
субъективно воспринимаемый цвет (реги-
стрировалось нажатием кнопки испытуе-
мым) и цвет от подаваемой хроматической
стимуляции. Оказалось, что сигнал, реги-
стрируемый в областях V1 и V2, отражает хро-
матическую стимуляцию, а сигнал в областях
зрительной коры V3, V4v и VO1 – перцептив-
ное ощущение цвета. В целом это хорошее
эмпирическое подтверждение логики, кото-
рой придерживаются исследователи: в низ-
ших центрах зрительной системы обрабаты-
ваются физические параметры наблюдаемых
стимулов, а в высших зонах зрительной коры
активность сильнее коррелирует с осознанным
перцептивным образом объекта, кодируя в
том числе концептуализированное представ-
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ление о параметрах наблюдаемого объекта,
таких как его цветность и форма.

ГИПОТЕЗА О СУЩЕСТВОВАНИИ 
КОНЦЕПТУАЛЬНЫХ НЕЙРОНОВ ЦВЕТА

В единственной известной автору обзора
работе, исследующей именно сознательное
восприятие стимулов в других сенсорных си-
стемах, в парадигме тактильной иллюзии
данные фМРТ указывали на локализацию
нейрофизиологического субстрата перцеп-
ции в первичной соматосенсорной коре S1
(Rajaei et al., 2018), а не в высших корковых
зонах. Значит ли это, что соматосенсорный
анализатор устроен иначе, чем зрительный,
пока не понятно, но можно надеяться, что с
увеличением интереса к подобного рода ра-
ботам ситуация в скором времени прояснит-
ся. Другим примером работ, успешно решаю-
щих частные случаи психофизиологической
проблемы, хотя и не имеющим прямого от-
ношения к теме обзора, является исследова-
ние, в котором по данным ЭЭГ можно было
сказать, какие слоги произносит внутренней
речью испытуемый (Whitford et al., 2017; Jack
et al., 2019), и работа с мысленным напевани-

ем мелодии, которую можно было угадать по
данным МЭГ (Li et al., 2020).

С другой стороны, психофизиологическая
проблема частично уже давно преодолевается
в нейрофизиологической области исследова-
ний (Ноздрачев, Щербатых, 2021), связанной
с концептуальными нейронами (они же гно-
стические, они же “нейроны бабушки” (Mar-
tin, 2000; Gross, 2002)), ансамбли которых,
по-видимому, являются мозговым субстра-
том для таких гештальтных понятий, как по-
ложение организма во времени (Umbach
et al., 2020) и пространстве (Miller et al., 2013;
Hazama, Tamura, 2019), формирующих карту
этого пространства (Killian et al., 2012; Jacobs
et al., 2013), представление об абстрактном
числе (Nieder, 2020), о лице конкретного кон-
специфика (Chang, Tsao, 2017), об ассоциа-
ции (Josselyn, Tonegawa, 2020). Вполне веро-
ятным кажется наличие в мозге подобных же
концептуальных нейронов цвета для кодиро-
вания квалиа цветности. Прямым подтвер-
ждением существования таких концептуаль-
ных нейронов цвета является работа, выпол-
ненная с применением имплантированных
электродов на человеке (Murphey et al., 2008).
При электрической стимуляции отдельных
нейронов в зоне V4, настроенных на пурпур-
ный цвет, у испытуемого возникало ощуще-
ние пурпурного цвета в центре поля зрения.
С точки зрения автора этого обзора, нахожде-
ние нейронов с такими свойствами в коре яв-
ляется по сути нахождением мозгового суб-
страта для квалиа цвета и частным решением
психофизиологической проблемы, связыва-
ющим ментальное с физическим, сознатель-
ное восприятие цвета с биологической тка-
нью. Конечно, до разрешения психофизио-
логической проблемы, понимания того, как
физиологическая активность мозга перехо-
дит в психический опыт индивида, еще очень
далеко, однако эти примеры указывают на
принципиальную возможность такого пони-
мания (отрицаемую некоторыми философа-
ми). Схематическое изображение изменения
принципов обработки цвета в коре приматов
от низших зон к высшим, как представляется
автору этого обзора, представлено на рис. 3.

Поскольку в исследованиях на человеке
весьма редка возможность работать на кле-
точном уровне (в вышеупомянутой работе
электроды имплантировались человеку по
медицинским показаниям), хорошо бы было
перейти к работе на низших приматах. Одной
из очевидных трудностей в этом направлении

Рис. 3. Схема принципов кодирования на раз-
ных этапах цветового восприятия. 1 – оппо-
нентное кодирование от сетчатки до V2, 2 – ко-
лонки и гиперколонки, от V2 до V4/IT, 3 – кон-
цептуальные нейроны цвета (гипотетические,
от V4 и выше).
Fig. 3. Plot of coding principles at different levels of
color perception. 1 – opponent coding at retina to
V2, 2 – columns and hypercolumns, 3 – conceptual
color neurons (hypothetical, V4 and above).
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является неспособность обезьян дать созна-
тельный отчет о том, что она видит, тем не
менее есть способы преодолеть эту проблему.
Однозначная интерпретация поведения обе-
зьяны при дискриминации или категориза-
ции цвета непростая, но, по-видимому, ре-
шаемая методическая задача (Koida, Komat-
su, 2007; Hesse, Tsao, 2020).

В каких областях коры обезьян искать кон-
цептуальные нейроны цвета? Помимо высших
областей зрительной коры, V4 и нижневисоч-
ных зон (IT), данные по которым говорят то
за, то против возможного категориального и
перцептивного кодирования цвета в них, воз-
можно, стоит искать вне зрительного анализа-
тора, в ассоциативных областях коры. Напри-
мер, работа Бёрда с соавторами (Bird et al.,
2014) предполагает наличие концептуальных
нейронов цвета в районе средней фронтальной
извилины (MFG, поля по Бродману 9/46) и
мозжечка. Авторы регистрировали фМРТ на
человеке при стимуляции цветом близких от-
тенков (зеленый) и равных по расстоянию в
цветовом пространстве, но принадлежащих к
другой цветовой категории (синий) в пара-
дигме адаптации BOLD-сигнала на одинако-
вые стимулы. Однако последующая попытка
другой лаборатории повторить эксперимент
в схожей парадигме не сумела выявить эти зо-
ны мозга на фМРТ (Persichetti et al., 2015), хо-
тя и подтвердила вывод, что зоны зрительной
коры активируются только при хроматиче-
ской, но не при категориальной стимуляции.
Авторы попробовали заменить пассивное на-
блюдение цветовых стимулов испытуемыми
на задачу активной категоризации цветов, но
и в этом эксперименте также не выявили зо-
ны, найденные Бёрдом с соавторами (хотя в
этой задаче и активировалось несколько но-
вых, фронтально расположенных зон). Не-
смотря на неоднозначность интерпретации
этих исследований, для поиска концептуаль-
ных нейронов цвета было бы полезно адапти-
ровать использованную авторами парадигму
цветовой стимуляции для исследования на
низших приматах методами электрофизиоло-
гии и оптического картирования.

Одной из перспективных моделей, на ко-
торой можно выявлять концептуальные ней-
роны цвета, является категоризация желтого
и коричневого – эти цвета отличаются только
яркостью, а спектрально одинаковы (возбуж-
дают одни и те же рецепторы, имеют один и
тот же оттенок, hue) (Buck, 2015; Witzel, Ge-
genfurtner, 2016). Другим возможным вариан-

том является применение ахроматичных сти-
мулов, дающих перцептивное ощущение цве-
та: белого, серого и черного (Rajendran et al.,
2021). Если удастся найти нейроны, избира-
тельно отвечающие только на желтый и не
отвечающие на коричневый (или наоборот),
и при этом селективные к данному оттенку
(нейрон не должен отвечать на яркость дру-
гих цветов), то это будет веским доводом, что
мы видим именно нейронный субстрат ква-
лиа данного цвета, концептуальный нейрон,
отвечающий за категоризацию цвета, а не за
какой-то один из физических параметров
зрительного стимула, таких как яркость или
оттенок.

ИССЛЕДОВАНИЯ ЦВЕТА
ВНЕ НЕЙРОФИЗИОЛОГИИ

К вопросу о квалиа цветности у человека,
помимо нейрофизиологов, также пытались
подобраться с другой стороны психолингви-
сты; начиная с классической работы Берлина
и Кэя (Berlin, Kay, 1969; Kay et al., 2009) и до
последнего времени (Skelton et al., 2017;
Zaslavsky et al., 2018; Conway et al., 2020) они
пытаются определить, в какие цветовые тер-
мины в разных языках категоризуется про-
странство цветовых стимулов. Судя по лите-
ратуре за последние два десятилетия, психо-
лингвисты сходятся в том, что категоризация
цветов универсальна для сотни разных пись-
менных и дописьменных языков (Regier et al.,
2005; Lindsey, Brown, 2006), и есть работы, по-
казывающие, что причиной тому – как раз
анатомия и физиология зрения человека
(Skelton et al., 2017).

Отечественная школа под руководством
Е.Н. Соколова исследовала категоризацию
цвета человеком. С использованием психо-
физиологических методов было установлено,
что субъективно оцениваемое расстояние
между двумя цветами и разница в длине вол-
ны стимула могут быть хорошо описаны по-
верхностью сферы в трехмерном евклидовом
пространстве (Izmailov, Sokolov, 1991). Из-
майловым также были проведены экспери-
менты с пятью цветовыми словами вместо
субъективного расстояния, которые также
распределились по поверхности сферы (Из-
майлов и др., 1989). Эти результаты предпо-
лагают возможность точного математическо-
го описания перцептивного пространства че-
ловека и других животных.
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Недавняя работа в области психофизиоло-
гии цвета показала, что индивидуальный сло-
варный запас цветовых терминов не влияет
непосредственно на восприятие цвета в про-
стой задаче на сопоставление цвета, но от не-
го зависит точность в задаче с отставленным
во времени подбором цвета, то есть цветовая
память (Hasantash, Afraz, 2020; Afraz, Has-
antash, 2021; Lev-Ari, 2021). Методом функци-
ональной томографии (фМРТ) ранее также
было показано, что память о цвете может ис-
пользоваться в категоризации известных
объектов этого цвета: классификатор, натре-
нированный на активность зрительной коры
во время предъявления цветовых стимулов,
впоследствии успешно предсказывал по ак-
тивности в зонах V1, V3, hV4 и VO1, какого
обычно цвета предъявляемый в виде черно-
белой фотографии объект (Bannert, Bartels,
2013; Vandenbroucke et al., 2016). Тем не менее
есть и доказательства в пользу так называе-
мой уорфианской точки зрения (гипотеза Са-
пира-Уорфа и придерживающиеся ее линг-
вистические релятивисты): что на перцеп-
цию и категоризацию цветов влияет то, как
цветовые термины категоризуются в родном
языке испытуемого или как испытуемый сам
категоризует их словами (Winawer et al., 2007;
Thierry et al., 2009; Mo et al., 2011; Forder et al.,
2017; He et al., 2019). При тестировании шим-
панзе на категоризацию цветов оказалось,
что без специального обучения эти обезьяны
не склонны категоризовывать цвета (Matsuno
et al., 2004). В недавнем исследовании мето-
дом cпектроскопии в ближнем инфракрас-
ном диапазоне (NIRS) младенцев довербаль-
ного возраста удалось показать, что категори-
зация цветов возникает в мозге задолго до
обучения языку (Yang et al., 2016) и, следова-
тельно, является следствием развития зри-
тельной системы, а не обучения за счет комму-
никации и восприятия культуры. Эти данные
также подтверждаются психофизиологиче-
скими экспериментами на довербальных
младенцах (Skelton et al., 2017). В МЭГ-сигна-
ле человеческого мозга содержится достаточ-
но информации для декодирования из него
цвета предъявляемого стимула (Rosenthal
et al., 2021). Более того, сигнал содержал ин-
формацию о цвете при предъявлении назва-
ний цветов текстом (белым по серому), пред-
варительно обученный на цветовых стимулах
классификатор декодировал цвет из его назва-
ния с уровнем значительно выше случайного
при анализе латентностей больше 450 мс, что

говорит о конвергенции сигнала о цвете и его
категоризации в виде цветового термина в
высших зонах коры. Классификатор, научен-
ный на МЭГ-сигнале при предъявлении цве-
товых терминов, не способен был предска-
зать цвет на данных стимуляции цветовыми
стимулами, что говорит о том, что перцепция
цвета может вызывать его семантическое
представление, но не наоборот.

Суммируя процитированные выше рабо-
ты, можно сказать, что гипотеза Сапира-Уор-
фа о лингвистической относительности вряд
ли получит однозначный ответ “да” или
“нет” – в разных парадигмах эксперимента
ответы получаются разные, и все они, види-
мо, верны, так как категоризация может
иметь разный мозговой субстрат, как завися-
щий, так и не зависящий от языка (Regier,
Kay, 2009; Brouwer, Heeger, 2013; Witzel, Ge-
genfurtner, 2016; Regier, Xu, 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Как видно из анализа литературы, на сего-

дняшний момент сложилось представление о
том, что в корковой части зрительного анали-
затора (области V1–V3 и отчасти V4) кодиру-
ются различные физические параметры цве-
тового стимула (яркость, форма, скорость
движения, положение в зрительном поле). В
то же время в высшей области зрительного
анализатора V4 и нижневисочных областях
новой коры есть нейроны, активность кото-
рых кодирует более абстрактные свойства
стимула, не связанные напрямую с физиче-
скими параметрами, зависящими от времен-
ных и пространственных контрастов (напри-
мер, динамики цвета фона, на котором
предъявляется цветовой стимул). Это позво-
ляет говорить о том, что в этих областях мозга
приматов кодируется именно перцептивное
ощущение цвета, что было показано, в част-
ности, в прямом эксперименте с применени-
ем имплантированных электродов на челове-
ке (Murphey et al., 2008). На основе этих лите-
ратурных данных автором выдвигается
гипотеза, что в высших областях новой коры
приматов могут быть найдены концептуаль-
ные нейроны, по аналогии с клетками места
гиппокампа, кодирующие субъективное вос-
приятие цвета. Кроме нейрофизиологиче-
ских данных, подробно рассмотренных в об-
зоре, известные на данный момент данные
психофизиологии и психолингвистики также
не противоречат выдвигаемой гипотезе.
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COLOR PERCEPTION AND ITS CODING IN SIMIAN NEOCORTEX
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Perception of color by human and nonhuman primates is a complex problem, which is studied not
only by neurophysiology, but also by neighboring fields of science such as psychophysiology, psy-
cholinguistics, and even philosophy. With neurophysiology as a starting point, I review contribu-
tions of adjacent fields in understanding of the primates’ color space encoding. All known at the
moment neurophysiologic mechanisms of color perception by primates are reviewed and a hypo-
thetical way of color stimuli processing is proposed, suggesting at a final stage involvement of con-
ceptual (gnostic) neurons encoding only colors of visual stimuli.
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Определяющая роль сенсорного входа в инициации и модуляции локомоции показана не-
однократно. Одним из способов изучения этого входа является парадигма “расщепленно-
го” тредбана. В настоящем исследовании проведен сравнительный анализ ходьбы децереб-
рированной кошки по расщепленному тредбану, ленты которого двигались не только с
разными скоростями (различались в 3 раза), но и в разных направлениях (вперед и назад). По-
казана реципрокная работа двух конечностей, а также мышц-сгибателей и разгибателей каж-
дой конечности при таком локомоторном режиме. Выявлены две основные стратегии ходьбы:
в ответ на один шаг конечности, идущей по медленной ленте тредбана, конечность, идущая по
быстрой ленте, делала или один (стратегия 1 : 1), или два шага (стратегия 1 : 2); стратегии могли
чередоваться. Результаты исследования позволяют предположить сохранение интеграции
локомоторных сетей двух конечностей при значительном рассогласовании их сенсорных
входов.

Ключевые слова: двунаправленная ходьба, центральный генератор паттерна, расщеплен-
ный тредбан, спинной мозг, децеребрация
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ВВЕДЕНИЕ

Большинство млекопитающих способны
координировать движения конечностей по-
средством интеграции соответствующих цен-
тральных генераторов паттерна (ЦГП) за счет
горизонтальных связей, образуемых нейро-
нами спинного мозга (Frigon, 2017a). Одним
из способов изучения координированных
движений конечностей является предложен-
ная Кулагиным и Шиком (1970) парадигма
“расщепленного тредбана”, при которой каж-
дая конечность располагается на отдельной
ленте, имеющей возможность независимого
движения в разных направлениях, с разной
скоростью. Это обеспечивает рассогласование
сенсорного входа от разных конечностей.

В большинстве работ исследована ходьба
вперед, для обеспечения которой ленты тред-
бана движутся назад с разными скоростями.
При относительно малом различии в скоро-
сти лент как животные (Кулагин, Шик, 1970),
так и человек (Thelen et al., 1987; Reisman
et al., 2005) сохраняют отношение циклов ша-
га разных конечностей 1 : 1, то есть на один
шаг одной из конечностей приходится один
шаг другой. При увеличении различий между
скоростями лент возможно изменение этого
отношения (1 : 2, …, 1 : 5), при котором на
один шаг конечности, движущейся по более
медленной ленте, приходится несколько ша-
гов конечности, движущейся по более быст-
рой ленте. К такой ходьбе способны не толь-
ко интактные (Halbertsma, 1983; Kuczynski
et al., 2017), но и острые децеребрированные
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(Кулагин, Шик, 1970), и хронические спи-
нальные животные (Forssberg et al., 1980; Fri-
gon et al., 2017b).

У животных, способных к квадрипедальной
ходьбе, возможно использовать различные
тредбаны для передних и задних конечностей.
При этом у интактных животных возможно
добиться ходьбы передними и задними конеч-
ностями в различном ритме (Akay et al., 2006).
Между тем у хронических децеребрированных
животных при спонтанной локомоции такой
ходьбы у передних конечностей вызвать не
удалось (Yanagihara et al., 1993).

При движении лент в различных направ-
лениях с одинаковой скоростью как человек
(Yang et al., 2005; Choi, Bastian, 2007), так и де-
церебрированные животные (Lyakhovetskii
et al., 2021; Вещицкий и др., 2022) способны к
двунаправленной ходьбе (ДХ), при которой
одна конечность идет вперед (по ленте, дви-
жущейся назад), а другая – назад (по ленте,
движущейся вперед). При этом влияние на
ДХ еще более сильного рассогласования сен-
сорных входов, при котором каждая из лент
тредбана будет обладать собственной скоро-
стью, не исследовано. Цель настоящей рабо-
ты – изучение ходьбы, обусловленной эпиду-
ральной стимуляцией спинного мозга, в раз-
личных направлениях: вперед (ХВ), назад
(ХН) и ДХ, при одновременно различной
скорости лент тредбана, на модели острой де-
церебрированной кошки.

МЕТОДИКА
Объектом исследования являлись пять

взрослых самцов кошек (весом 2.5–3.5 кг,
нормальной пигментации). Эксперименталь-
ные процедуры были одобрены Комиссией по
биоэтике Института физиологии им. Павлова.
Эксперименты проводились в строгом соот-
ветствии с требованиями Директивы Совета
Европы 2010/63EU Европейского парламен-
та о защите животных, используемых в экс-
периментальных и других научных целях.

Хирургические процедуры и электростиму-
ляция. Кошек глубоко анестезировали сме-
сью изофлурана (2–4%) и газообразного кис-
лорода. Трахея была канюлирована, а сонные
артерии перевязаны. Животных децеребри-
ровали на преколликулярно-постмаммиляр-
ном уровне (Gerasimenko et al., 2009). Голова
децеребрированного животного, позвоноч-
ный столб и таз были зафиксированы в жест-
кой раме. Ламинэктомия была выполнена в

области 4-го и 5-го поясничных позвонков,
так, чтобы открыть доступ к дорсальной по-
верхности сегментов L5–L7 спинного мозга.

Регистрация ЭМГ проводилась с исполь-
зованием биполярных электромиографиче-
ских электродов (провода из нержавеющей
стали диаметром 0.2 мм, тефлоновая изоля-
ция), имплантированных билатерально в m. il-
iopsoas (IP, сгибатель бедра), m. tibialis anterior
(ТА, сгибатель голеностопного сустава),
m. astrocnemius lateralis (GL, разгибатель голе-
ностопного сустава) обеих задних конечно-
стей.

Анестезия была прекращена после хирур-
гических процедур, и эксперименты были
начаты через 2–3 ч после их окончания. В хо-
де эксперимента непрерывно контролирова-
ли температуру в прямой кишке, электрокар-
диограмму и частоту дыхания животного; они
составляли 37 ± 0.5°С, 110–140 ударов/мин и
20–40 вдохов/мин соответственно.

Вызов всех трех рассматриваемых в работе
режимов локомоции осуществляли с помо-
щью электрической эпидуральной стимуля-
ции (ЭС) монополярно серебряным шарико-
вым электродом (d = 0.5 мм), расположен-
ным в одной и той же точке твердой мозговой
оболочки дорсальной поверхности спинного
мозга над сегментами L5–L7. Индифферент-
ный электрод располагался в мышцах спины.
Выбор этой точки для каждого животного
был сделан после предварительного картиро-
вания. Точное расположение точки стимуля-
ции в сегменте спинного мозга было опреде-
лено посмертно на основе бескорешково-ко-
решкового варианта сегментарного деления
спинного мозга (Shkorbatova et al., 2019). Бы-
ла использована стимуляция со следующими
параметрами: частота 5 Гц; длительность им-
пульса 0.2–0.5 мс; ток 80–300 мкА (Merkulye-
va et al., 2018).

Задние конечности были расположены на
отдельных лентах тредбана, движущихся од-
новременно назад (для ХВ), одновременно
вперед (для ХН) (Buford et al., 1990; Musienko
et al., 2012) или в противоположных направ-
лениях (для ДХ). “Базовая” скорость обеих
лент была изначально равна 0.45 м/с для всех
наблюдаемых типов локомоции. Далее ско-
рость одной ленты тредбана уменьшали до
0.2 м/с, в то время как скорость другой ленты
увеличивали до 0.7 м/с. Расстояние между
лентой беговой дорожки и фиксированным
тазом составляло 19–25 см.
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ЛЯХОВЕЦКИЙ и др.

Анализ и статистика. Чтобы охарактери-
зовать кинематику локомоторных движений,
на гребне подвздошной кости, головке бедра,
латеральном мыщелке бедра, латеральной
стороне лодыжки и пятом плюсневом суставе
были установлены светоотражающие марке-
ры, а вид сбоку шагающей кошки был запи-
сан на видео (частота 50 кадров/с). Для срав-
нения кинематики при различных режимах
локомоции видеозаписи анализировались
покадрово. Углы в тазобедренном, коленном
и голеностопном суставах измеряли в тот мо-
мент, когда конечность была максимально
согнута во время фазы переноса, и в момент,
когда она была максимально вытянута в фазе
опоры. Диапазоны изменения углов были
рассчитаны как разность между этими значе-
ниями для каждого сустава. Кроме того, были
записаны движения вперед-назад (A-P) ко-
нечностей (с помощью двух потенциометри-
ческих датчиков, прикрепленных к лодыж-
кам), и силы реакции опоры каждой конеч-
ности, которые были синхронизированы с
видео. Сигналы от электродов ЭМГ, потен-
циометрических и силовых датчиков усили-
вались и оцифровывались с частотой дискре-
тизации 20 кГц.

Чтобы выявить асимметрию локомотор-
ных движений левой и правой задних конеч-
ностей, коэффициент асимметрии длины
шага вычисляли как |Sleft – Sright|/(Sleft + Sright),
где Sleft и Sright – длины шагов левой и правой
конечности соответственно. Длина шага рас-
считывалась как расстояние между положе-
нием лапы в начале и в конце фазы опоры.
Коэффициент асимметрии периода шага рас-
считывали аналогично: |Tleft – Tright|/(Tleft +
+ Tright), где Tleft и Tright – периоды шагов левой
и правой конечности соответственно. Ста-
бильность локомоторных движений отдель-
ной конечности в рострокаудальной плоско-
сти оценивалась с использованием коэффи-
циента самоподобия (амплитуда второго
пика автокорреляционной функции времен-
ного ряда движений отдельной конечности в
A-P плоскости (Kim et al., 2007)). Для оценки
каждого из параметров в анализ брали по
10 последовательных шагов.

Данные представлены как среднее значе-
ние ± стандартное отклонение. Статистиче-
ская значимость на уровне 0.05 оценивалась с
помощью W-критерия Уилкоксона для отли-
чий силы реакции опоры между шагами ко-
нечности, идущей по “быстрой” ленте при

выборе стратегии ХВ 1 : 2, и с помощью кри-
терия Краскела–Уоллиса в иных случаях.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Все пять животных были способны к ХВ,

три из них были также способны к ХН и ДХ
при базовой скорости лент и при их одновре-
менно различной скорости.

Ходьба вперед. При ХВ были возможны две
различных стратегии адаптации к одновре-
менно различной скорости лент. Варьирова-
лась либо длина шага, с сохранением соот-
ветствия между числом шагов двух конечно-
стей (стратегия “1 : 1”; показана у 4 из
5 животных), либо длительность шага, тогда
на 1 шаг конечности, идущей по “медлен-
ной” ленте, конечность, идущая по “быст-
рой” ленте тредбана, делала 2 шага (стратегия
“1 : 2”; показана у 3 из 5 животных) (рис. 1 (а)).
Обе эти стратегии, обладающие сходной ро-
строкаудальной стабильностью (рис. 2 (г)) за
счет согласованной работы мышц, могли ис-
пользоваться в рамках одной пробы (рис. 1 (а)).
У одного животного также наблюдались
кратковременные (менее 5 шагов) эпизоды
ХВ со стратегией 1 : 3, когда на 1 шаг конеч-
ности, идущей по “медленной” ленте, конеч-
ность, идущая по “быстрой” ленте тредбана,
делала 3 шага.

В случае стратегии 1 : 2, длины двух после-
довательных шагов по “быстрой” ленте тред-
бана, приходящихся на 1 шаг по “медленной”
ленте, могли быть равны или значительно от-
личаться друг от друга; в последнем случае
первый из шагов был коротким (рис. 1 (а)).
Иногда лапа во время этого первого шага да-
же не касалась тредбана, а шагала в воздухе.
Как следствие этого, в среднем сила реакции
опоры для первого шага “быстрой” конечно-
сти была меньше, чем для второго (4.5 ± 4.3 Н
против 8.7 ± 3.3 Н, W(6) = 21, p = 0.0313). Эти
шаги анализировали отдельно (помечены со-
ответствующим образом на рисунках).

Отметим также, что, несмотря на то, что
при стратегии 1 : 2 на потенциометрической
кривой “медленной” конечности присут-
ствует только 1 пик (соответствует ее после-
довательному движению вперед и назад), на
кривой силовой платформы можно видеть
2 пика (второй обозначен серой стрелкой),
что свидетельствует о переменной нагрузке
во время ее фазы опоры, не сопровождаю-
щейся активностью сгибателей (“медленная”
конечность продолжает находиться в фазе опо-
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ры) (рис. 1 (а)). Оба этих пика реципрокны пи-
кам на силовой платформе “быстрой” конеч-
ности. Мы сравнили эти данные с потенцио-
метрическими и силовыми кривыми при
ходьбе по тредбану с медленной скоростью
движения обеих лент; как можно видеть
(рис. 1(б)), появления второго толчка при
этом не происходит.

Длительность фазы опоры (рис. 2 (а)), но
не переноса (рис. 2 (б)), зависела от страте-
гии ходьбы (KW = 25.08, p = 0.0001). Дли-
тельность фазы опоры конечности, идущей
по медленной ленте при ходьбе 1 : 1, была

больше, чем для первого шага конечности,
идущей с повышенной скоростью при ходь-
бе 1 : 2 (0.51 ± 0.10 с против 0.29 ± 0.09 с, p =
0.0495). Длительность фазы опоры конечно-
сти, идущей по медленной ленте при ходьбе
1 : 2, была больше, чем для базовой скорости
и для обоих шагов конечности, идущей с по-
вышенной скоростью при ходьбе 1 : 2 (0.98 ±
0.13 с против 0.39 ± 0.10 с, p = 0.0262, 0.29 ±
0.09 с, p = 0.0003 и 0.34 ± 0.07 с, p = 0.0026 со-
ответственно). За счет отличий длительно-
сти фазы опоры достоверно разнились и пе-
риоды шагов (KW = 16.62, p = 0.0053): при

Рис. 2. Зависимость характеристик ходьбы вперед (ХВ) (1 : 1 и 1 : 2) (длительность фазы опоры (а) и пере-
носа (б), период (в) шага, рострокаудальная стабильность (г), асимметрия длительности (д) и длины (е)
шага) от скорости лент. Ось абсцисс – группы. Среднее ± СОткл.
Fig. 2. The dependence of forward stepping (ХВ) (1 : 1 и 1 : 2) parameters onto the belt speed: (а), (б) – swing and
stance duration, (в) – stepping period, (г) – rostrocaudal stability, (д) – stepping period asymmetry, (е) – step
length asymmetry. Abscissa: groups (БС – baseline speed, НС – low speed, ВС – high speed, РС – different speeds,
ВС1, ВС2 – first and second steps at 1 : 2 strategy). Mean ± SD.
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Рис. 1. Ходьба вперед: (а) при одновременно различной скорости лент – показана смена двух стратегий
1 : 1 и 1 : 2, (б) при медленной скорости обеих лент. Л – левая конечность, П – правая, TA – tibialis anterior,
GL – gastrocnemius lateralis, IP – iliopsoas, СП – силы реакции опоры, ЭС – канал эпидуральной стимуля-
ции, ПОТ – траектории движения конечностей, белые прямоугольники – перенос, черные прямоуголь-
ники – опора. Серые стрелки – дополнительные максимумы нагрузки на левую конечность, идущую по
более медленной ленте.
Fig. 1. Forward stepping: (а) at simultaneously unequal belt speed; the change of strategy is shown (1 : 1 and 1 : 2),
(б) at low speed of both belts. Л, П – left and right hindlimb, TA – tibialis anterior, GL – gastrocnemius lateralis,
IP – iliopsoas, СП – ground reaction forces, ЭС – channel of epidural stimulation, ПОТ – trajectories of hindlimb
movement, white and black rectangles – swing and stance phases. Gray arrows – additional maxima of load onto
left hindlimb stepping at low-speed belt.
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ходьбе 1 : 2 период шагов конечности, иду-
щей по медленной ленте, был больше, чем
период обоих шагов конечности, идущей по
быстрой ленте (1.22 ± 0.16 с против 0.67 ±
± 0.08 с, p = 0.0279 и 0.59 ± 0.09 с, p = 0.0032
соответственно) (рис. 2 (в)).

Наблюдались достоверные различия в
асимметрии длительности шага (KW = 11.7,
p = 0.0002) за счет отличий в асимметрии пе-
риодов для ходьбы 1 : 2 по сравнению с ХВ на
базовой скорости и с ХВ 1 : 1 при различной
скорости лент (0.34 ± 0.02 против 0.02 ± 0.01,
p = 0.0036 и 0.04 ± 0.04, p = 0.0357 соответ-
ственно) (рис. 2д), а также достоверные отли-
чия в длине шага (KW = 9.348, p = 0.0036) за
счет отличий в асимметрии длины шага для

ХВ на базовой скорости по сравнению с ходь-
бой 1 : 1 и 1 : 2 при различной скорости лент
(0.07 ± 0.02 против 0.25 ± 0.11, p = 0.0199 и
0.23 ± 0.11, p = 0.0235 соответственно) (рис. 2 (е)).

Сравнение суставных углов конечностей
показало, что длина шагов конечности, иду-
щей по более медленной ленте при ходьбе 1 : 1,
ниже за счет изменения объема движения в
бедре (табл. 1) (KW = 16.19, p = 0.0063): объем
движения в бедре конечности, идущей по бо-
лее медленной ленте при ходьбе 1 : 1, ниже,
чем для второго шага конечности, идущей по
более быстрой ленте при ходьбе 1 : 2 (13.2 ±
± 4.1° против 30.0 ± 6.3°, p = 0.0040), а объем
движений в колене и голеностопе не зависит
от стратегии ХВ (табл. 1).

Таблица 1. Значения суставных углов при разных типах локомоции (среднее ± станд.отклонение). БС – базовая ско-
рость, НС – низкая скорость, ВС – высокая скорость (ВС1 и ВС2 – первый и второй шаг во время стратегии 1 : 2).
*, ** – отличия при уровне значимости р < 0.05 и р < 0.01 соответственно. После знака “*” следует указание на
условие, с которым отличие достоверно
Table 1. Values of hindlimb joint angle ranges for different types of locomotion. БС – base speed, НС – low speed, ВС –
high speed (BC1 and BC2 are the first and second steps during the 1 : 2 strategy). *, ** – differences at p < 0.05 and p < 0.01
levels, respectively. The star sign is followed by denotation of the condition with which the difference is significant. ХВ –
forward stepping, ХН – backward stepping. Mean ± SD

ХОДЬБА ВПЕРЕД

Сустав БС
Стратегия 1 : 1 Стратегия 1 : 2

НС ВС НС ВС1 ВС2

Бедро° 24.5 ± 6.6 13.2 ± 4.1
**ВС2 21.2 ± 6.2 24.1 ± 4.7 17.3 ± 9.9 29.9 ± 6.3

Колено° 30.0 ± 14.6 16.3 ± 8.0 25.3 ± 8.1 19.6 ± 8.2 20.2 ± 10.2 11.7 ± 4.8

Голень° 51.7 ± 17.4 36.4 ± 10.0 52.2 ± 12.9 50.3 ± 11.8 37.2 ± 15.7 55.3 ± 12.8

ХОДЬБА НАЗАД

Сустав БС
Стратегия 1 : 1 Стратегия 1 : 2

НС ВС

Нет
Бедро° 7.6 ± 4.3 6.5 ± 7.9 6.6 ± 5.9

Колено° 48.2 ± 13.6 41.4 ± 14.1 39.2 ± 13.0

Голень° 31.2 ± 15.5 34.0 ± 13.7 31.0 ± 7.1

ДВУНАПРАВЛЕННАЯ ХОДЬБА; СТРАТЕГИЯ 1 : 1

Сустав
ХОДЬБА НАЗАД (ХН) ХОДЬБА ВПЕРЕД (ХВ)

БС НС ВС БС НС ВС

Бедро°
3.4 ± 2.4
*ХВ БС

**ХВ ВС
6.4 ± 4.3 4.2 ± 3.2

*ХВ БС 17.7 ± 6.9 10.6 ± 6.2 20.7 ± 4.3

Колено° 39.1 ± 10.2 35.6 ± 14.7 44.0 ± 11.0
*ХВ НС 27.3 ± 7.0 20.3 ± 10.1 31.6 ± 8.7

Голень° 23.8 ± 9.0
*ХВ ВС

22.6 ± 11.5
*ХВ ВС

25.1 ± 8.9
*ХВ ВС 51.6 ± 15.2 44.1 ± 10.6 55.1 ± 10.5
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Ходьба назад. При ХН во всех опытах при
различных скоростях лент у всех трех живот-
ных наблюдалась ходьба 1 : 1, причем харак-
теристики ХН не менялись по сравнению с
ХН на базовой скорости (рис. 3).

Двунаправленная ходьба. При ДХ при раз-
личных скоростях лент тредбана всегда, за
исключением одного эпизода, речь о котором
пойдет ниже, у всех трех животных наблюда-
лась ходьба 1 : 1, то есть одному шагу правой
конечности соответствовал один шаг левой
конечности. При этом сохранялось своеобра-
зие, характерное для ДХ при равных скоро-
стях лент: шаги конечности, идущей вперед,
по кинематическим параметрам были подоб-
ны шагам при однонаправленной ХВ, а шаги
конечности, идущей назад – шагам при одно-
направленной ХН (рис. 4). Среди шести ва-
риантов ходьбы (конечность двигалась впе-
ред или назад, при базовой, высокой или низ-
кой скорости соответственно) показано лишь
одно достоверное различие по длительности
фазы опоры (KW = 16.07, p = 0.0066): между
конечностью, идущей назад при базовой ско-
рости и конечностью, идущей вперед при
низкой скорости (0.37 ± 0.10 с против 0.62 ±
± 0.10 с, p = 0.0129) (рис. 4 (а)). При этом при

одновременно различной скорости лент
тредбана периоды шагов обеих лап остаются
одинаковыми (рис. 4 (в)), с низкой асиммет-
рией длительности шагов и высокой ростро-
каудальной стабильностью, что свидетель-
ствует о высокой координации движений
(рис. 4 (г, д)). Любопытно, что, когда скорость
лент становится различной, асимметрия дли-
ны шага уменьшается, то есть длина шагов
конечностей, идущих одновременно вперед и
назад, несколько выравнивается (KW = 6.34,
p = 0.0348) (рис. 4 (е)).

Объем движения в суставах во время дву-
направленной ходьбы по тредбану с разными
скоростями лент в целом зависит от направ-
ления ходьбы (KW = 22.28, p = 0.0005, KW =
= 13.77, p = 0.0171 и KW = 22.41, p = 0.0004 для
тазобедренного, коленного сустава и голено-
стопа соответственно) (табл. 1). Это выража-
ется в снижении объема движения в бедре для
конечности, идущей назад при базовой ско-
рости ленты по сравнению с объемом движе-
ния в бедре для конечности, идущей вперед
при базовой и повышенной скоростях ленты
(3.43 ± 2.38° против 17.7 ± 6.93°, p = 0.0174 и
20.72 ± 4.31°, p = 0.0058 соответственно); а
также – для конечности, идущей назад при

Рис. 3. Зависимость характеристик ходьбы назад (ХН) 1 : 1 (длительность фазы опоры (а) и переноса (б),
период (в) шага, рострокаудальная стабильность (г), асимметрия длительности (д) и длины (е) шага) от
скорости лент. Ось абсцисс – группы. Среднее ± СОткл.
Fig. 3. The dependence of backward stepping (ХН) parameters onto the belt speed: (а), (б) – swing and stance du-
ration, (в) – stepping period, (г) – rostrocaudal stability, (д) – stepping period asymmetry, (е) – step length asymme-
try. Abscissa: groups (БС – baseline speed, НС – low speed, ВС – high speed, РС – different speeds). Mean ± SD.
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повышенной скорости ленты по сравнению с
объемом движения в бедре для конечности,
идущей вперед при базовой и повышенной
скоростях ленты (4.2 ± 3.23° против 17.7 ±
± 6.93°, p = 0.0487 и 20.72 ± 4.31°, p = 0.0167
соответственно). Объем движения в голено-
стопе для конечности, идущей вперед при
повышенной скорости ленты, выше, чем для
конечности, идущей назад при базовой, по-
ниженной и повышенной скорости ленты
(55.12 ± 10.47° против 23.77 ± 9.05°, p = 0.022,
22.64 ± 11.49°, p = 0.0327 и 25.07 ± 8.86°, p =
= 0.0335 соответственно). Напротив, объем
движения в коленном суставе выше для ко-
нечности, идущей назад при повышенной
скорости ленты, по сравнению с конечно-
стью, идущей вперед при пониженной скоро-
сти ленты (44.03 ± 11° против 20.33 ± 10.12°,
p = 0.0175).

 В одной пробе у одного из животных уда-
лось вызвать ДХ в стратегии 1 : 2, длящуюся

более 10 шагов “медленной” конечности (рис.
5). При этом ходьба назад осуществлялась по
медленной (левой), а ходьба вперед – по
быстрой (правой) ленте. Более быстрый шаг
правой конечности (помечен стрелками)
иногда осуществлялся в воздухе (сила реак-
ции опоры правой конечности отсутствует).
Такая ходьба характеризовалась высокой
длительностью фазы опоры “медленной” ко-
нечности (0.86 ± 0.07 c) и высокой асиммет-
рией длительности шагов (0.30). Между тем
наблюдаемая ходьба была координирован-
ной, фазы переноса двух конечностей не пе-
ресекались, т.е. безопорная фаза ходьбы зад-
них конечностей отсутствовала. Сгибатели
левой конечности (IP Л, TA Л) работали в фа-
зе с разгибателем правой конечности (GL П)
и в противофазе с разгибателем левой конечно-
сти (GL Л) и со сгибателями правой конечно-
сти (IP П, TA П). Аналогично, сгибатели пра-

Рис. 4. Зависимость характеристик двунаправленной ходьбы (ДХ) 1 : 1 (длительность фазы опоры (а) и пе-
реноса (б), период (в) шага, рострокаудальная стабильность (г), асимметрия длительности (д) и длины (е)
шага) от скорости лент. Ось абсцисс – группы. РС1 – режим различной скорости лент, при котором по
медленной ленте конечность движется назад, РС2 – режим различной скорости лент, при котором по мед-
ленной ленте конечность движется вперед. Среднее ± СОткл.
Fig. 4. The dependence of bidirectional stepping (ДХ) parameters onto the belt speed: (а), (б) – swing and stance
duration, (в) – stepping period, (г) – rostrocaudal stability, (д) – stepping period asymmetry, (е) – step length
asymmetry. Abscissa: groups (БС – baseline speed, НС – low speed, ВС – high speed, РС – different speeds).
PC1 – mode of different belt speeds, in which the limb moves backward along the slow belt, PC2 – mode of different
belt speeds, in which the limb moves forward along the slow belt. ХВ – forward stepping, ХН – backward stepping.
Mean ± SD.
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вой конечности (IP П, TA П) работали в фазе с
разгибателем левой конечности (GL Л).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Неоднократно показана значительная роль
афферентного входа в инициации и модуля-
ции локомоции (см. (Rossignol et al., 2006)).
Парадигма “расщепленного” тредбана поз-
воляет изучать последствия модификации

этого входа. Ходьба при одновременно раз-
личной скорости лент исследовалась у ин-
тактных кошек (Halbertsma, 1983), при сти-
муляции мезэнцефалической локомоторной
области у децеребрированной кошки (Кула-
гин, Шик, 1970) и у хронических спинальных
кошек при спонтанной ходьбе по тредбану
(Forssberg et al., 1980) или при стимуляции
промежности (Frigon et al., 2017b). По-види-
мому, в настоящей работе ходьба по расщеп-

Рис. 5. Двунаправленная ходьба 1 : 2 при одновременно различной скорости лент (левая конечность идет
назад, а правая – вперед). Л – левая конечность, П – правая, TA – tibialis anterior, GL – gastrocnemius later-
alis, IP – iliopsoas, СП – силы реакции опоры, ЭС – канал эпидуральной стимуляции, ПОТ – траектории
движения конечностей, белые прямоугольники – перенос, черные прямоугольники – опора. Стрелками
помечены более короткие шаги правой конечности.
Fig. 5. Bidirectional 1 : 2 stepping at simultaneously unequal belts speed (left hindlimb moves backward, right hind-
limb moves forward). Л, П – left and right hindlimb, TA – tibialis anterior, GL – gastrocnemius lateralis, IP – ilio-
psoas, СП – ground reaction forces, ЭС – channel of epidural stimulation, ПОТ – trajectories of hindlimb move-
ment, white and black rectangles – swing and stance phases. Arrows mark shorter steps of the right hindlimb.
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ленному тредбану впервые рассмотрена при
ЭС децеребрированной кошки.

Мы показали, что при ХВ при одновре-
менно различных скоростях лент тредбана
одному шагу конечности, идущей по медлен-
ной ленте, может соответствовать или 1 шаг
конечности, идущей по быстрой ленте (стра-
тегия 1 : 1), или 2 шага (стратегия 1 : 2). При
этом длительность фазы опоры “медленной”
конечности максимальна среди всех вариан-
тов ХВ, что хорошо согласуется с литератур-
ными данными о ходьбе как спинальных
(Forssberg et al., 1980), так и интактных (Hal-
bertsma, 1983) животных. Большее влияние
скорости на длительность фазы опоры, а не
переноса, хорошо согласуется с предположе-
нием, высказанным еще в 1975 S. Grillner, о
большем автоматизме фазы переноса по
сравнению с фазой опоры (Pearson, Duysens,
1976), подтвержденном позже на примере ин-
тактной кошки (Halbertsma, 1983).

Обе эти стратегии (ходьба 1 : 1 и ходьба 1 : 2)
могли использоваться в рамках одной пробы,
в отличие от хронических спинальных кошек,
сразу выбирающих стратегию ходьбы 1 : 2 (Fri-
gon et al., 2017b). Иных кратностей длитель-
ности шагов конечностей (помимо кратко-
временных эпизодов ходьбы 1 : 3 у одного жи-
вотного) не наблюдалось. Возможно, они
могут возникать лишь у спинальных живот-
ных (Halbertsma, 1983; Frigon et al., 2017); при
электрической стимуляции поясничного
утолщения пациентов, страдающих парали-
чом, также изредка вызывались локомотор-
ные движения ног в стратегии 1 : 2 и 1 : 3
(Shapkova, 2004). Длина двух последователь-
ных шагов “быстрой” конечности могла быть
различна аналогично наблюдениям Forssberg
et al. (1980) и Frigon et al. (2017b), но эти шаги
могли и незначительно отличаться друг от
друга. Напротив, при ХН стратегии локомо-
ции 1 : 2 не наблюдалось.

Сопоставление данных потенциометриче-
ских кривых и силовых платформ при ходьбе
1 : 2 показало, что “медленная” конечность,
несмотря на один шаг, совершает при этом не
одно, но два толчковых движения; оба они
находятся в реципрокных отношениях с дву-
мя шагами “быстрой” конечности. Двойной
толчок мы не связываем с медленной скоро-
стью движения тредбана per se, поскольку при
равной медленной скорости лент с обеих сто-
рон появления второго толчка не происхо-
дит. Складывается впечатление, что на “мед-
ленной“ стороне происходит подавление

второй фазы переноса, с сохранением второй
фазы опоры. При этом сила реакции опоры
"быстрой” конечности преимущественно вы-
ше в том шаге, который приходится на конец
фазы опоры “медленной” конечности, пред-
положительно за счет афферентного сигнала
растяжения сгибателей, оказывающего до-
полнительное реципрокное тормозное воз-
действие на контралатеральный сгибатель-
ный полуцентр (Frigon et al., 2017a).

Мы полагали, что более сильная модифи-
кация приведет к более мощному воздей-
ствию на локомоторный паттерн, и одновре-
менно модифицировали как скорости двух
лент тредбана, так и направление их движе-
ния (Lyakhovetskii et al., 2021). Однако при ДХ
по расщепленному тредбану преимуществен-
но наблюдается стратегия локомоции 1 : 1, а
при стратегии локомоции 1 : 2 два шага делает
конечность, идущая вперед по более быстрой
ленте. При этом межконечностная координа-
ция сохраняется, а безопорная фаза ходьбы
отсутствует, что свидетельствует о тесной
связи между ЦГП обеих конечностей и при
таком рассогласовании сенсорных входов.
Такая связь может быть объяснена в рамках
двухуровневой модели ЦГП, включающей
уровень генерации ритма, обеспечивающий
стабильный и согласованный период шага
конечностей, и уровень генерации паттерна,
обеспечивающий мышечную активность, за-
висящую от направления ходьбы. Сгибатель-
ные полуцентры уровня генерации ритма
двух ЦГП связаны между собой реципрокны-
ми тормозными связями (Вещицкий и др.,
2022), вследствие чего при ходьбе 1 : 2 фаза
одновременного сгибания обеих задних ко-
нечностей не возникает. Во время ДХ по рас-
щепленному тредбану с различными скоро-
стями лент главным образом используется
стратегия 1 : 1, характерная для однонаправ-
ленной ХН. Предположительно, конечность,
идущая назад, затрудняет использование
стратегии 1 : 2, поэтому такая ДХ была вызва-
на лишь в единственном файле у одного жи-
вотного.

Несмотря на кажущуюся необычность и
координационную сложность, ДХ у децереб-
рированных животных сохраняется (хотя и
ухудшается) и при обратимой спинализации
путем охлаждения дорсальной поверхности
спинного мозга в нижнегрудном отделе, и
при остановке одной из лент (в этом случае
конечность делает шагательные движения,
период которых равен периоду ходьбы вто-
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рой конечности, на месте) (Lyakhovetskii
et al., 2021). Вместе взятые, работы (Forssberg
et al., 1980; Frigon et al., 2017b; Lyakhovetskii
et al., 2021) и настоящая работа свидетельству-
ют о высоком автоматизме нейронных сетей
спинного мозга, достаточном для управления
локомоцией, в условиях значительного рассо-
гласования афферентных входов от рецепторов
конечностей. Выявленные эффекты отражают
значительную степень согласованности в рабо-
те локомоторных сетей правой и левой половин
спинного мозга, реализуемых за счет работы
комиссуральных связей. Комиссуральные вза-
имодействия имеют комплексную природу
(Maxwell, Soteropoulos, 2019); данные, полу-
ченные в настоящем исследовании, подтвер-
ждают это предположение.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На острой модели децеребрированной
кошки с помощью ЭС вызывали ходьбу впе-
ред, ходьбу назад и двунаправленную ходьбу.
Показано, что локомоция во всех рассмот-
ренных режимах сохранна при одновременно
различной скорости лент тредбана. Сохран-
ность двунаправленной ходьбы при одновре-
менно различной скорости лент свидетель-
ствует о высокой степени интеграции ЦГП
двух конечностей. Конечность, идущая впе-
ред (как при однонаправленной, так и при
двунаправленной ходьбе) по более быстрой
ленте, способна делать два шага, когда конеч-
ность, идущая по медленной ленте, делает
один шаг. При однонаправленной ходьбе на-
зад стратегии ходьбы 1 : 2 не наблюдалось. Ре-
зультаты исследования позволяют предполо-
жить, что ходьба вперед обладает большим
адаптивным набором паттернов координации
конечностей по сравнению с ходьбой назад.
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WALKING OF A DECEREBRATE CAT AT SIMULTANEOUSLY 
DIFFERENT SPEEDS ON A SPLIT TREDBAN

V. A. Lyakhovetskiia, P. Y. Shkorbatovab, d, O. V. Gorskiic, d, P. E. Musienkoc, d, and N.S. Merkulyevab, #
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The decisive role of sensory input in the initiation and modulation of locomotion has been shown
repeatedly. One way to explore this input is the “split” treadmill paradigm. In the present study, a
comparative analysis of the walking of a decerebrate cat on a split treadmill was carried out, the belts
of which moved not only at different speeds (differed by 3 times), but also in different directions
(forward and backward). The reciprocal work of two limbs, as well as the f lexor and extensor mus-
cles of each limb, is shown in such a locomotor mode. Two main walking strategies were identified:
in response to one step of the limb walking along the slow treadmill belt, the limb walking along the
fast belt made either one (1 : 1 mode) or two steps (1 : 2); strategies could interchange. The results
of the study suggest the preservation of the integration of the locomotor networks of the two limbs
with a significant mismatch of their sensory inputs.

Keywords: bidirectional walking, central pattern generator, split treadmill, spinal cord, decerebration
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В линии крыс с маятникообразными движениями (МД), предрасположенными к аудиоген-
ной эпилепсии, показано снижение уровня таурина в гиппокампе. Известно, что таурин
(аминоэтансульфоновая кислота) является антисудорожным препаратом. Целью этого экс-
перимента было проверить прогностическую валидность этого препарата на животных ли-
нии МД в разных возрастах. Введение таурина в неонатальном периоде не повлияло на судо-
рожную активность в пролонгированном периоде в 1.5 и в 3 мес. у крыс МД. В адолесцент-
ном периоде (1.5 мес.) при остром введении таурина было обнаружено увеличение числа
стереотипных прыжков и рост выраженности аудиогенных припадков. В дефинитивном
возрасте у крыс линии МД при остром введении препарата выявлено снижение абортивных
приступов, однако при долгосрочном тестировании (в 4 мес.) произошло восстановление
прежнего уровня иктальных и постиктальных показателей. Полученные результаты указы-
вают на отсутствие влияния действия таурина, введенного крысятам в неонатальном перио-
де через длительный период времени, выявлено повышение уровня судорожной активности
после введения таурина в адолесцентном периоде и была подтверждена прогностическая ва-
лидность по влиянию этого препарата во взрослом возрасте у крыс линии МД.

Ключевые слова: селекционная модель, маятникообразные движения, аудиогенные при-
падки, таурин, онтогенез
DOI: 10.31857/S0044467723010033, EDN: GIWJJK

В серии экспериментальных исследований
показано, что нейротрансмиттеры являются
ключевыми регуляторами в развитии цен-
тральной нервной системы, влияя на такие
онтогенетические события, как нейрогенез,
нейронная миграция, апоптоз и дифферен-
циация клеток (Avanzini, Franceschetti, 2003;
Avoli et al., 2005; Holmes, Ben-Ari, 2001; Kilb,
Fukuda, 2017). Роль классических нейро-
трансмиттеров, таких как глутамат и ГАМК
(гамма-аминомасляная кислота) в нейро-
нальном развитии достаточно хорошо изуче-
на, включая участие аминоэтансульфоновой
кислоты – таурина, как возможного нейро-
модулятора баланса аминокислот в онтогене-
зе. В литературе имеются данные, по кото-
рым таурин влияет на вызванную глутаматом
возбудимость нейронов, снижая внеклеточ-
ный уровень свободного кальция, тем самым
уменьшая ответную возбудимую реакцию

клетки (Chen et al., 2001, Idrissi, 2019). Пока-
зано, что таурин может играть терапевтиче-
скую роль в регуляции эпилептиформных
расстройств у животных и человека (Loscher,
Kohling, 2010; Ripps, Shen, 2012; Oja, Saran-
saari, 2013; Schaffer, Kim, 2018).

Линейные крысы с маятникообразными
движениями (МД) могут служить моделью
приступов с типичными автоматизмами. Под
действием аудиогенного раздражителя кры-
сы МД дают припадки в 90% случаев в отли-
чие от исходной популяции Вистар, в кото-
рой развиваются аналогичные припадки у
25–30% животных (Алехина и др., 2007; Але-
хина и др., 2021). Увеличение доли приступов
идет за счет повышения числа абортивных
припадков, не заканчивающихся клонико-
тоническими судорогами и не являющимися
генерализованными. По общей поведенче-
ской картине абортивные припадки напоми-
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нают фокальные приступы с типичными ав-
томатизмами (по классификации 1981 г., Ки-
ото, Япония). У крыс МД показано снижение
тормозного медиатора таурина в гиппокампе
(Акулов и др., 2014). В литературе имеются
данные о нестабильном проявлении судо-
рожной активности в неонатальном и адолес-
центном периодах развития, что связано, в
частности, с изменением соотношений воз-
буждающих и тормозных нейротрансмитте-
ров в раннем онтогенезе у животных (Семио-
хина и др., 2006; Kohling, 2014).

Линия МД является новой и малоизучен-
ной селекционной моделью фокальных при-
ступов. В настоящей работе была поставлена
задача проследить влияние введения таурина
крысам как антисудорожного препарата при
остром введении и при пролонгированном
действии на эпилептическую активность в
неонатальном, адолесцентном и дефинитив-
ном возрастах.

МЕТОДИКА
Экспериментальные животные. Исследова-

ния выполнены на крысах линии МД (n = 72)
47-го поколения селекции. Животных содер-
жали в виварии ИЦиГ СО РАН при свободном
доступе к воде и корму. Условия содержания и
протоколы работы с животными утверждены
Комиссией по биоэтике ИЦиГ СО РАН, все
процедуры на крысах проведены в соответ-
ствии с рекомендациями Европейского парла-
мента и Совета Европейского Союза (дирек-
тива 2010/63/EU от 22 сентября 2010 г.).

Тестирование аудиогенной эпилепсии. Ис-
пользовали камеру из оргстекла с пластико-
вым полом размером 50 × 50 × 50 см и с за-
крепленным с внутренней стороны камеры
электрическим звонком силой звука 110 дБ и
частотой 60 Гц. Время тестирования с вклю-

ченным звуком – в пределах 1 мин. Оценку ре-
акции проводили по фиксации латентного
времени (сек), начиная с включения звонка и
до первого стереотипного прыжка. Регистра-
ция эпилептических припадков проводилась
по балльной системе: 0 баллов – отсутствие
двигательного возбуждения; 1 балл – “дикий”
бег; 2 балла – абортивный припадок; 3 балла –
клонико-тонические судороги. Длительность
постиктальной каталепсии (сек) регистриро-
валась с момента выключения звукового сиг-
нала и до первого движения головой.

Введение таурина.
Последовательность опытов

I серия (рис. 1). Крысам-матерям МД (n =
= 12) давали ежедневно раствор таурина (ООО
“Пик-Фарма Лек”, Россия) (в дозе 0.2 г/кг) на
сухариках в течение двух месяцев до родов.
Контрольным животным давали сухарики с
каплей воды.

Родившимся детенышам вводили в/б рас-
твор таурина (в дозе 0.2 г/кг) на 1-й, 7-й, 10-й
и 14-й день. В 1.5 и 3 мес. (10 контрольных
самцов МД, 10 опытных самцов МД) тести-
ровали крыс в камере со звуковым раздражи-
телем. Использовали видеокамеру Panasonic
HDC-SD40.

II серия. Интактным самцам МД (10 кон-
трольных, 10 опытных самцов) в возрасте
1.5 мес. инъецировали в/б раствор таурина
(в дозе 0.8 г/кг) в течение 3-х дней. Через 1 ч
после введения препарата начинали тестиро-
вать крыс в камере со звуковым раздражите-
лем. Регистрировали показатели: длитель-
ность латентного времени (сек), количество
прыжков (n), число припадков (n), характер
припадков (баллы), время постиктальной ка-
талепсии (сек).

Рис. 1. Схема опыта: (1) – прием таурина самками МД; (2) – тестирование в камере с звуковым раздражи-
телем; (3) – подсадка самца на 3 дня; (4) – прием таурина до родов; (5) – инъекции таурина крысятам в 1,
7, 10 и 14 день.
Fig. 1. Scheme of experiment: (1) – intake of taurine by MD females; (2) – testing in a chamber with a sound stimulus;
(3) – replanting a male for 3 days; (4) – taking taurine before delivery; (5) – injections of taurine to rat pups on days
1, 7, 10 and 14.
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III серия. Интактным 3-месячным самцам
МД (10 контрольных, 10 опытных самцов)
вводили в/б таурин (в дозе 0.8 г/кг) в течение
3-х дней. Через 1 ч после введения препарата
начинали тестировать крыс в камере со
звуковым раздражителем. Регистрировали
показатели: длительность латентного време-
ни (сек), количество прыжков (n), число при-
падков (n), характер припадков (баллы), вре-
мя постиктальной каталепсии (сек).

Статистическую обработку проводили с
использованием пакета программ “Stastisti-
ca 10.0”. Различия по иктальным и по-
стиктальным показателям оценивали при
помощи однофакторного анализа (таурин и
контроль) в программе ANOVA по LSD-кри-
терию. Для каждого параметра вычислялось
среднее арифметическое (M) и ошибка сред-
него (±m). Сравнение долей (в %) проводи-
лось по критерию Фишера.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
И ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В I серии после 2х-месячного кормления
сухариками с раствором таурина (0.2 мг/г) у
самок МД были получены следующие резуль-
таты (табл. 1). Эпилептическая активность у
них измерялась по следующим параметрам:
латентное время до первых стереотипных
прыжков увеличилось более, чем в 2 раза, в то
время как доля клонико-тонических припад-
ков снизилась наполовину, общее количе-
ство припадков уменьшилось на одну треть.
Можно предположить, что при значительном
и однонаправленном снижения эпилептиче-
ских показателей у самок-матерей МД уро-
вень спокойствия у них повысился. Однако
достоверных результатов не было получено
из-за небольшого количества животных в
группах и высокого уровня ошибки среднего
по латентному времени. При тестировании
доросшего потомства до полутора- и трехме-

сячного возраста не было обнаружено разли-
чий между группами, принимавшими таурин
и воду (рис. 2).

Во II серии в 1.5-месячном возрасте обна-
ружили противоположный ожидаемому
результат при введении таурина. Инъекция
этой аминокислоты как препарата, снижаю-
щего судорожную активность, вызвала повы-
шение числа и силы судорожных припадков,
как в возрасте 1.5 мес., так и в возрасте 3 мес.
(рис. 3). Похожий эффект на введение стиму-
лятора эпилептических припадков – кофеи-
на в раннем периоде развития проявился в
увеличении латентного периода приступов у
взрослых крыс линии Крушинского-Молод-
киной (КМ) (Семиохина и др., 2006), т.е. вве-
дение стимулятора судорожных припадков в
раннем онтогенезе привело к увеличению ла-
тентного времени возникновения судорог у
взрослых крыс-эпилептиков. Таким образом,
судорожная активность снизилась в пролон-
гированном периоде у крыс КМ, тогда как у
особей КМ в дефинитивном периоде введен-
ный кофеин всегда усиливал припадки (Кру-
шинский, 1960; Семиохина и др., 2006). Мы
предполагаем, что эффект таурина в адолес-
центном возрасте связан с развитием прово-
дящих путей в ЦНС и с изменчивостью ней-
ротрансмиттерных механизмов при эпилеп-
тической патологии (Kubova, Mares, 1995).
Этот эффект также может быть последствием
влияния вектора селекции у крыс с маятнико-
образными движениями, который вызывает
дестабилизирующее действие как на прямой
селекционируемый признак, так и на орга-
низм в целом (Алехина, Кожемякина, 2019).

В III партии была подтверждена прогно-
стическая валидность по введению таурина
во взрослом возрасте на модели животных с
МД (рис. 4). Показано, что при остром введе-
нии таурина на третий день после его инъек-
ции крысам МД было снижено число прыж-
ков и припадков на предъявление аудиоген-

Таблица 1. Влияние введения таурина на судорожную активность у самок-матерей крыс МД, получавших таурин
(0.2 г/кг) в течение 2-х месяцев
Table 1. Effect of taurine on convulsive activity in female mothers of rats PM treated with taurine (0.2 g/kg) during two
months

Условия опыта Латентное время,
сек 

Клонико-тонические 
припадки

Общее
количество припадков

Контроль (без таурина) (n = 5) 11.8 ± 2.6 60% 100%

Введение таурина (n = 7) 26.3 ± 8.9 29% 71%

Достоверность p > 0.05 p > 0.05 p > 0.05
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Рис. 2. Показатели судорожной активности и продолжительность постиктальной каталепсии в пролонги-
рованном периоде (в 1.5 и 3 мес.) у крыс МД, принимавших таурин в неонатальном периоде. За 100% при-
няты показатели в контроле в 1.5 мес.
Fig. 2. Indicators of seizure activity and duration of postictal catalepsy in long-term period (1.5 and 3 months) in rats
MD treated with taurine at neonatal age. Respective indices at 1.5 months were taken as 100%.
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Рис. 3. Влияние введения таурина (0.8 г/кг) на судорожную активность и продолжительность постикталь-
ной каталепсии в 1.5 и 3 мес. За 100% приняты показатели в контроле. *, ** (p < 0.05; p < 0.01) различия по
сравнению с контролем.
Fig. 3. Effect of taurine injections (0.8 g/kg) on convulsive activity and duration of postictal catalepsy in 1.5 and
3 months. Respective indices were taken as 100%. * p = 0.05; ** p < 0.01 differences compared to control.
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Рис. 4. Влияние введения таурина (0.8 г/кг) на показатели судорожной активности у взрослых крыс МД.
* p = 0.05; ** p < 0.01 различия достоверны по LSD-критерию. За 100% приняты показатели в контроле.
Fig. 4. Effect of taurine (0.8 g/kg) on convulsive activity in adult PM rats. * p = 0.05; ** p < 0.01 differences compared
on LSD-criteria. Respective indices were taken as 100%.
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ного раздражителя (рис. 4). Однако через
месяц (в 4 мес.) на этих животных выявлена
реакция восстановления уровня иктальных
показателей.

Таким образом, таурин как нейромодуля-
тор возбудимых и тормозных аминокислот
может по-разному влиять на протекание эпи-
лептогенеза в разные периоды развития. В
неонатальном периоде, когда мозг находится
на стадии созревания проводящей нервной
системы, долгосрочный эффект таурина не
проявился на крысах линии МД. В адолес-
центном периоде, характеризующемся быст-
рыми темпами развития мозговых структур и
стресс-зависимых систем, наблюдался сти-
мулирующий эффект исследуемого препара-
та на проявление судорожной активности. В
дефинитивном возрасте у крыс МД с пред-
расположенностью к проявлению аудиоген-
ных припадков был выявлен эффект таурина
как противосудорожного препарата. Модель
крыс с маятникообразными движениями мо-
жет быть использована для дальнейших проб-
ных исследований известных и новых препа-
ратов, ассоциированных с эпилептогенными
проявлениями.

ВЫВОДЫ
1. В неонатальном периоде при введении

таурина крысятам из линии МД не было об-

наружено влияния этого препарата в пролон-
гированном периоде ни в 1.5, ни в 3 мес на
проявление эпилептогенной активности.

2. При остром введении таурина в 1.5 мес.
крысам МД показано увеличение количества
и интенсивность эпилептических приступов.

3. При остром введении таурина в 3-месяч-
ном возрасте у крыс линии МД выявлено
снижение уровней иктальных показателей
при развитии аудиогенной эпилепсии. Этот
факт подтверждает прогностическую валид-
ность при введении таурина крысам МД в
условиях предъявления аудиогенного раздра-
жителя.

Исследования поддержаны бюджетным
проектом FWNR-2022-0019 и выполнены с
использованием оборудования ЦКП “Центр
генетических ресурсов лабораторных живот-
ных” ФИЦ ИЦиГ СО РАН, поддержанного
Минобрнауки России (Уникальный иденти-
фикатор проекта RFMEFI62119X0023).
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EFFECT OF TAURINE ON MANIFESTATION
OF AUDIOGENIC EPILEPSY IN RATS WITH PENDULUM MOVEMENTS

T. A. Alekhina#

            Institute of Cytology and Genetics, Novosibirsk, Russia
#e-mail: alek@bionet.nsc.ru

A decrease of taurine in hippocampus of the line of rats with pendulum movements (PM), predis-
posed to audiogenic epilepsy, was shown. Taurine (aminoethanesulfonic acid) is known to be an
anticonvulsant drug. The aim of the present work was to verify the predictive validity of taurine in
rats with pendulum movements (PM). In neonatal period the exogenous taurine administration did
not influence a convulsive activity at the age of 1.5 and 3 months   in PM rats. The increase in the
number of audiogenic seizures after taurine injections was found in adolescent period in 1.5 months
and in prolonged point – in 3 months. The number of abortive seizures  decreased under acute in-
jection of taurine in adult PM rats, but the level of ictal and postictal indicators restored   one month
later, at the age of 4 months. Obtained results indicate the absence of effect of taurine administered
to rats in the neonatal age, while at the long-term scale, the rats showed the increasing seizure ac-
tivity under the action of taurine in adolescent period and confirm the predictive validity of this
drug in adult PM rats.

Keywords: selective model, pendulum movements, audiogenic seizures, taurine, ontogenesis
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Подавление гликолиза в гиппокамповой формации крыс вызывали ежедневным введени-
ем 2-деокси-D-глюкозы в боковые желудочки мозга в течение 10 сут. С помощью элек-
тронной микроскопии обнаружено нарушение морфологических взаимоотношений аксо-
нальных терминалей гранулярных нейронов с перисинаптическими астроцитарными от-
ростками. Однако детерминантные ультраструктурные характеристики гигантских
синапсов и два типа функциональных контактов (асимметричные химические активные
зоны с дендритными шипиками и симметричные адгезивные соединения с дендритами)
были сохранены. В то же время в них было выявлено ослабление синаптических процес-
сов, что выражалось в снижении числа внутритерминальных активных зон, кластеризации
синаптических везикул и их отстранении от мест высвобождения нейротрансмиттера. По
сравнению с нормой в гигантских терминалях обнаружено увеличение количества мелких
митохондрий с электронно-плотным матриксом и морфологические признаки инициации
синтеза гликогена в форме гликосом. Полученные данные свидетельствуют о том, что ги-
гантские синапсы мшистых волокон гиппокампа являются пластичной, самокорректиру-
ющейся системой, которая способна функционировать при подавлении в мозге гликолиза,
адаптируя свой биоэнергетический метаболизм.

Ключевые слова: гиппокамповая формация, ультраструктура, гигантские синаптические
окончания, гликолиз, 2-деокси-D-глюкоза, синаптические везикулы, пресинаптические
митохондрии, гликосомы
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Гигантские синапсы гиппокампа являют-
ся окончаниями аксонов гранулярных клеток
зубчатой извилины, которые классиками
морфологических исследований гиппокам-
повой формации были названы мшистыми
волокнами. Тонкие немиелинизированные
аксоны после контактов с полиморфными
нейронами хилуса собираются в пучки и сле-
дуют вдоль проксимальных отделов апикаль-
ных дендритов пирамидных нейронов поля
СА3 гиппокампа, образуя четко выраженную
зону (stratum lucidum). Каждое мшистое во-
локно дает до 15–20 гигантских бутонов, ко-
торые поочередно заканчиваются на дендри-
тах пирамидных нейронов. Их синаптиче-
ские окончания характеризуются уникально
большими размерами пресинаптических тер-

миналей, внутри которых формируются мно-
жественные синаптические контакты с раз-
ветвленными дендритными шипиками апи-
кальных дендритов. Кроме возбуждающих
асимметричных контактов с головками денд-
ритных шипиков, гигантские терминали об-
разуют симметричные адгезивные соединения
с поверхностью самих дендритов (Журавлева
и др., 2011; Blackstad, Kjarcheim, 1961). В пато-
логических ситуациях, сопровождающихся
гибелью нейронов-мишеней мшистых воло-
кон в хилусе, их строго упорядоченная проек-
ционная система нарушается. Особенно это
выражено при эпилептизации ткани, когда
аксоны гранулярных нейронов активно обра-
зуют коллатеральные ветвления и аберрант-
ные синаптические связи во внутреннем мо-
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лекулярном слое зубчатой извилины и также
на пирамидных нейронах поля СА2 и СА1
гиппокампа, с которыми в норме не контак-
тируют (Freiman et al., 2021). Известно, что
гиперактивация нейронов и эпилептические
события в мозге сопровождаются метаболи-
ческими нарушениями, приводящими к по-
вышенному расходу глюкозы и снижению её
запасов в виде гликогена. И наоборот, хрони-
ческий гипометаболизм глюкозы может быть
причиной развития эпилепсии (Samokhina
et al., 2017; 2020; Zilberter, Zilberter, 2017; Di-
enel et al., 2019). В то же время удивительно,
что на фоне падения уровня глюкозы в мозго-
вой ткани усиливается процесс спрутирова-
ния мшистых волокон и проецирование их к
несвойственным им в норме нейрональным
мишеням. Такая патологическая активность
аксонов гранулярных нейронов предполагает
существование в этой функциональной си-
стеме особых биомеханизмов, которые спо-
собны поддерживать высокий уровень энер-
гетических затрат.

Целью настоящей работы было изучение
ультраструктурной реорганизации гигантских
синапсов мшистых волокон на начальной ста-
дии подавления гликолиза и идентификация
субмикроскопических органелл, участвую-
щих в компенсаторных биоэнергетических
процессах. Для ингибирования гликолиза в
гиппокамповой формации применяли синте-
тический аналог глюкозы 2-деокси-D-глю-
козу (2-ДГ), которая использует те же мем-
бранные транспортеры, что и глюкоза, но не
может подвергаться дальнейшему окисли-
тельному фосфорилированию для производ-
ства АТФ.

МЕТОДИКА
Эксперименты выполнены на крысах по-

роды Вистар с соблюдением требований к ра-
боте на лабораторных животных (Директивы
2010/63/EU и ГОСТ Р ИСО 10993-2-2009/РФ).
Животные (n = 5) содержались в стандартных
условиях вивария и получали обычное пита-
ние. Для моделирования локального энерге-
тического гипометаболизма животным (n = 3)
через имплантированную в боковые желу-
дочки мозга канюлю ежедневно в течение
10 дней вводили малые концентрации 2-ДГ
(5.0 mM в 2 μл физиологического раствора).
Ранее мы показали, что незначительные ко-
личества введенного физиологического рас-
твора не оказывают влияния на клетки мозга

(Samokhina et al., 2020). Контрольные крысы
(n = 2) не получали инъекций 2-ДГ. Введение
2-ДГ в боковые желудочки было произведено
с использованием стереотаксического аппа-
рата к.б.н. А.Е. Мальковым. Такая экспери-
ментальная парадигма создает дефицит глю-
козы в мозге при отсутствии системной гипо-
гликемии.

Для электронно-микроскопических ис-
следований животных анестезировали нем-
буталом (40 мг/кг веса) и перфузировали че-
рез восходящую аорту сердца сначала физио-
логическим раствором и затем 2.5%-м
раствором глутарового альдегида на 0.1 М
фосфатном буфере при рН 7.4. Затем мозг вы-
деляли из черепа, целиком оставляли в том
же фиксирующем растворе на ночь в холо-
дильнике и на следующий день с помощью
вибратома разрезали на фронтальные срезы
толщиной 500 мкм. Для дальнейших манипу-
ляций использовали по 5 срезов из области
дорсального отдела гиппокамповой форма-
ции, из каждого среза вырезали по 4 блока,
содержащих поле СА3 гиппокампа, и дофик-
сировали 1.0%-м раствором четырехокиси ос-
мия на том же буфере. Далее материал обезво-
живали в ряду спиртов восходящей крепости и
абсолютном ацетоне и заключали в эпоксид-
ную смолу Эпон 812. Точный выбор участка
для ультрамикротомирования (str. lucidum по-
ля СА3), где аксоны гранулярных нейронов
образуют синаптические контакты на прок-
симальной части апикальных дендритов пи-
рамидных клеток, проводили под световым
микроскопом на полутонких 1 мкм срезах,
окрашенных смесью метиленовой сини и бу-
ры. Ультратонкие срезы, приготовленные на
микротоме фирмы LKB (Швеция), контра-
стировали насыщенным раствором уранил-
ацетата и цитратом свинца по Рейнольдсу и
просматривали в электронном микроскопе
JEOL JEM-100B (Япония). Ориентируясь на
собственный опыт и известные из литерату-
ры (Blackstad, Kjaerheim, 1961) морфологиче-
ские критерии гигантских синапсов, выбира-
ли по 30–40 синаптических комплексов из
экспериментальных и контрольных образ-
цов, которые фотографировали и сохраняли
на фотопластинах.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Гигантские синаптические окончания мши-

стых волокон гиппокамповой формации в кон-
трольных образцах представляли собой огром-
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ные аксональные расширения до 5–6 мкм в
диаметре. Они широко распластывались по
поверхности апикальных дендритов пира-
мидных нейронов поля СА3 гиппокампа,
разветвленные дендритные шипики которых
внедрялись в пресинаптические терминали
для формирования интратерминальных ак-
тивных зон. Гигантские терминальные буто-
ны плотно прилегали друг к другу, оставляя
небольшие пространства для перисинаптиче-
ских астроцитарных отростков. Терминали
были равномерно и достаточно густо запол-
нены синаптическими пузырьками, образуя
скопления около активных зон, сформиро-
ванных с головками разветвленных дендрит-
ных шипиков (рис. 1). Около постсинаптиче-
ских мембран наблюдались выраженные
постсинаптические осмиофильные уплотне-
ния, характерные для возбуждающих синап-
сов. Протяженность активных зон варьиро-
вала, а некоторые из них имели прерывистый
характер. Популяция везикул в гигантских
терминалях была неоднородна: кроме обыч-
ных сферических (30–40 нм в диаметре) при-
сутствовали более крупные (60–80 нм) грану-
лярные пузырьки, содержащие нейропепти-
ды. На поперечных срезах через гигантские
терминали, кроме везикул и сечений головок
дендритных шипиков, всегда присутствовали
2–4 профиля митохондрий размером от 0.3–
0.5 мкм до 0.8–1.0 мкм. С поверхностью денд-
ритов пирамидных нейронов аксональные
терминали образовывали преимущественно
короткие десмосомоподобные адгезивные
соединения типа puncta adherentia.

При электронно-микроскопическом ис-
следовании гиппокампа животных с еже-
дневным внутрижелудочковым введением
2-ДГ были обнаружены признаки отека тка-
ни, выражающиеся в расширении отростков
астроцитов. Особенно заметно это было в
астроцитарных ножках стенки кровеносных
капилляров. Вместе с тем зона расположения
гигантских окончаний мшистых волокон
(str. lucidum) выглядела достаточно компактно.
Отростки астроцитов внутри слоя, как прави-
ло, имели узко-пластинчатую форму, частич-
но окружали аксональные бутоны и даже
внедрялись в них. В некоторых терминалях
такие пластинчатые отростки объединялись в
несколько слоев и окружали группы синап-
тических пузырьков, изолируя их от постси-
наптических элементов. По сравнению с
нормой гигантские бутоны имели более из-
витые контуры, не очень плотно прилегали

друг к другу и на микрофото их индивидуаль-
ные сечения занимали меньшие размеры.
Они содержали обычный набор везикул. Од-
нако значительные отличия от нормы наблю-
дались в характере распределения малых сфе-
рических синаптических везикул, которые
были сгруппированы в кластеры разного раз-
мера, оставляя большие пространства без ве-
зикул (рис. 2, 3). При визуальном анализе
складывалось впечатление, что в экспери-
ментальном материале многие сечения ги-
гантских терминалей содержали меньше си-
наптических везикул, чем в норме. Кроме то-
го, их внутритерминальные активные зоны с
дендритными шипиками были более корот-
кими, а головки шипиков имели простые,
мало разветвленные формы. В таких актив-
ных зонах никогда не было обширного окру-
жения постсинаптических элементов синап-
тическими везикулами, а около некоторых из
них синаптические пузырьки вообще отсут-
ствовали. Однако некоторые гигантские бу-
тоны формировали химические синапсы с
дендритными шипиками, расположенными
рядом и, по-видимому, принадлежащими
другим типам нейронов (рис. 3). Такие кон-
такты не характерны для гигантских синап-

Рис. 1. Ультраструктура гигантского синаптиче-
ского окончания в контрольном гиппокампе.
Синаптические контакты указаны стрелками.
А – перисинаптические отростки астроцитов;
Д – апикальный дендрит пирамидного нейрона
поля СА3 гиппокампа; ДШ – дендритные ши-
пики; ДС – десмосомоподобные соединения;
М – митохондрии. Масштаб: 0.5 мкм.
Fig. 1. Ultrastructure of giant synaptic ending in the
control hippocampus. Synaptic contacts are marked
with arrows. A – perisynaptic astrocytic processes;
Д – apical dendrite of the hippocampal CA3 pyra-
midal neuron; ДШ – dendritic spines; ДС – desmo-
some-like contacts; M – mitochondria. Bar: 0.5 μm.

MM

MM

MM

ДД

АА

ДШДШДШ

ДШДШДШ

ДШДШДШ ДСДСДС



ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 1  2023

ВЛИЯНИЕ ПОДАВЛЕНИЯ ГЛИКОЛИЗА НА УЛЬТРАСТРУКТУРУ 97

сов в норме. Кроме того, в отличие от контро-
ля гигантские синаптические окончания в
экспериментальном материале имели более
осмиофильные и протяженные десмосомо-
подобные адгезивные соединения с поверх-
ностью дендритов (рис. 3).

В пространствах гигантских пресинаптиче-
ских бутонов, в которых отсутствовали синап-
тические пузырьки, на фоне филаментозно-
зернистого материала выделялись округлые
или слегка вытянутые митохондрии диамет-
ром 0.15–0.25 мкм. От митохондрий в кон-
троле они отличались не только меньшими
размерами, но и плотным матриксом с мно-
жеством густо расположенных крист. В неко-
торых сечениях через гигантские бутоны чис-
ло мелких электронно-плотных пресинапти-
ческих митохондрий достигало 20 и более.
При этом митохондрии в соседних аксональ-
ных и дендритных профилях, принадлежа-
щих другим клеточным элементам, сохраня-
ли типичные для контроля размеры и элек-
тронную плотность (рис. 2).

Важной особенностью гигантских терми-
налей мшистых волокон после введения 2-ДГ
являлось присутствие внутри них органелло-

подобных микроструктур в виде сферических
розеток, большинство которых имело диа-
метр порядка 60–70 нм (рис. 3). Реже встре-
чались аналогичные включения меньшего
размера, которые, возможно, являлись их се-
чениями на других уровнях. Они не были
окружены мембраной, а заполнены неодно-
родным по электронной плотности содержи-
мым: плотные частички порядка 3 нм были
как бы залиты в менее осмиофильный гомо-
генный матрикс. Особенно отчетливо они
распознавались в участках терминалей, кото-
рые не содержали синаптические везикулы
(рис. 3). Такие розеткоподобные включения
были приблизительно соразмерны с больши-
ми гранулярными везикулами, однако их
внутренняя структура имела явные различия
с ними. В то же время эти необычные для
нервных клеток микроорганеллы очень на-
поминали гликоген-белковые комплексы,
обнаруженные в скелетных мышцах при вы-
сокой нагрузке и названные гликосомы (“gly-
cosomes”) (Rybicka, 1996; Prats et al., 2018;
Brewer, Gentry, 2019). В астроцитарных от-
ростках, окружающих гигантские терминали,
такие ультраструктурные аналоги гликосом
отсутствовали.

Рис. 2. Гигантские синаптические окончания в
гиппокампе после введения 2-деоксиглюкозы.
Обратите внимание на то, что митохондрии в
гигантских терминалях имеют плотный мат-
рикс, а митохондрия в дендрите (в правом верх-
нем углу) имеет светлый матрикс. Звездочками
обозначены гликосомы. Остальные обозначе-
ния те же, что на рис. 1. Масштаб: 0.5 мкм.
Fig. 2. Giant synaptic endings in the hippocampus
after injection of 2-deoxy-D-glucose. Note that mi-
tochondria in the giant terminals have a dense ma-
trix, while mitochondrion in the dendrite (in the up-
per right corner) has a light matrix. Glycosomes are
marked with asterisks. The other marks are the same
as in Fig. 1. Bar: 0.5 μm.
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Рис. 3. Разные типы везикул и гликосомы в
терминалях гигантских синапсов после введе-
ния 2-деоксиглюкозы. Нейропептидные вези-
кулы обозначены головками стрелок. СВ – си-
наптические везикулы. Остальные обозначения
те же, что на рис. 1 и рис. 2. Масштаб: 0.2 мкм.
Fig. 3. Different types of vesicles and glycosomes in
the giant synapse terminals after injection of 2-de-
oxy-D-glucose. Neuropeptide vesicles are marked
with arrowheads. СВ – synaptic vesicles. The other
marks are the same as in Fig. 1 and Fig. 2. Bar: 0.2 μm.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Сравнение общей ультраструктуры ткани

в зоне окончания аксонов гранулярных ней-
ронов гиппокамповой формации в экспери-
ментальном и контрольном материале пока-
зало, что при энергодефиците происходит
значительная реорганизация ткани с участи-
ем астроцитов. Обнаруженное нами расши-
рение астроцитарных отростков согласуется с
данными, полученными на других аксональ-
ных системах гиппокампа, где авторы отме-
чали, что на нарушение энергетического ме-
таболизма первыми реагируют астроциты,
увеличивая свой объем, и тем самым контро-
лируют эффективность мозговой деятельно-
сти (Lee et al., 2016). В наших экспериментах
большое влияние на функционирование си-
стемы мшистых волокон, несомненно, долж-
но было оказывать не только разрастание
глиоцитов, но и преобразование их периси-
наптических астроцитарных концевых вето-
чек в узкие пластинчатые формы, которые
внедрялись внутрь гигантских терминалей,
иногда окружали группы везикул и, по-види-
мому, участвовали в разделении терминалей на
более мелкие аксональные бутоны. Подобную
реакцию астроцитов и увеличение степени
окружения их отростками аксо-дендритных
синаптических окончаний мы ранее видели в
изолированных от мозга нейротранспланта-
тах, нейроны которых формировали преиму-
щественно аномальные функциональные свя-
зи (Журавлева, 2020). По-видимому, в услови-
ях биоэнергетической патологии так же
снижается строгая специфичность нейронных
связей в гиппокамповой формации.

Несмотря на значительную перестройку
цитоархитектоники str. lucidum при ингиби-
ровании процесса гликолиза, детерминант-
ные ультраструктурные характеристики са-
мих гигантских синапсов сильно не изменя-
лись. Об этом свидетельствует сохранение,
хоть и в несколько трансформированном ви-
де, двух типов функциональных контактов с
постсинаптическими нейронными элемента-
ми: внутритерминальных синаптических ак-
тивных зон с дендритными шипиками и адге-
зивных десмосомоподобных соединений с
поверхностью дендритов. При этом визуаль-
ный анализ микроизображений демонстри-
ровал увеличение выраженности зон адгезии
между аксональными бутонами и постсинап-
тическими дендритами, что свидетельствует
об усилении их функциональной эффектив-
ности в условиях сниженного энергетическо-

го метаболизма. На это указывала также кон-
центрация около них пресинаптических
митохондрий. Известно, что адгезивные кон-
такты типа puncta adherentia в гигантских си-
наптических окончаниях гиппокампа коор-
динируют структурные и нейрохимические
процессы при формировании аксо-дендрит-
ных синапсов, а также управляют эффектив-
ностью нейропередачи (Yamada et al., 2003).
Мы ранее в экспериментах по гетеротопиче-
ской нейротрансплантации демонстрирова-
ли их участие в адаптации врастающих из
трансплантатов аксонов гранулярных нейро-
нов зубчатой фасции к чужеродным пира-
мидным нейронам-мишеням в неокортексе
реципиента (Журавлева и др., 2011). Возмож-
но, при глюкозной депривации увеличение
эффективности адгезивных специализаций
также означает готовность гигантских буто-
нов к формированию синаптических актив-
ных зон с несвойственными им в норме пост-
синаптическими структурами. Неадекватные
синаптические связи могут вызывать суще-
ственные изменения электрофизиологиче-
ских параметров системы мшистых волокон
гиппокампа по эпилептическому типу. На-
блюдаемая нами аномалия в характере рас-
пределения синаптических пузырьков и об-
разование компактных кластеров из них по-
сле введения 2-ДГ также подтверждает такое
предположение. Аналогичное перестраива-
ние везикулярного аппарата было обнаруже-
но в гигантских синапсах крыс и песчанок с
генетически детерминированными эпилеп-
тическими припадками (Akakin et al., 2011).
Более того, эксперименты с введением в голов-
ной мозг неметаболизируемого аналога глюко-
зы 2-ДГ показали, что хроническое угнетение
гликолиза в нервной ткани является одним из
триггеров инициации эпилептиформной ак-
тивности у здоровых животных (Samokhina
et al., 2017; Zilberter, Zilberter, 2017).

В то же время сравнительный ультраструк-
турный анализ, проведенный в настоящем
исследовании, показал, что гигантские тер-
минали мшистых волокон имели не только
деструктивные изменения синаптического
аппарата, вызванные процессом эпилептоге-
неза, но и морфологические свидетельства
противодействия развитию гипервозбужде-
ния. Так, в условиях ингибирования метабо-
лизма глюкозы были обнаружены признаки
ослабления синаптической передачи, что вы-
ражалось не только в уменьшении размеров
терминалей и наполняемости их синаптиче-
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скими везикулами, но и в количестве аксо-
шипиковых активных зон.

Структурные изменения системы мши-
стых волокон гиппокампа при функциониро-
вании в условиях дефицита глюкозы прояви-
лись также в трансформации их биоэнергети-
ческих механизмов. Во-первых, значительные
преобразования произошли с пресинаптиче-
скими митохондриями. Возрастание числен-
ности митохондрий сопровождалось заметным
уменьшением их индивидуальных размеров,
увеличением числа крист и повышением элек-
тронной плотности матрикса. Кроме того, по-
сле воздействия 2-ДГ было нарушено равно-
мерное распределение митохондрий внутри
аксональных бутонов; они концентрирова-
лись в свободных от синаптических везикул
цитоплазматических доменах. Известно, что
пресинаптические митохондрии представля-
ют собой особую популяцию и тесно связаны
с пластичностью и эффективностью синап-
тической передачи (Pathak et al., 2015). Имею-
щиеся литературные данные не позволяют
однозначно предположить, какому функцио-
нальному состоянию гигантских терминалей
соответствует перестройка их митохондри-
ального аппарата при дефиците глюкозы, так
как большинство известных исследований
касаются соматических митохондрий. В од-
них исследованиях появление мелких мито-
хондрий связывают с фрагментацией более
крупных органелл и рассматривают этот про-
цесс как прелюдию к поcледующей митофа-
гии. Фрагментация митохондрий вовлекает-
ся в патогенез многих нейродегенеративных
заболеваний, включая болезнь Альцгеймера
и болезнь Паркинсона (Reddy, Oliver, 2019;
Shields et al., 2021). В других работах, наобо-
рот, усиление биогенеза и увеличение числа
мелких митохондрий рассматривают как по-
казатель возрастания их функциональной ак-
тивности. Так, обнаружено, что при гипокси-
ческом стрессе именно в малых митохондриях с
плотным расположением крист и конденсиро-
ванным внутренним матриксом синтез ключе-
вых ферментов дыхательной цепи переключа-
ется на более эффективный путь окисления
субстратов (Mironova et al., 2019).

Мы обнаружили, что в условиях энергоде-
фицита, вызванного введением 2-ДГ, кроме
структурно-функциональной перестройки
пресинаптических митохондрий существует
другой субклеточный механизм поддержания
энергетических потребностей в гигантских
терминалях. Морфологическим выражением

такого механизма, на наш взгляд, является
появление в синаптоплазме частиц гликогена
в форме гликосом, которые отсутствуют в ги-
гантских терминалях из контрольной группы
животных. Хотя особенности гликогенового
метаболизма и организация разных частиц
гликогена преимущественно исследованы на
печени и мышцах, считается, что многие по-
лученные данные можно экстраполировать
на клетки мозга (Prats et al., 2018; Brewer, Gen-
try, 2019).

Большинство данных литературы свиде-
тельствуют о том, что в головном мозге гли-
коген в виде цитоплазматических агрегатов
существует прежде всего в астроцитах и их
отростках. Астроцитарный гликоген играет
важную роль в ключевых физиологических
процессах, поддерживает нейроны и аксоны
при недостатке глюкозы, при гипоксии и
ишемии, а также во время интенсивных пе-
риодов активации (Dalsgaard et al., 2007;
Hertz, Chen, 2018; Wu et al., 2019). Проведен-
ный нами ультраструктурный анализ не об-
наружил типичных гранул гликогена в пери-
синаптических астроцитарных отростках ги-
гантских синапсов как в контрольном
гиппокампе, так и в экспериментальном ма-
териале. Это, по-видимому, объясняется тем,
что гликоген очень быстро деградирует в по-
смертных условиях и при гистологической об-
работке даже перфузионно фиксированной
ткани (Hertz, Chen, 2018; Duran et al., 2019).
Возможно, в условиях хронического гипоме-
таболизма его запасы в астроцитах расходуют-
ся еще более интенсивно или полностью исто-
щаются.

Наличие гликогена в нервных клетках до
сих пор дискутируется. Ранее присутствие
гликогена в нейронах и синаптических буто-
нах обнаруживали только в эмбриогенезе и в
течение первой постнатальной недели
(Vaughn, Grieshaber, 1972). В течение долгого
времени предполагали, что зрелые нервные
клетки в нормальных физиологических усло-
виях не содержат гликоген, так как в них от-
сутствуют или находятся в неактивном состо-
янии ферменты для его синтеза и расщепле-
ния. Более того, активацию ферментов и
последующее накопление гликогена рас-
сматривали как метаболический путь к ней-
родегенерации и апоптозу (Dienel, Carlson,
2019). Однако при использовании более точ-
ных методов идентификации частиц гликоге-
на и ферментов его метаболизма было обна-
ружено, что нервные клетки неокортекса и
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гиппокампа и в норме синтезируют неболь-
шие количества гликогена, что защищает их
от гибели при гипоксическом стрессе (Saez
et al., 2014). Кроме того, ключевую роль ней-
ронального гликогена показали при форми-
ровании моторных и когнитивных перестро-
ек (Duran et al., 2019). В настоящей работе,
благодаря ультраструктурной идентифика-
ции, частицы гликогена в виде гликосом бы-
ли обнаружены в гигантских терминалях
мшистых волокон гиппокампа после хрони-
ческого введения 2-ДГ. Мы полагаем, что
присутствие гликосом в гигантских термина-
лях гиппокампа свидетельствует о том, что
при хронической депривации глюкозы в них
включается автономный процесс синтеза
гликогена, который используется в качестве
дополнительного источника энергии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сравнение ультраструктуры гигантских си-
наптических окончаний гранулярных нейро-
нов зубчатой извилины в контроле и в услови-
ях частичного подавления гликолиза показал,
что в целом система мшистых волокон устой-
чива к долговременному дефициту глюкозы.
Обнаруженное нарушение коммуникации ги-
гантских бутонов с перисинаптическими аст-
роцитарными отростками не отражалось на
сохранении детерминантных ультраструктур-
ных характеристик гигантских синапсов и
двух способов функциональных специализа-
ций (химических активных зон и адгезивных
соединений). В то же время были выявлены
морфологические свидетельства ослабления
силы синаптических взаимодействий с денд-
ритными шипиками, отстранение кластеров
везикул от активных зон и, наоборот, усиле-
ние адгезивных десмосомоподобных соеди-
нений с поверхностью дендритов. Подавле-
ние гликолиза приводило к возрастанию
значимости синаптических органелл, ответ-
ственных за энергетический метаболизм. Это
выражалось в увеличении численности пре-
синаптических митохондрий и их реоргани-
зации в более энергоэффективные формы с
электронно-плотным матриксом и обилием
крист. Кроме того, показателем адаптации
биоэнергетических процессов к глюкозной
депривации в гигантских синапсах было по-
явление в их синаптоплазме особых микро-
структур, аналогичных гликоген-белковым
органеллам гликосомам. Важно, что мелкие
электронно-плотные митохондрии и глико-

сомы в гигантских бутонах располагались по-
близости и формировали общие клеточные
домены для производства энергии.

Таким образом, полученные данные пока-
зали, что мшистые волокна и их синапсы яв-
ляются пластичной, самокорректирующейся
системой, которая при подавлении гликоли-
за способна адаптироваться и изменять свой
биоэнергетический метаболизм. По-видимо-
му, это свойство гигантских синапсов спо-
собствует устойчивости гранулярных клеток
при нейродегенеративных заболеваниях и
эпилептических состояниях.
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EFFECT OF GLYCOLYSIS SUPRESSION ON ULTRASTRUCTURE
OF THE HIPPOCAMPAL GIANT SYNAPSES

Z. N. Zhuravlevaa, #, A. E. Malkova, and I. Yu. Popovaa

aInstitute of Theoretical and Experimental Biophysics, Russian Academy of Sciences, Pushchino, Moscow Region, Russia
#e-mail: zina_zhur@mail.ru

Suppression of glycolysis in the rat hippocampal formations was induced by daily intracerebroven-
tricular injection of 2-deoxy-D-glucose for 10 days. Using electron microscopy, a disturbance of
morphological interactions of axonal terminals of granular neurons with perisynaptic astrocytic
processes was found. At the same time, both the determinant ultrastructural characteristics of giant
synapses and two types of functional contacts (asymmetric chemical active zones with dendritic
spines and symmetric adhesive junctions with dendrites) were retained. However, they showed
morphological signs of a weakening of synaptic processes, which were expressed in a decrease in the
number of intraterminal active zones, clustering of synaptic vesicles, and their removal from neu-
rotransmitter release sites. Compared to the norm, an increase in the number of small mitochondria
with an electron-dense matrix and the evidence of initiation of glycogen synthesis in the form of
glycosomes were found in the giant terminals. The data obtained indicate that the giant synapses of
the hippocampal mossy fibers are a plastic, self-correcting system that is able to function by adapt-
ing its own bioenergetic metabolism, when brain glycolysis is suppressed.

Keywords: hippocampal formation, ultrastructure, giant synaptic endings, glycolysis, 2-deoxy-D-
glucose, synaptic vesicles, presynaptic mitochondria, glycosomes
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Начиная с 50-х годов прошлого века доминирующей парадигмой в когнитивных науках
был когнитивизм, который возник как альтернатива бихевиоризму и преимущественно
рассматривает когнитивные процессы как разного рода “вычисления” наподобие тех, ко-
торые выполняет компьютер, принципиально не отличающийся от универсальной маши-
ны Тьюринга (МТ). Несмотря на значительные успехи, достигнутые в последней четверти
20-го века в рамках этой парадигмы, она многих не удовлетворяет, так как не может адекват-
но объяснить некоторые особенности когнитивных процессов. Возникший позднее коннек-
ционизм, хотя и признает роль вычислительных процессов, их основой считает не МТ, а
нейронную сеть, которая лучше моделирует работу мозга, чем вычисления по типу МТ. Ней-
ронные сети, в отличие от классического компьютера, демонстрируют устойчивость и гиб-
кость перед лицом проблем, возникающих в реальном мире, таких как увеличение шума на
входе или блокировка части сети. Они также хорошо приспособлены для задач, требующих
параллельного разрешения множества противоречивых ограничений. Несмотря на это,
аналогия между функционированием человеческого мозга и искусственных нейронных
сетей все-таки ограничена в силу радикальных различий в конструкции и связанных с этим
возможностей системы. Параллельно с парадигмами когнитивизма и коннекционизма
развивались представления, согласно которым когниции являются следствием сугубо био-
логических процессов взаимодействия организма с внешней средой. Эти представления,
которые в последние годы становятся все более популярными, оформились в разные тече-
ния так называемого энактивизма. В этом обзоре проводится сравнение теоретических по-
стулатов когнитивизма, коннекционизма и энактивизма, а также парадигмы предсказыва-
ющего кодирования и принципа свободной энергии.

Ключевые слова: когнитивизм, коннекционизм, энактивизм, воплощенное познание,
предсказывающее кодирование
DOI: 10.31857/S0044467723010094, EDN: GJJVJO

ВВЕДЕНИЕ
В настоящее время можно выделить как ми-

нимум три конфликтующие парадигмы о при-
роде когнитивных процессов: когнитивизм,
коннекционизм и посткогнитивизм. Когнити-
визм оформился в 50-х годах прошлого века как
альтернатива бихевиоризму и, в противопо-
ложность последнему, подчеркивал важность
изучения когнитивных процессов. По мере
развития когнитивизм оформился в направ-
ление, которое преимущественно рассматри-
вает когнитивные процессы как разного рода
“вычисления” наподобие тех, которые вы-
полняет компьютер. Соответственно мозг,
как орган мышления, рассматривается как

вариант сверхсложного компьютера, по
устройству в принципе аналогичного совре-
менным компьютерам. Неудовлетворенность
такой точкой зрения привела к возникнове-
нию альтернативной “коннекционистской”
парадигмы, согласно которой мозг похож на
искусственные нейронные сети. Принципи-
ально другой подход к интерпретации приро-
ды когнитивных процессов развивается в ря-
де современных, достаточно разнородных
направлений, которые объединяют общим
термином “посткогнитивизм”. Общим в этих
направлениях является то, что они, как пра-
вило, отвергают аналогии с компьютером и
подчеркивают специфически биологическую
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основу когнитивных процессов. Несмотря на
растущую популярность этих новых направ-
лений, разные варианты когнитивизма и кон-
некционизма не утратили своего влияния, по-
этому я начну обзор с теорий когнитивизма и
коннекционизма, а затем рассмотрю наибо-
лее влиятельные направления посткогнити-
визма, включая теории предсказывающего ко-
дирования, Байесовской парадигмы, принци-
па свободной энергии и разных направлений
так называемого энактивизма и воплощенно-
го познания.

Когнитивизм

Идеи когнитивизма в наиболее полном ви-
де оформились в направлении, которое обыч-
но описывают термином “вычислительная
теория разума” (ВТР, the computational theory
of mind). Это направление возникло и разви-
валось под большим влиянием компьютерных
наук и исследований в области искусствен-
ного интеллекта (ИИ). Следствием успехов в
этой области явилось представление о том,
что уже в ближайшем будущем будут созданы
компьютеры, ничем не уступающие и даже
существенно превосходящие возможности
человеческого разума, и что разум вообще –
это лишь способность производить вычисле-
ния, используя ограниченный набор алго-
ритмов. Эта идея казалась привлекательной в
первую очередь потому, что вычисления,
производимые компьютером с использова-
нием алгоритмов, имеют хорошо разработан-
ную математическую базу, которая могла бы
позволить описать работу человеческого ра-
зума. Прежде чем обсудить основные посту-
латы ВТР, нужно кратко остановиться на ма-
тематической теории алгоритмических вы-
числений.

Алгоритмы, машина Тьюринга
и теоремы Геделя

Алгоритм (само слово происходит от име-
ни арабского математика Muḥammad ibn
Mūsā al-Khwārizmī, жившего в 9-м веке на-
шей эры) – это конечная последовательность
однозначно интерпретируемых инструкций
для решения класса математических проблем
или выполнения компьютерных операций
(Definition of ALGORITHM. Merriam-Webster
Online Dictionary, https://web.archive.org/web/
20200214074446/https://www.merriam-web-
ster.com/dictionary/algorithm). Если вся ин-

теллектуальная деятельность человека сво-
дится к использованию алгоритмов, то она
не требует какой-либо “сообразительности”
или способности “интуитивно” выбрать ва-
риант из множества возможных, она требует
лишь знания соответствующих инструкций и
их скрупулезного выполнения. Эта идея каза-
лась многим соблазнительной, так как она
значительно упрощала понимание процесса
мышления, устраняя из него такие туманные
явления, как “инсайт” или интуиция. В каче-
стве прототипа интеллектуальной деятельно-
сти часто рассматривают математическое
мышление, поскольку оно наиболее форма-
лизовано и в каком-то смысле может считать-
ся квинтэссенцией и образцом мышления
вообще. Во всяком случае, наиболее блиста-
тельные достижения научной мысли связаны
именно с использованием математики в раз-
ных сферах науки.

В 1928 году известный немецкий матема-
тик Дэвид Гилберт в соавторстве с Вильгель-
мом Аккерманом сформулировали так назы-
ваемую “проблему принятия решений” (по-
немецки – Entscheidungsproblem) (Hilbert,
Ackermann, 1950): можно ли, используя алго-
ритмы, решить любую математическую зада-
чу, то есть можно ли для любого адекватно
сформулированного математического утвер-
ждения решить, верно оно или нет, исходя из
набора аксиом и используя правила матема-
тической логики? Сам Гилберт был уверен в
положительном ответе на этот вопрос.

Дальнейшее развитие теория алгоритми-
ческих решений получила в работах Алана
Тьюринга, которые имели колоссальное зна-
чение для всего последующего развития ком-
пьютерных наук, ИИ и ВТР. Принципиально
важную роль сыграла предложенная Тьюрин-
гом концепция универсальной вычислитель-
ной машины. Машина Тьюринга (МТ),
описанная в уже упомянутой выше статье
(Turing, 1936), – это абстрактная модель иде-
ализированного вычислительного устрой-
ства, имеющего в своем распоряжении не-
ограниченные ресурсы времени и памяти.
Машина манипулирует символами, природу
которых Тьюринг не конкретизирует. Пред-
полагается, что имеется ограниченный набор
простых символов, которые машина может
писать или стирать в ячейках памяти. Беско-
нечное количество ячеек памяти (это могут
быть клеточки на бумажной ленте или сили-
коновые чипы) организовано в линейную по-
следовательность. Центральный процессор в
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каждый момент времени имеет доступ лишь к
одной ячейке, наподобие сканера, который
проходит по бумажной ленте, последователь-
но сканируя каждую ячейку. Сам процессор
может быть в одном состоянии из конечного
набора состояний. Процессор может совер-
шать одно из четырех действий: записывать
символ в ячейку, стирать символ из ячейки,
передвигаться к следующей ячейке (“дви-
гаться по ленте направо”), возвращаться к
предыдущей ячейке (“двигаться по ленте на-
лево”). Какое из этих действий будет совер-
шать процессор в каждый момент времени,
зависит исключительно от текущего состоя-
ния машины и от символа, записанного в ак-
туальной ячейке. Определяющие работу ма-
шины правила записаны в таблицу, где указа-
но, какие действия выполняет процессор в
зависимости от текущего состояния (из ко-
нечного набора состояний) и символа (из ко-
нечного набора символов). В таблице также
указано, как меняется состояние машины ис-
ходя из этих же факторов. Таким образом, в
таблице дается ограниченный набор рутин-
ных механических инструкций, управляю-
щих вычислениями. Тьюринг представляет
это описание в виде строгой математической
модели и утверждает, что такая машина, не-
смотря на ее простоту, способна выполнить
любую выполняемую людьми операцию над
конфигурациями символов.

Далее Тьюринг доказывает, что может су-
ществовать универсальная МТ (УМТ), кото-
рая может воспроизводить поведение любой
МТ, если в качестве входной информации
она получает таблицу, описывающую соот-
ветствующее поведение. УМТ, таким образом,
является программируемым компьютером об-
щего назначения. В некотором приближении
все современные компьютеры являются УМТ,
так как могут выполнять операции любой МТ
при наличии соответствующей программы, с
той оговоркой, что у них, в отличие от МТ,
ограниченный ресурс памяти и времени.

Прогресс компьютерных технологий под-
талкивал многих, включая Тьюринга, к мыс-
ли о том, что в недалеком будущем можно бу-
дет создать компьютер, способный мыслить.
Это означало бы, что мышление человека ни-
чем принципиально не отличается от алго-
ритмических операций, выполняемых ком-
пьютером. Тьюринг, в частности, предложил
способ ответить на вопрос, отличается ли
мышление человека от “мышления” ком-
пьютера. Он предложил заменить вопрос

“может ли компьютер мыслить”, который он
считал безнадежно туманным, вопросом, мо-
жет ли компьютер успешно пройти специфи-
ческий, предложенный им тест. Этот тест,
получивший название теста Тьюринга, со-
стоит в том, что эксперт задает вопросы двум
невидимым собеседникам, один из которых
человек, а другой компьютер. Предлагается
считать, что компьютер прошел тест, если
эксперт не сможет различить, кто есть кто
(Turing, 1950). Философы, однако, критико-
вали предложение Тьюринга (Block, 1981;
Searle, 1980). В частности, Джон Серл выдви-
нул в качестве контраргумента модель “ки-
тайской комнаты” – человек, не знающий
китайского языка, получает таблички с тек-
стами на китайском и должен направлять ре-
спонденту ответы на этом же языке, следуя
подробным инструкциям (написанным на
его родном языке). Если инструкции доста-
точно хороши, у респондента может создать-
ся впечатление, что он общается с человеком,
владеющим китайским языком, хотя в реаль-
ности его собеседник не понимает ни слова
по-китайски (Searle, 1980). Этот аргумент
имеет целью показать, что компьютерная
имитация, какой бы искусной она ни была,
останется лишь имитацией.

Действительно ли человеческое мышле-
ние сводится лишь к выведению аксиом и ис-
пользованию правил логики? Уже в 1931 году
австрийский логик Курт Гедель опубликовал
две теоремы (Gödel’s incompleteness theo-
rems), которые доказывали ограниченность
любой аксиоматической системы в ее спо-
собности моделировать даже базовые ариф-
метические операции (Gödel, 1931). В теоре-
мах Геделя рассматриваются формальные си-
стемы, которые должны соответствовать
требованиям полноты и последовательности.
Формальная система – это система конечно-
го количества аксиом и правил логики (алго-
ритмов), позволяющих выводить из аксиом
новые теоремы. Такая система считается
полной, если любое утверждение, сформули-
рованное с использованием аксиом в соот-
ветствии с правилами, или отрицание этого
утверждения могут быть выведены в рамках
системы. Система считается последователь-
ной (непротиворечивой), если нельзя одно-
временно вывести и утверждение, и его отри-
цание. Первая теорема Геделя утверждает,
что любая последовательная система, в кото-
рой можно производить элементарные ариф-
метические операции, не может быть пол-
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ной, то есть в ней есть утверждения, которые
нельзя ни доказать, ни опровергнуть. Вторая
теорема утверждает, что непротиворечивость
любой системы не может быть доказана в
рамках самой системы. Этот негативный ответ
на сформулированную Гилбертом проблему
принятия решений был в дальнейшем незави-
симо подтвержден Алонсо Чёчем (Church,
1936) и Аланом Тьюрингом (Turing, 1936). Тео-
ретический физик, лауреат Нобелевской пре-
мии Пенроуз считает, что человеческое мыш-
ление имеет в своей основе неалгоритмиче-
скую природу, и это позволяет находить
решения в условиях неопределенности для
прежде неизвестных задач (Penrose, 1989).

Действительно, первоначальный успех в
сфере компьютерного моделирования мыш-
ления (например, знаменитая программа
Logic Theorist, решившая 38 теорем из 52,
описанных в Principia Mathematica) сменился
периодом застоя, охладившего энтузиазм
конструкторов ИИ. Стало понятно, что даже
когнитивные процессы относительно низко-
го уровня, такие как сенсорное восприятие,
требуют операций, недоступных современ-
ным компьютерам. Одна из трудных про-
блем, с которой столкнулись исследователи в
области ИИ, – это решение задач в условиях
неопределенности. В реальной человеческой
жизни принятие практически любого реше-
ния происходит в условиях неопределенно-
сти. В 80-х и 90-х гг. технологический и кон-
цептуальный прогресс позволил в какой-то
степени преодолеть эти трудности, однако
это произошло благодаря использованию но-
вых теоретических и конструкционных идей,
в частности, Байесовской теории принятия
решений, в которой неопределенность коди-
руется в терминах вероятности (Murphy,
2012), а также нейронных сетей и машинного
обучения. Эти идеи принципиально отлича-
ются от идей классической ВТР и связаны с
использованием парадигмы коннекциониз-
ма, о которой мы поговорим позже.

Классическая ВТР-репрезентативная
теория разума

Классическая ВТР (КВТР) берет свое на-
чало в работе Уоррена Маккаллока и Вальте-
ра Питтса, которые предположили, что что-
то, напоминающее машину Тьюринга, может
быть хорошей моделью для человеческого ра-
зума (McCulloch, Pitts, 1943). В 60-х годах эта
модель стала центральной в когнитивной на-

уке, которая исследовала разум методами
психологии, ИИ, лингвистики, философии,
экономики (особенно теории игр), антропо-
логии и нейробиологии. Согласно КВТР,
человеческий разум – это вычислительная
машина, принципиально похожая на МТ, и
когнитивные процессы, такие как рассужде-
ние и принятие решений, – это вычисления,
похожие на вычисления в МТ. В отличие от
господствовавших до 60-х гг. теорий, таких
как бихевиоризм, который пытался соотне-
сти ментальные состояния с поведенческими
паттернами, или теория идентичности, со-
гласно которой ментальные состояния иден-
тичны нейрофизиологическим состояниям,
КВТР использует функциональный подход,
согласно которому ментальные состояния –
это состояния, соответствующие определен-
ной функциональной организации, незави-
симо от субстрата, на котором эта организа-
ция реализована (биологическая ткань или,
например, чипы компьютера).

Путнам (Putnam, 1967) предложил версию
функционализма, которую стали называть
машинным функционализмом. По этой вер-
сии отдельные когнитивные состояния – это
состояния центрального процессора. Табли-
ца состояний определяет функциональную
организацию системы и ту роль, которую от-
дельные состояния в этой организации игра-
ют. В отличие от МТ, переходы от состояния
к состоянию не детерминированы, а имеют
вероятностный характер, то есть разум пред-
ставляет собой вероятностный автомат. Кри-
тикуя теорию Путнама, Блок и Фодор отме-
чали, что человеческий разум имеет потенци-
ально бесконечное количество состояний, в
отличие от конечного количества состояний
вероятностного автомата, определяемого
таблицей состояний (Block, Fodor, 1972). В
предложенной Фодором версии КВТР, кото-
рую он назвал “репрезентативная теория ра-
зума”, особое внимание уделяется символам,
которыми манипулирует разум в процессе
Тьюринг-подобных вычислений (Fodor, 1975).
Набор этих символов он называет “языком
мысли”. Смысл сложных композиций явля-
ется функцией смысла отдельных частей и
способа их комбинирования, который зада-
ется набором алгоритмов. КВТР, в частности
теория Фодора, нейтральна в отношении суб-
страта, производящего вычисления. Она по-
тенциально приложима и к дуалистическим
интерпретациям, когда вычисления произво-
дит Картезианская душа, и к физикалист-
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ским интерпретациям, которые субстратом
для вычислений видят мозг. На практике все
адепты КВТР являются физикалистами и
считают, что символы “языка мысли” зако-
дированы в активности нейронов, а алгорит-
мические операции над символами представ-
ляют собой какие-то нервные процессы,
природа которых пока неизвестна. Фодор и
многие другие приверженцы КВТР считают,
что все ментальные процессы сводятся к
Тьюринг-подобным вычислениям с исполь-
зованием набора символов и правил манипу-
лирования этими символами (Gallistel, King,
2009; Fodor, 2005).

Ранние и влиятельные приложения вы-
числительного подхода к познанию включа-
ют теории овладения языком (Chomsky,
1959), внимания (Broadbent, 1958), решения
проблем (Newell et al., 1958), памяти (Stern-
berg, 1969) и восприятия (Marr, 1982). Общей
для всех вычислительно-ориентированных
исследований является идея о том, что позна-
ние включает в себя поэтапную серию собы-
тий, начиная с преобразования энергии стиму-
ла в символическое выражение, за которым
следуют преобразования этого выражения в
соответствии с различными правилами, ре-
зультатом которых является определенный
выход – грамматическое языковое высказы-
вание, выделение одного потока слов из
другого, решение логической задачи, иденти-
фикация стимула как одного из множества
запомненных стимулов или трехмерное вос-
приятие мира (Shapiro, Spaulding, 2021).

Символические выражения, над которы-
ми совершают операции когнитивные про-
цессы, а также правила, по которым эти опе-
рации выполняются, появляются как репре-
зентативные состояния познающего агента.
Они индивидуализированы в терминах того,
о чем они говорят (фонемы, интенсивность
света, края, формы и т.д.). Вся эта когнитив-
ная деятельность происходит в нервной си-
стеме агента. Именно благодаря активации
нервной системы стимулы кодируются в
“язык мысли”, подобный языкам програм-
мирования, используемым в обычных ком-
пьютерах; точно так же правила, диктующие
манипуляции с символами в языке мысли,
похожи на инструкции, которые выполняет
компьютер в процессе выполнения задачи.
Методы вычислительной когнитивной науки
отражают приверженность этим представлени-
ям. Эксперименты имеют целью выявление со-
держания репрезентативных состояний или

раскрытие шагов, с помощью которых мен-
тальные алгоритмы преобразуют входные
данные в выходные.

Несмотря на значительные успехи в пони-
мании когнитивных процессов, достигнутые
в последней четверти 20-го века благодаря
появлению КВТР, отождествление этих про-
цессов с Тьюринг-подобными вычисления-
ми многих не удовлетворяло. Возникшая в
80-х гг. коннекционистская парадигма, хотя
и признает роль вычислительных процессов,
ставит под сомнение значение постулируе-
мых КВТР символистских репрезентаций. В
следующей главе мы разберем основные идеи,
лежащие в основе коннекционизма, который,
хотя и противопоставляется классической
ВТР, берет начало из тех же источников и в не-
которых отношениях на нее похож.

Коннекционизм
Альтернативная КВТР коннекционист-

ская теория (КонТ) появилась в 80-х гг., но,
так же как и КВТР, она берет начало в клас-
сической работе Уоррена Маккаллока и
Вальтера Питтса, которые исследовали сети
логических операторов, таких как “И” и
“ИЛИ” (McCulloch, Pitts, 1943). Эти сети
можно рассматривать в качестве прототипа
нейронных сетей, в которых уровень актива-
ции узла имеет лишь два значения (0 или 1), а
функция активации определяется верностью
соответствующего выражения. Маккаллок и
Питтс считали логические операторы идеа-
лизированной моделью нейронов. Совре-
менные цифровые компьютеры фактически
представляют собой сети, построенные из
логических операторов.

Однако создатели КонТ, в отличие от при-
верженцев КВТР, черпают вдохновение не в
компьютерных науках, а в нейрофизиологии.
Основой для вычислений они считают не ма-
шину Тьюринга, а нейронную сеть, которая
существенно отличается от МТ. Создатели
искусственных нейронных сетей использова-
ли в качестве прототипа строение мозга, в
частности, устройство зрительного анализа-
тора. Искусственная нейронная сеть – это
коллекция связанных друг с другом узлов, ко-
торые можно разделить на три категории:
входные, выходные и скрытые, расположен-
ные между входными и выходными. Каждый
узел в каждый момент времени можно оха-
рактеризовать уровнем активации, выражен-
ным реальным числом, и взвешенными свя-
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зями с другими узлами, веса которых (то есть
силу связи) можно также выразить реальным
числом. Активация входных узлов задается
внешним стимулом и служит сигналом для
вычислений. Общая активация любого скры-
того или выходного узла является функцией
суммы взвешенных (на силу связи) актива-
ций питающих его узлов и его собственной
активации. Форма этой функции может быть
разной для разных сетей. Вычисление в сети
представляет собой волну активации, рас-
пространяющуюся от входных к выходным
узлам в соответствии с весами связей в сети. В
прямой сети волна распространяется лишь в
одном направлении. В рекуррентных сетях
есть петли обратной связи. Рекуррентные се-
ти труднее для математического представле-
ния, чем прямые, однако они очень важны
для моделирования многих психологических
феноменов (Elman, 1990). Веса в нейронной
сети обычно могут меняться в соответствии с
алгоритмом “обучения”. Описано множество
разных алгоритмов, но основная идея состо-
ит в том, чтобы постепенно подстраивать ве-
са так, чтобы результат вычислений в сети
приближался к целевому результату, который
можно ожидать для соответствующей вход-
ной информации. Алгоритм обратного рас-
пространения (backpropagation algorithm) яв-
ляется широко используемым примером та-
кого алгоритма (Rumelhart et al., 1986). Таким
образом, коннекционистские системы пред-
лагают средства вычислений, которые во
многих случаях отказываются от символист-
ских репрезентаций, играющих ключевую
роль в КВТР. В отличие от компьютера, кото-
рый оперирует символами на основе правил,
коннекционистские сети преобразуют вход-
ные значения активации в выходные значе-
ния без использования символов или явных
правил, по которым центральный процессор
выполняет операции над этими символами.

Сильные стороны коннекционизма

Начиная со второй половины 80-х годов
нейронные сети стали привлекать все боль-
шее внимание для объяснения разнообраз-
ных когнитивных феноменов, включая рас-
познавание объектов, восприятие речи, по-
нимание сентенций и так далее (Rumelhart
et al., 1986b). Сторонники КонТ обычно под-
черкивают, что нейронные сети гораздо луч-
ше моделируют работу мозга, чем вычисле-
ния по типу МТ, поэтому нейронные сети

могут обеспечить новую основу для понима-
ния природы разума и его связи с мозгом.
Мозг действительно представляет собой ней-
ронную сеть, сформированную из огромного
количества единиц (нейронов) и их соедине-
ний (синапсов). Более того, некоторые свой-
ства искусственных нейронных сетей позволя-
ют предположить, что коннекционизм может
дать гораздо более верное представление о при-
роде когнитивных процессов, чем КВТР.

Устойчивость и гибкость. Нейронные сети
демонстрируют устойчивость и гибкость пе-
ред лицом проблем, возникающих в реаль-
ном мире. Увеличение шума на входе или
разрушение части сети приводят к снижению
функции, но реакция сети остается адекват-
ной, хотя и несколько менее точной. В отли-
чие от этого в классических компьютерах
аналогичные проблемы обычно приводят к
катастрофическому отказу.

Параллельное разрешение противоречивых
ограничений. Нейронные сети также особенно
хорошо приспособлены для решения задач,
требующих параллельного разрешения мно-
жества противоречивых ограничений. Иссле-
дования в области искусственного интеллек-
та убедительно показывают, что такие когни-
тивные задачи, как распознавание объектов,
планирование и даже координированное
движение, представляют собой проблемы та-
кого рода. Модели нейронных сетей обеспе-
чивают гораздо более естественные механиз-
мы для решения таких проблем, чем класси-
ческие системы (Buckner, Garson, 2019).

Категоризация. На протяжении веков фи-
лософы пытались понять, как определяются
семантические категории. Широко призна-
но, что попытка охарактеризовать их с помо-
щью необходимых и достаточных условий
обречена на провал – всегда можно найти ис-
ключения практически из любого предло-
женного определения. Например, можно
предположить, что тигр – это большая черно-
оранжевая кошка. Но как тогда быть с тигра-
ми-альбиносами? Философы и когнитивные
психологи утверждают, что категории разгра-
ничиваются более гибкими способами, на-
пример, с помощью понятия семейного сход-
ства или сходства с прототипом. Коннекцио-
нистские модели кажутся особенно хорошо
подходящими для того, чтобы вместить гра-
дуированные представления о принадлежно-
сти к категориям такого рода. Сети могут
научиться оценивать тонкие статистические
закономерности, которые очень трудно вы-
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разить в виде жестких правил. Коннекцио-
низм обещает объяснить гибкость и прони-
цательность человеческого интеллекта, ис-
пользуя методы, которые не могут быть легко
выражены в виде принципов, не допускаю-
щих исключений, избегая тем самым нена-
дежности стандартных форм символического
представления (Horgan, Tienson, 1990).

Кодирование смысла в мозге. Коннекцио-
нистские модели представляют собой новую
парадигму для понимания того, как инфор-
мация может быть представлена в мозге. Ка-
кое-то время назад соблазнительная, но на-
ивная идея заключалась в том, что отдельные
нейроны (или небольшие компактные груп-
пы нейронов) могут кодировать каждый объ-
ект, или концепцию (так называемая “клетка
бабушки”, grandmother cell, которая отвечает
только на образ бабушки) (Barlow, 1994). Од-
нако эмпирические данные показывают, что
любая мысль сопровождается активностью
большого количества нейронов, широко рас-
пределенных по разным участкам коры го-
ловного мозга (см. обзор Князев, 2022). Ин-
тересно отметить, что распределенные, а не
локальные представления на скрытых едини-
цах нейронных сетей являются естественным
продуктом коннекционистских методов обу-
чения (Buckner, Garson, 2019). Распределен-
ные представления (в отличие от символов,
хранящихся в отдельных фиксированных ме-
стах памяти) относительно хорошо сохраня-
ются при разрушении или перегрузке части
сети. Что еще более важно, поскольку пред-
ставления кодируются в виде паттернов, а не
активности отдельных единиц, отношения
между представлениями кодируются в сход-
ствах и различиях между этими паттернами.
Таким образом, внутренние свойства репре-
зентации несут информацию о том, что она
кодирует (Clark, 1993). В отличие от этого ло-
кальная репрезентация является условной.
Никакие ее внутренние свойства не опреде-
ляют ее содержание. В схеме символического
представления все представления состоят из
символических атомов (как слова в языке).
Значения сложных строк символов могут
определяться тем, как они построены из сво-
их составляющих, но что фиксирует значе-
ния слов? Коннекционистские схемы репре-
зентации смысла позволяют обойти эту за-
гадку, просто отказавшись от атомов. Каждое
распределенное представление – это паттерн
активности всех единиц, поэтому нет прин-
ципиального способа отличить простые

представления от сложных. Конечно, репре-
зентации складываются из активности от-
дельных единиц. Но ни один из этих “ато-
мов” не кодирует какой-либо символ – ре-
презентации не являются символическими.
Более того, наличие самих “репрезентаций”
и “языка мысли”, постулируемых КВТР, яв-
ляются предметом дебатов (Buckner, Garson,
2019). В ряде работ Хорган и Тиенсон (Hor-
gan, Tienson, 1990) отстаивали точку зрения,
называемую репрезентациями без правил.
Согласно этой точке зрения, классики правы,
считая, что человеческий мозг (и его хорошие
коннекционистские модели) содержит ре-
презентации, но они ошибаются, считая, что
эти репрезентации подчиняются жестким пра-
вилам, как шаги компьютерной программы.
Идея о том, что коннекционистские системы
могут следовать градуированным или прибли-
зительным закономерностям (“мягким зако-
нам”, как их называют Хорган и Тиенсон), ин-
туитивно понятна и привлекательна.

Достоинства и недостатки распределенных
репрезентаций. Одна из привлекательных
черт распределенных репрезентаций в кон-
некционистских моделях заключается в том,
что они предлагают решение проблемы коди-
рования смысла в активности мозга: сходства
и различия между паттернами активации
“кодируют” семантическую информацию.
Таким образом, сходства нейронных актива-
ций обеспечивают свойства, которые опреде-
ляют смысл (Buckner, Garson, 2019). Однако
развитие теории смысла, основанной на
сходстве паттернов активации, сталкивается
с серьезными препятствиями (Fodor, Lepore,
1999), поскольку такая теория должна была
бы объяснять смысл предложения на основе
анализа смысла отдельных его частей, и неяс-
но, как одно лишь сходство паттернов акти-
вации способно решать такие задачи в том
виде, как этого требует стандартная теория.
Тем не менее большинство коннекционистов,
которые продвигают основанные на сходстве
объяснения смысла, отвергают многие из
предпосылок стандартных теорий. Они наде-
ются создать рабочую альтернативу, которая
либо отвергает, либо изменяет эти предпосыл-
ки, оставаясь при этом способной объяснить
данные о лингвистических способностях
человека. Кальво (Calvo, 2003) считает, что в
этом коннекционисты потерпят неудачу, так
как не смогут решить проблему сопутствую-
щей информации. Эта проблема заключает-
ся в том, что сходство между паттернами ак-
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тивации для какого-то понятия (скажем,
“бабушка”) в двух человеческих мозгах на-
верняка будет очень низким, потому что у
двух людей (сопутствующая) информация о
бабушках (имя, внешность, возраст, харак-
тер) будет очень разной. Если понятия опре-
деляются всем, что мы знаем, то паттерны ак-
тивации этих понятий будут очень далеки
друг от друга. Это, однако, большая проблема
для любой теории, которая надеется опреде-
лить смысл концепций через функциональ-
ные состояния мозга, будь то традиционная
или коннекционистская парадигма.

Слабые стороны коннекционизма

Несмотря на эти интригующие особенно-
сти, в коннекционистских моделях есть неко-
торые недостатки, о которых стоит упомянуть.

Отличие нейронных сетей от мозга. Реаль-
ное устройство мозга гораздо сложнее, чем
конструкция любой из современных нейрон-
ных сетей. Большинство исследований ней-
ронных сетей абстрагируются от многих ин-
тересных и, возможно, важных особенностей
мозга. Нейроны гораздо более гетерогенны,
чем узлы сети, в частности, они имеют разную
нейрохимическую природу. Кроме того, они
сочетают аналоговый мембранный потенциал
с дискретными потенциалами действия. Са-
мое важное отличие состоит в том, что боль-
шинство алгоритмов машинного обучения
(например, алгоритм обратного распростра-
нения) требуют наличия эталона, то есть ре-
зультата, к которому нужно стремиться в
процессе обучения. Этот эталон программа
получает от оператора, знающего правиль-
ный ответ. Ничего подобного нет в работе
мозга. В некоторых нейронных сетях вместо
алгоритма обратного распространения ис-
пользуется алгоритм обучения с подкрепле-
нием (Pozzi et al., 2019) и другие алгоритмы,
для которых не нужен эталон (Krotov, Hop-
field, 2019), но они пока менее успешны. Кро-
ме того, коннекционистские модели пока не
способны предложить правдоподобные меха-
низмы долговременного хранения информа-
ции в мозге, кроме петель реверберирующей
активности, которые безнадежно неэффек-
тивны. Далеко не очевидно также, что мозг
содержит такие обратные связи, которые бы-
ли бы необходимы, если бы мозг обучался с
помощью такого процесса, как обратное рас-
пространение, а огромное количество повто-
рений, необходимое для таких методов обу-

чения, кажется нереалистичным в приложе-
нии к мозгу. Внимание к этим вопросам,
вероятно, необходимо, если мы хотим постро-
ить убедительные коннекционистские модели
человеческих когнитивных процессов.

Моделирование высших когнитивных функ-
ций. Более серьезное возражение состоит в
том, что, хотя нейронные сети неплохо
справляются с моделированием когнитивных
процессов нижнего уровня, таких как распо-
знавание и категоризация сенсорной инфор-
мации, они не особенно хороши для модели-
рования процессов, которые лежат в основе
языка, рассуждений и высших форм мышле-
ния (Pinker, Prince, 1988). Критики коннек-
ционизма утверждают, что коннекционист-
ские модели хороши только для обработки
ассоциаций, но когнитивные способности
высокого уровня, такие как владение языком
и рассуждение, не могут быть реализованы с
использованием только ассоциативных мето-
дов, поэтому коннекционисты вряд ли смогут
сравниться с классическими моделями в объ-
яснении этих способностей. Фодор и Пили-
шин (Fodor, Pylyshyn, 1988) выделяют осо-
бенность человеческого интеллекта, называ-
емую систематичностью, которую, по их
мнению, коннекционисты не могут объяс-
нить. Систематичность языка относится к
тому факту, что способность произво-
дить/понимать/думать одни предложения
неразрывно связана со способностью произ-
водить/понимать/думать другие, имеющие
сходную структуру. Например, ни один чело-
век, понимающий фразу “Иван любит Ма-
рию”, не может не понимать фразу “Мария
любит Ивана”. С классической точки зрения
это можно легко объяснить, если предполо-
жить, что знание языка предполагает знание
смысла слов (“Иван”, “любить” и “Мария”)
и грамматику фразы “Иван любит Марию”, и
это знание позволяет “вычислить” значение
фразы из значений этих составляющих. Если
это так, то понимание нового предложения
“Мария любит Ивана” может быть объясне-
но как еще один случай того же символиче-
ского процесса. Аналогичным образом, сим-
волическая обработка объясняет систематич-
ность рассуждений, обучения и мышления.
Фодор и Маклафлин (Fodor, McLaughlin,
1990) доказывают, что, хотя коннекционист-
ские модели можно обучить систематично-
сти, их также можно обучить, например, рас-
познавать фразу “Иван любит Марию”, не
будучи в состоянии распознать фразу “Мария
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любит Ивана”. Поскольку коннекционизм
не гарантирует систематичность, он не объ-
ясняет, почему систематичность так широко
распространена в человеческом познании.
Систематичность может существовать в кон-
некционистских архитектурах, но там, где она
есть, это не более чем счастливая случайность.
Классическое решение намного лучше, пото-
му что в классических моделях повсеместная
систематичность возникает естественно. Де-
баты по этому вопросу продолжаются по сей
день, но в целом кажется очевидным, что его
трудно решить с позиций радикального кон-
некционизма и более предпочтительны какие-
то гибридные варианты (Calvo, Symons, 2014).

Различие стратегий мышления. В 2010-х го-
дах в компьютерных науках особую популяр-
ность приобрели модели, известные как “глу-
бокие нейронные сети”, или “сети глубокого
обучения”, которые содержат большое коли-
чество скрытых узлов (иногда сотни слоев) и
тренируются на больших базах данных с ис-
пользованием того или иного алгоритма обу-
чения (LeCun et al., 2015). Использование
этих сетей позволило получить замечатель-
ные результаты во многих областях ИИ, та-
ких как распознавание объектов и стратеги-
ческие игры, и они сейчас широко использу-
ются в коммерческих приложениях. Их также
используют для моделирования когнитивных
процессов (Marblestone et al., 2016). Наиболее
значительный прогресс в сфере создания все
более эффективных искусственных нейрон-
ных сетей связан, в частности, с появлением
так называемых глубоких сверточных сетей.
Например, программа AlphaZero обыгрывает
мировых чемпионов в трех различных играх
(шахматы, Сёги и Го) “без знания человече-
ской стратегии”, то есть используя только
информацию о правилах этих игр и страте-
гии, которые она находит в процессе интен-
сивной игры сама с собой (Silver et al., 2018).
Это достигается с помощью средств, недо-
ступных человеку (например, AlphaZero про-
вела более 100 миллионов партий игры в Го
сама с собой), что ставит вопрос о правомер-
ности использования этих сетей в качестве
модели человеческого мозга. Необычный
подход AlphaZero к стратегии произвел ми-
ни-революцию в изучении шахмат и Го
(Sadler, Regan, 2019) и вызвал опасения, что
решения, которые обнаруживают глубокие
сети, для человека являются чуждыми и зага-
дочными. Сложная структура глубоких свер-
точных сетей затрудняет объяснение их ре-

шений в конкретных случаях. Эта проблема
породила движение “объяснимого ИИ”, цель
которого – вдохновить разработку инстру-
ментов для анализа решений компьютерных
алгоритмов, особенно для того, чтобы систе-
мы ИИ могли быть сертифицированы на со-
ответствие практическим или юридическим
требованиям (Goodman, Flaxman, 2017). Не-
обходимость в объяснимых глубоких сетях
становится еще более актуальной в связи с
обнаружением так называемых “конфронта-
ционных примеров” (Nguyen et al., 2015). Они
бывают как минимум в двух формах: “пертур-
бированные изображения”, которые пред-
ставляют собой естественные фотографии,
очень незначительно измененные таким об-
разом, что вызывают резкие изменения в
классификации глубоких сетей, хотя разница
незаметна для человека, и “мусорные изобра-
жения”, которые бессмысленны для челове-
ка, но классифицируются глубокими сетями
с высоким уровнем уверенности. Эти приме-
ры привели некоторых к выводу, что если у
сети есть “понимание” объектов, которыми
она манипулирует, то это понимание должно
радикально отличаться от человеческого. Все
это показывает, что вряд ли стоит идти слиш-
ком далеко в аналогиях между устройством и
функционированием искусственных ней-
ронных сетей и человеческого мозга.

Различия и сходство коннекционизма и КВТР

Таким образом, если согласно КВТР чело-
веческое познание аналогично символиче-
ским вычислениям в цифровых компьютерах
(информация представлена строками симво-
лов, точно так же, как мы представляем дан-
ные в памяти компьютера или на листе бума-
ги), то согласно коннекционизму информа-
ция хранится не символически, в весах, или
силе связи, между единицами нейронной
сети. Классицист считает, что познание по-
хоже на цифровую обработку, где строки со-
здаются последовательно в соответствии с
инструкциями символической программы.
Коннекционист рассматривает когнитивную
обработку как динамическую и градуирован-
ную эволюцию активности в нейронной се-
ти, где активация каждой единицы зависит от
силы связи и активности ее соседей. На пер-
вый взгляд, эти позиции кажутся несовме-
стимыми, однако многие коннекционисты
не рассматривают свою работу как вызов
классицизму, а некоторые открыто поддер-
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живают классическую картину. Они стремят-
ся найти компромисс между двумя парадиг-
мами и считают, что сеть мозга реализует
символьный процессор на более высоком и
абстрактном уровне описания. Действитель-
но, хотя КВТР и КонТ часто рассматривают
как альтернативные теории, они по сути не
являются взаимоисключающими – нейрон-
ные сети могут моделироваться и классиче-
ской МТ, как это делается в современных
цифровых компьютерах и, с другой стороны,
классические вычисления по типу машины
Тьюринга могут осуществляться и с исполь-
зованием нейронных сетей (Graves et al.,
2014). Радикальные коннекционисты утвер-
ждают, что символическая обработка была с
самого начала плохим предположением о
том, как работает разум. Они считают, что
классическая теория плохо справляется с
объяснением гибкости и эффективности че-
ловеческого познания, и хотели бы навсегда
исключить символическую обработку из ко-
гнитивной науки (Buckner, Garson, 2019). Бо-
лее умеренные коннекционисты предлагают
объединить идеи коннекционизма с идеями
КВТР, создавая так называемые гибридные
коннекционистские архитектуры, включаю-
щие в нейронные сети элементы классической
символьной обработки (Wermter, Sun, 2000).

Вопрос, на который пока не может отве-
тить ни КВТР, ни КонТ, – это как мозг, по-
строенный из относительно гораздо медлен-
нее (по сравнению с компьютером) работаю-
щих элементов (достаточно вспомнить время
синаптической задержки и время распро-
странения импульса по аксону), может осу-
ществлять такие сложные вычисления так
быстро и эффективно (Gallistel, King, 2009).
Наконец, пока нет понимания того, как вы-
числительные теории разума могут объяс-
нить каузальную силу содержания (семанти-
ки) сознания. Очевидно, что традиционные
вычислительные системы манипулируют
символами на основе синтактических пра-
вил, описываемых алгоритмами (например,
таблица состояний в машине Тьюринга).
Они, таким образом, “слепы” в отношении
семантики, то есть смысла символов, наподо-
бие того, как обитатель “китайской комна-
ты” “слеп” в отношение смысла китайских
фраз, которыми он манипулирует. Адепты
КВТР настаивают на том, что семантические
интерпретации “языка мыслей” не влияют
прямо на результаты вычислений, то есть не
имеют каузальной силы. Результаты вычис-

лений зависят исключительно от формаль-
ных правил манипулирования символами, то
есть разум является “синтактической маши-
ной” (Fodor, 1980). Сторонники КонТ более
осторожны в отрицании роли семантики, но
в большинстве своем также согласны с тем,
что вычисления имеют преимущественно
синтаксический характер. Многие философы
критикуют этот тезис сторонников КВТР и
КонТ и доказывают, что поведение человека
и результаты его рассуждений принципиаль-
но зависят от семантики его мыслей (Block,
1990; Figdor, 2009; Kazez, 1995). Некоторые
критики вычислительных теорий разума до-
казывают, что возможности человеческого
разума превосходят возможности алгоритми-
ческих машин (Lucas, 1961; Nagel, Newman,
1958; Penrose, 1989). Интуиция, креатив-
ность, инсайт не могут быть смоделированы
на основе алгоритмов, так же как и многие
другие особенности человеческого познания
(Dreyfus, 1992). Даже такие апологеты КВТР,
как Фодор, часто выражают (особенно в его
последних трудах) скептицизм в отношении
того, что КВТР может объяснить все важные
свойства человеческого разума (Fodor, 2000).

В целом, вычислительные теории разума
представляют интересную попытку формаль-
ного описания когнитивных операций. Они
являются своего рода интерфейсом между
когнитивными и компьютерными науками и
пока, похоже, более полезны для последних,
чем для первых. Появившиеся в процессе
развития этих теорий и их приложений нара-
ботки, такие как различные варианты ней-
ронных сетей и машинного обучения, полу-
чили широкое применение в разных сферах и
позволили достичь существенного прогресса
в области ИИ. Эти достижения сейчас нахо-
дят применение в том числе и при изучении и
моделировании активности мозга и когни-
тивных процессов. Успехи, достигнутые при
использовании нейронных сетей глубокого
обучения в решении таких задач, как класси-
фикация объектов по семантическим катего-
риям и распознавание зрительных образов,
показывают, что похожие механизмы может
использовать и мозг для решения аналогич-
ных задач. Сомнительно, однако, что КВТР,
КонТ и их варианты смогут описать и объяс-
нить все особенности человеческого созна-
ния и разума.
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“Обработка информации” в мозге

При рассмотрении вычислительных тео-
рий разума нельзя обойти вниманием стан-
дартное среди когнитивных психологов
описание активности мозга термином “об-
работка информации” (information-process-
ing). Понятие информации стало очень попу-
лярным начиная с работ Клайда Шеннона,
заложившего в 1948 г. основы математиче-
ской теории коммуникации (Shannon, 1948).
Шеннон определял информацию как меру
уменьшения неопределенности, которая вы-
ражается в виде изменения распределения
вероятностей возможных состояний (Cover,
Thomas, 2006). Есть и другие определения ин-
формации. Фред Дретске определяет инфор-
мацию, содержащуюся в какой-либо перемен-
ной, через ее корреляцию с другой перемен-
ной (Dretske, 1981). Например, количество
колец на срезе дерева коррелирует с его воз-
растом, значит, оно содержит информацию о
возрасте дерева. Еще одно определение – “се-
мантическая информация” – относится к со-
держанию репрезентации (например, репре-
зентация объекта внешнего мира в сознании
человека) (Fodor, 1998; Sprevak, 2010). Поня-
тие информации приобрело колоссальное
значение в разнообразных науках, включая
физику (например, квантовая теория инфор-
мации), многие разделы инженерных наук,
компьютерные науки, ИИ и когнитивные на-
уки (например, теория интегрированной ин-
формации). Ряд ученых и философов, начи-
ная, пожалуй, с Джона Уиллера (Wheeler,
1989), предлагают считать информацию од-
ной из основ мироздания, наряду с материей
(Chalmers, 1996; Davis, 2010; Gleick, 2011;
Lloyd, 2007; Seife, 2007; Vedral, 2010). При
этом значение, в котором используется тер-
мин “информация”, часто не оговаривается.
Можно отметить, что информация, в каком
бы смысле она ни определялась, имеет значе-
ние лишь для существа, способного ее извлечь
и понять. Легко увидеть, что для обладающего
сознанием и разумом человека информация в
разных ее видах имеет первостепенное значе-
ние. Можно думать, что собака, обнюхиваю-
щая забор со следами, оставленными другими
собаками, извлекает информацию, имеющую
для нее значение. Менее очевидно, но потен-
циально возможно использование понятия
информации для объяснения поведения рас-
тений или бактерий. В отношении неоргани-
ческой природы, если речь не идет о ее описа-
нии человеком, понятие информации теряет

смысл. Поэтому философ Джон Серл считает
объяснение феномена сознания с помощью
информации примером циркулярного мышле-
ния, поскольку само понятие информации
предполагает наличие обладающего сознанием
существа, способного ее понять (Searle, 2013).

Предсказывающее кодирование

Далее я кратко опишу основные направле-
ния и представления, развиваемые различны-
ми вариантами посткогнитивизма, но перед
этим необходимо упомянуть об очень влия-
тельной и амбициозной парадигме “предска-
зывающего кодирования” (predictive coding).
Я не буду здесь подробно останавливаться на
этой большой теме. В общих чертах, соглас-
но теории предсказывающего кодирования,
восприятие сенсорной информации являет-
ся активным процессом. Мозг постоянно ге-
нерирует и обновляет ментальную модель
окружающего мира. На основании этой мо-
дели генерируется предсказание (ожидание)
сенсорного входного сигнала, которое срав-
нивается с реальным сигналом, и рассогласо-
вание между ожиданием и реальностью
(ошибка предсказания) используется для
коррекции ментальной модели. Идея пред-
сказывающего кодирования при восприятии
внешнего мира высказана Гельмгольцем еще
в 1860 году, разрабатывалась американским
психологом Джеромом Брюнером в 1940-х гг.
и стала предметом экспериментальных ис-
следований после опубликования в 1981 г. ста-
тьи МакКлеланда и Румелхарта (McClelland,
Rumelhart, 1981).

На интуитивном уровне идею предсказы-
вающего кодирования легко понять из повсе-
дневного опыта. Если, например, человек
входит в хорошо знакомое помещение, он
ожидает увидеть хорошо ему знакомые пред-
меты на привычных местах и, если картина
соответствует ожиданию, он ее практически
не замечает (нулевая ошибка рассогласова-
ния). Если же вопреки ожиданию он обнару-
жит посреди комнаты новый и неизвестный
ему предмет (большая ошибка рассогласова-
ния), все внимание будет направлено на то,
чтобы понять, что это за предмет и объяснить
его появление в этом месте. Современные
модели предсказывающего кодирования по-
стулируют механизмы, основанные на Байе-
совском подходе и воплощенные в мозге в
виде иерархических многослойных сетей с
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восходящими и нисходящими связями между
слоями (Clark, 2013).

Байесовская модель

Байесовские вероятностные модели при-
нятия решений в условиях неопределенности
приобретают все большую популярность в
когнитивных науках. Можно кратко рассмот-
реть этот подход на примере сенсорного вос-
приятия, которое лучше других когнитивных
процессов соответствует Байесовской моде-
ли. Сенсорное восприятие – классический
образец принятия решений в условиях не-
определенности. Еще Гельмгольц подчерки-
вал, что проблема неопределенности являет-
ся эндемической для сенсорного восприятия
(Helmholtz, 1867). Например, у зрительного
анализатора нет непосредственного доступа
к отдаленному окружению, у него есть доступ
только к сенсорным стимулам, возникаю-
щим в сетчатке. Как зрительный анализатор
принимает решение о свойствах отдаленного
объекта на основе ограниченной информа-
ции, поставляемой сетчаткой? Гельмгольц
предполагал, что стимулы, поступающие из
сетчатки, запускают неосознаваемый про-
цесс принятия в качестве решения наиболее
правдоподобной гипотезы о свойствах отда-
ленного объекта. Байесовский подход к мо-
делированию сенсорного восприятия осно-
ван на этом предположении Гельмгольца.
Байесовская модель восприятия включает
пространство гипотез, в котором каждая ги-
потеза h относится к какому-либо аспекту
воспринимаемого объекта (форма, размер,
цвет и так далее). Исходная вероятность
p(h) – это начальное правдоподобие, припи-
сываемое h. Исходная вероятность сенсорно-
го сигнала e в свете гипотезы h оценивается
как p(e|h). После получения сигнала e систе-
ма пересчитывает вероятность h с учетом e.
По теореме Байеса апостериорная вероят-
ность рассчитывается как p(h|e) = ηp(h)p(e|h),
где η – это размерностная константа, необхо-
димая для того, чтобы все вероятности сум-
мировались в единицу. На основе апостери-
орной вероятности система выбирает наибо-
лее правдоподобную гипотезу. Этот выбор
управляется функцией максимизации полез-
ности, которая оценивает цену ошибки
(Rescorla, 2019).

Сейчас “Байесовскую когнитивную науку”
выделяют даже в виде отдельной дисципли-
ны, которая рассматривает Байесовские мо-

дели восприятия, моторного контроля, при-
чинных рассуждений, социального познания,
интуиции, навигации и анализа естественного
языка. Предполагается, что в основе всех этих
процессов лежит вероятностный анализ ин-
формации Байесовского типа, который проис-
ходит на подсознательном уровне. Критики
Байесовской парадигмы указывают, что боль-
шое количество ментальных процессов про-
текает не по Байесовскому типу. Канеман и
Тверский доказывают, что рассуждения на
сознательном уровне обычно не используют
исчисления вероятностей, а при принятии
решений часто не учитывается ожидаемая
максимизация пользы (Kahneman, Tversky,
1979; Tversky, Kahneman, 1983). Некоторые
считают, что и на подсознательном уровне
когнитивные процессы часто не подчиняют-
ся законам Байесовской парадигмы (Morales
et al., 2015). Кроме того, Байесовская модель
не объясняет, откуда берутся гипотезы. Мож-
но думать, что гипотезы генерируются с уче-
том ситуационного контекста (предсказыва-
ющее кодирование) на основе информации,
хранящейся в памяти, однако, как рассчиты-
вается их исходная вероятность и как все это
закодировано в активности мозга, остается
неизвестным (Orlandi, 2016). Сторонники
Байесовского подхода соглашаются, что кон-
кретные механизмы пока неясны и что вряд
ли можно объяснить все когнитивные про-
цессы на основе теории Байеса, но некото-
рые, особенно сенсорное восприятие и мо-
торный контроль, лучше всего описываются
именно в рамках этой теории (Rescorla, 2019).
Одна из самых больших проблем теории за-
ключается в смутном понимании того, как
именно минимизация ошибок предсказания
может быть устроена в мозге. Ключевой нере-
шенный вопрос – что именно представляет
собой сигнал ошибки и как он рассчитывает-
ся на каждом уровне обработки сигнала в
мозге (Bastos et al., 2012). В некоторых фМРТ-
исследованиях увеличение BOLD-сигнала
интерпретируется как сигнал ошибки, в дру-
гих же – как входной сигнал (Kogo, Trengove,
2015). Другая проблема состоит в том, что вы-
числения, которые согласно модели должны
производиться на каждом уровне иерархиче-
ской сети, могут быть компьютационно не-
разрешимыми (Kwisthout, van Rooij, 2019).
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Принцип свободной энергии
В последние десятилетия, в основном тру-

дами Карла Фристона и соавторов (Friston
et al., 2006), идеи предсказывающего кодиро-
вания и Байесовская модель были объедине-
ны с некоторыми другими идеями в общую
теорию, названную “принцип свободной
энергии” (ПСЭ, free energy principle). Эта тео-
рия предлагается как “объединяющая теория
мозга”, способная интегрировать экспери-
ментальные данные, относящиеся к восприя-
тию, действию и обучению, и даже еще шире –
как теория поведения любой биологической
системы. ПСЭ постулирует, что любая само-
организующаяся система, которая находится
в равновесии с окружающей средой, должна
минимизировать свою свободную энергию.
По сути, это математическая формулировка
того, как адаптивная система (то есть любая
биологическая система) противостоит есте-
ственной тенденции к увеличению энтропии
(в соответствии со вторым законом термоди-
намики). Согласно ПСЭ, поведение биоло-
гического агента направлено на уменьшение
“удивления”, то есть рассогласования между
ожидаемой и реальной сенсорной стимуляци-
ей. Это рассогласование, которое и называет-
ся свободной энергией, является функцией
сенсорных состояний и так называемой “плот-
ности узнавания” (вероятностная репрезента-
ция возможных причин, вызвавших сенсорную
стимуляцию). Агенты могут уменьшать свобод-
ную энергию, изменяя две вещи, от которых
она зависит: они могут изменять сенсорную
информацию, воздействуя на окружающий
мир, или они могут изменить свою плотность
узнавания, изменив внутреннюю модель ми-
ра. Математически в основе ПСЭ лежит Бай-
есовская модель мозга, описывающая вос-
приятие как конструктивный процесс, опи-
рающийся на внутреннюю генеративную
модель мира, которую мозг старается опти-
мизировать, используя входные сенсорные
сигналы.

Посткогнитивизм
Несмотря на теоретическую плодовитость

и впечатляющие успехи на ранних этапах
своего существования, когнитивистская па-
радигма столкнулась с некоторыми трудно-
разрешимыми проблемами. Кажущиеся ин-
туитивно наиболее простыми когнитивные
способности, такие как контроль моторики и
восприятие, оказались наименее податливы-

ми для объяснения в рамках этой парадигмы.
Кроме того, среди философов отсутствовал
консенсус по поводу понятия “репрезента-
ция”, лежащего в основе когнитивизма. Неудо-
влетворенность когнитивизмом была причи-
ной возникновения альтернативных теорий,
которые явились предтечей современных на-
правлений посткогнитивизма (смотри Ward
et al., 2017).

Предтечи посткогнитивизма

Работы коннекционистов с нейронными
сетями показывают, что объяснение разум-
ного поведения не нуждается в обращении к
серийному производству и манипулирова-
нию дискретными репрезентативными со-
стояниями – адаптивное поведение может
возникать из активности сети взаимодей-
ствующих единиц. Важно отметить, что пат-
терны связности, которые определяют струк-
туру сети коннекционистов, необязательно
должны быть жесткими или заранее заданны-
ми. Вместо этого коннекционистские сети
могут быть самоорганизующимися система-
ми; структура, лежащая в основе их разумно-
го поведения, может возникать в результате
обучения сети и ее интерактивной истории.
Коннекционистские модели имели заметный
успех в областях, которые для когнитивистов
представляли особую проблему, таких как
распознавание образов и сенсомоторный
контроль.

Для объяснения организации когнитив-
ных процессов стали привлекать теорию ди-
намических систем (ТДС), которая предо-
ставляет формальный концептуальный аппа-
рат для описания развертывания операций
сложных систем, состоящих из нескольких
тесно взаимодействующих частей, включая
самоорганизующиеся системы, такие как
(некоторые) сети коннекционистов (Horgan,
Tienson, 1992). Язык ТДС характеризует си-
стемы с точки зрения многомерного про-
странства возможных состояний, в которых
система может находиться, уравнений, опи-
сывающих способы, которыми система мо-
жет переходить от одной точки в простран-
стве состояний к другой, и теоретически зна-
чимые точки в этом пространстве, такие как
аттракторы – стабильные состояния, к кото-
рым система стремится. Эти характеристики не
привлекают понятия дискретных, статических
репрезентаций в пользу глобального описания
состояния системы и ее активности.
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Параллельно с этим работы в области эколо-
гической психологии развивали альтернатив-
ный когнитивизму взгляд на природу сенсор-
ного восприятия (Chemero, 2011). Согласно
экологической психологии Гибсона (Gibson,
1979), зрительное восприятие окружающей
среды является “прямым”, в том смысле, что
его не следует понимать в терминах репрезен-
тативных состояний или вычислительных
операций, восстанавливающих информацию
об окружающей среде, которая теряется при
сенсорной трансдукции. Одной из причин,
почему такие состояния не нужны, является
активность восприятия. Сенсорное воздей-
ствие окружающей среды разворачивается во
времени и может модулироваться нашей соб-
ственной деятельностью (прищуривание, бо-
лее внимательное рассматривание, переме-
щение). Когнитивистская концепция зри-
тельного восприятия как восстановления
детальной информации из статического и
обедненного восприятия недооценивает ре-
сурсы, доступные нашим сенсорным систе-
мам. Во-вторых, то, что мы воспринимаем,
связано с нашими целями и возможностями.
Мы воспринимаем “аффордансы” – возмож-
ности взаимодействовать с окружающей сре-
дой таким образом, чтобы это отражало наши
потребности и планы, а не практически ней-
тральную информацию, которую наши си-
стемы восприятия должны интерпретировать
и уже потом сопоставлять с нашими способ-
ностями к действию. Эта концепция воспри-
ятия представляет воспринимающего и окру-
жающую среду как созависимые системы.
Окружающей средой для воспринимающего
субъекта является тот набор свойств окруже-
ния, которые могут направлять его текущую
деятельность, и быть таким субъектом – зна-
чит быть существом, которое может руковод-
ствоваться этими свойствами окружения.

С практической точки зрения представле-
ния экологической психологии развивали
энтузиасты так называемой “локальной” ро-
бототехники (situated robotics), пионером ко-
торой был Родни Брукс (Brooks, 1991). Брукс
отмечал, что построенные на принципах ко-
гнитивизма роботы не могут даже прибли-
зиться к воспроизведению адаптивного пове-
дения простых насекомых. Брукс создал се-
рию роботов, которых он назвал “Существа”
(Creatures), способных производить набор
простых адаптивных действий в процессе
взаимодействия с реальным окружением. В
отличие от когнитивистского принципа мо-

делирования процесса постоянно обновляе-
мой детальной репрезентации окружающей
обстановки, Брукс снабдил свои Существа
набором специализированных подсистем,
большинство из которых управляли простым
сенсомоторным поведением. Вместо того
чтобы соединять эти подсистемы с централь-
ным процессором, который должен вычис-
лять единый план действий робота и управ-
лять его поведением в соответствии с этим
планом, подсистемы были взаимосвязаны та-
ким образом, чтобы деятельность каждой
могла подавлять деятельность других спосо-
бами, которые инженер мог легко подстраи-
вать под текущие нужды. Существа Брукса
предоставили, таким образом, доказатель-
ство того, что простые варианты осмыслен-
ного поведения можно воспроизвести с по-
мощью нескольких взаимодействующих сен-
сомоторных модулей, не прибегая к детальной
репрезентации окружающей среды и центра-
лизованного контроля (замечу в скобках, что
для осмысленности поведения тут все-таки
потребовалось участие инженера).

В философии истоки когнитивизма совпа-
дают с истоками “аналитической филосо-
фии”, согласно которой логические построе-
ния, лежащие в основе мышления, можно
описать в терминах формальных правил ма-
нипулирования синтаксическими структура-
ми, и мысль конструируется в виде пропози-
циональной установки. Работы некоторых
феноменологов, однако, предложили альтер-
нативную концепцию мышления. Так, Хай-
деггер (Heidegger, 1927/1962) считал, что спо-
собность мыслителя представлять элементы
своего окружения (как в пропозициональной
установке) зависит от предшествующей спо-
собности умело взаимодействовать с окружа-
ющей средой способами, которые подчиня-
ются нормативным ограничениям. Мерло-
Понти (Merleau-Ponty, 1945/2012) аналогич-
ным образом утверждал, что способность
поддерживать осмысленные когнитивные
отношения с окружающей средой зависит от
способности к телесному взаимодействию с
ней, и детали этого взаимодействия вносят
решающий вклад в структуру мысли и субъ-
ективного опыта. Все эти идеи витали в воз-
духе, когда разрабатывался первый манифест
энактивизма. В противовес акценту когнити-
визма на конструкции и манипуляции
дискретными внутренними репрезентация-
ми, каждое из этих направлений по-разному
подчеркивало объяснительную силу взаимо-
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действия со средой и важность внешних факто-
ров и факторов реализации поведения, кото-
рые могут включать свойства тела познающего,
его окружение и динамику взаимодействий
между этими факторами.

Энактивизм

Программа энактивизма в целостном виде
впервые была представлена в книге Френсиса
Варелы с соавторами в 1991 году (Varela et al.,
1991). В двух предложениях, авторы так опи-
сывают эту программу: “энактивистский под-
ход состоит из двух пунктов: (1) восприятие
состоит в действии, управляемом восприяти-
ем, и (2) когнитивные структуры возникают
из повторяющихся сенсомоторных паттер-
нов, которые позволяют действовать, руко-
водствуясь восприятием” (Varela et al., 1991,
стр. 173). Для понимания отличия между ко-
гнитивизмом и энактивизмом второй пункт
особенно важен. Для когнитивизма когни-
тивные структуры являются внутренними со-
стояниями, которые представляют опреде-
ленные свойства окружающей среды. Энак-
тивизм вместо этого делает упор на
эмерджентные когнитивные структуры, ко-
торые самоорганизуются в результате взаи-
модействия между организмом и окружаю-
щей средой. Ключевым для энактивизма яв-
ляется представление об организме как об
“аутопоэтической” системе, которая “гене-
рирует и определяет свою собственную орга-
низацию, действуя как система, производя-
щая собственные компоненты” (Maturana,
Varela, 1980, стр. 79). Таким образом, един-
ство биологической системы возникает и
поддерживается в процессе взаимодействий с
окружающей средой. Детали этих взаимодей-
ствий (их отличительная динамика) зависят
от устройства организма и от свойств окружа-
ющей среды, способствующих процветанию
организма. Например, хотя сахароза являет-
ся реальным компонентом физико-химиче-
ской среды бактерии, ее статус пищи тако-
вым не является. То, что сахароза является
питательным веществом, не присуще стату-
су молекулы сахарозы как таковой; это свой-
ство сахарозы является следствием взаимо-
отношения бактерии со средой и связано с
метаболизмом бактерий. Значение сахарозы
как пищи создается самим организмом
(Thompson, 2007). Энактивистский подход,
таким образом, подразумевает, что и сам ор-
ганизм, и значимые структуры в его окруже-

нии возникают из набора самоорганизующих-
ся динамических процессов. Эти структуры
окружающей среды значимы лишь постольку,
поскольку они влияют на успех или неудачу ор-
ганизма в самосохранении как аутопоэтиче-
ской целостности, и в этом смысле имеют зна-
чение для существования организма. В силу
этого структуры, участвующие в таких взаи-
модействиях, могут считаться когнитивными
(Ward et al., 2017). Именно такой взгляд на
совместное производство познающего и
окружающей среды посредством динамиче-
ского взаимодействия определяет взгляд на
восприятие как действие, управляемое вос-
приятием. Варела и соавторы считают, что
“Существа” Брукса дают наглядный пример
энактивистской когнитивной науки (Varela
et al., 1991) в силу акцента Брукса на взаимо-
действии с окружающей средой, в противовес
построению детальных внутренних репре-
зентаций. Точно так же очевидно сходство
между энактивизмом и экологическим под-
ходом Гибсона, который делает упор на взаи-
мозависимости организма и окружающей
среды и на способности организма к прямому
взаимодействию со структурами, которые
влияют на успех его деятельности.

Акцент энактивизма на вовлеченной дея-
тельности, а не на отстраненном представле-
нии, и способ, которым детали устройства
организма определяют детали познаватель-
ного отношения к окружающей среде – две
точки соприкосновения с описанной выше
феноменологической традицией. Другая –
это отказ от реалистической и объективист-
ской концепции мира, в пользу концепции
мира как продукта и отражения нашей дея-
тельности. Энактивизм провозглашается как
современное продолжение феноменологиче-
ской традиции Мерло–Понти в стремлении
найти золотую середину между реалистиче-
скими и идеалистическими концепциями
взаимоотношений между разумом и миром
(Varela et al., 1991). Энактивисты считают, что
отстраненное постфактум теоретизирование
может исказить переживания, которые оно
стремится анализировать. Они ратуют за внед-
рение в когнитивную науку Буддийской прак-
тики медитации и внимательности (mindful-
ness), чтобы увести разум от его теорий и
предвзятостей к непосредственной ситуации
самого чувственного опыта. Ключевое утвер-
ждение Варела (Varela et al., 1991) состоит в том,
что различные когнитивные научные тенден-
ции, синтезированные в энактивизме, поддер-
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живают видение ментальности как эмерджент-
ной, воплощенной и вовлеченной сущности,
которое было замечено феноменологами, та-
кими как Мерло–Понти, и занимает централь-
ное место во многих буддийских традициях.
Различные варианты энактивизма включа-
ют аутопоэтический энактивизм (Thompson,
2007), сенсомоторный энактивизм (O’Regan,
2011), радикальный энактивизм (Hutto, Myin,
2012) и различные попытки понять менталь-
ное как нечто воплощенное (embodied, во-
влекающее не только мозг, а все телесные
структуры и процессы), встроенное (embed-
ded, функционирующее только в соответ-
ствующей внешней среде), действенное (en-
acted, вовлекающее не только нервные процес-
сы, но и то, что организм делает), расширенное
(extended, в окружающую среду организма) и
аффективное (affective) (Rowlands, 2010). Энак-
тивисты утверждают, что любая система,
которая имеет автономию, самореференцию
и способность себя создавать и поддержи-
вать, обладает когнитивными способностя-
ми. Следовательно, познание присутствует
во всех живых системах. Радикальные энак-
тивисты делают упор на отрицании менталь-
ной репрезентации внешнего мира. Они при-
ходят к выводу, что базовые когниции, а так-
же когниции простых организмов, таких как
бактерии, лучше всего охарактеризовать как
нерепрезентативные. Что касается сложных
форм познания у человека, таких как язык,
они появились в полной форме только с со-
зданием социокультурных когнитивных ниш
в человеческом обществе (Hutto, Myin, 2012).

Одно из возражений энактивистскому
подходу к познанию состоит в том, что он не
может объяснить более сложные формы ко-
гнитивных способностей, такие как челове-
ческие мысли, которые чрезвычайно трудно
объяснить без репрезентаций (Clark, Toribio,
1994). Сторонники энактивизма пытаются
ответить на это возражение с помощью инте-
грации концепций энактивизма и предска-
зывающего кодирования (ПК). Теория ПК,
которую мы рассмотрели выше, утверждает,
что любое познание регулируется необходи-
мостью свести к минимуму ошибку предска-
зания. Сами предсказания, как правило, ос-
новываются на эволюционных потребно-
стях, так что организмы ожидают получения
сенсорной информации, которая помогает
им поддерживать гомеостатическую жизне-
способность. Например, люди ожидают, что
они окажутся в ситуациях, когда получаемые

данные помогают им поддерживать темпера-
туру тела, процент воды, уровень кислорода
и т.д., необходимые для сохранения жизни
(Downey, 2020). Если они окажутся в среде, в
которой эти ожидания не оправдываются –
например, у жерла извергающегося вулкана –
они используют когнитивные способности,
чтобы снизить расхождение между ожидае-
мыми и фактическими сенсорными данны-
ми. Например, они могут задерживать дыха-
ние, чтобы не вдыхать вулканический пепел
и газ, и стремиться удалиться как можно
дальше от вулкана. В двух словах, согласно
теории ПК, организмы поддерживают гомео-
стаз, предпринимая действия, необходимые
для снижения отклонений от ожидаемого по-
ложения дел. Важным следствием ПК являет-
ся то, что исчезают традиционные различия
между когнитивными категориями, такими
как “восприятие”, “аффект” и “действие”, –
все познание направляется стремлением
уменьшить ошибки рассогласования, а пер-
цептивные, аффективные и поведенческие
стратегии считаются разными способами до-
стижения этого (Downey, 2020). Вместо того
чтобы говорить о различных перцептивных,
аффективных и поведенческих системах, мы
должны говорить об одной общей когнитив-
ной системе, которая позволяет организму
обладать ориентированной на действие и аф-
фективно нагруженной перцептивной свя-
зью со своим окружением.

Попытаемся суммировать основные обла-
сти расхождения между когнитивистской и
энактивистской парадигмами. В значитель-
ной степени отличия обусловлены тем, что
используется в качестве парадигмального
прототипа когнитивной системы. Когнити-
визм рассматривает разум или мозг, с кото-
рым он, как правило, идентифицируется, как
компьютер, который получает информацию
о внешнем мире через сенсорные системы и
на основе этой информации строит модели
внешнего мира (репрезентации), которые за-
тем уже используются для управления пове-
дением в соответствии с текущими потребно-
стями организма. Важно подчеркнуть, что
репрезентации создаются независимо от по-
требностей организма. Они могут быть лож-
ными или однобокими в силу несовершен-
ства органов чувств и доступности информа-
ции, и задачей центрального процессора
является их исправление для уменьшения
рассогласования с реальной картиной мира,
но само создание репрезентаций не ограни-
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чивается уже на входе потребностями орга-
низма. В этой схеме можно выделить отдель-
ные относительно независимые компоненты.
Прежде всего, это организм и внешний мир,
который считается объективно существую-
щим и независимым от организма. В орга-
низме можно выделить мозг (управляющий
орган) и остальное тело, подчиняющееся
мозгу и выполняющее функции снабжения
мозга информацией и выполнения его ко-
манд – для поддержания гомеостаза и осу-
ществления необходимого поведения. В моз-
ге, соответственно, тоже есть блоки перера-
ботки сенсорной информации, регуляции
движения и вегетативной регуляции и цен-
тральный процессор, осуществляющий ко-
ординацию на основе создаваемых им репре-
зентаций внешнего мира. Это, естественно,
грубая и утрированная схема, но она отража-
ет общий подход когнитивизма.

Отправной пункт энактивизма – это био-
логический организм, являющийся аутопоэ-
тической системой. Парадигмальным прото-
типом когнитивной системы в энактивизме
является бактерия. Различие между биологи-
ческим организмом и компьютером очевид-
но. У компьютера нет собственных эгоисти-
ческих интересов – он создан человеком для
выполнения его заданий. Соответственно,
создаваемая им “модель мира” в общем-то
объективна (в меру доступности информа-
ции, несовершенства воспринимающих си-
стем и ошибок центрального процессора).
Аутопоэтическая система, в отличие от ком-
пьютера, сама себя создает и поддерживает.
Поскольку система эта находится в неравно-
весном состоянии, она должна прикладывать
постоянные усилия для его сохранения и
противостояния физическим силам, спон-
танно направленным на ее разрушение. У
этой системы поэтому есть свой интерес, и он
состоит не в создании объективной модели
мира, а в успешном взаимодействии с этим
миром, позволяющем сохранить собствен-
ную целостность. Предполагается, что сама
эта система формировалась в процессе эво-
люции как продукт взаимодействия с внеш-
ним миром (с той его частью, которая являет-
ся экологической нишей для данного орга-
низма). В этом смысле “модель” внешнего
мира запечатлена в самом строении организ-
ма – “организм является воплощенной тео-
рией своего окружения” (Munz, 2002). Эта
модель мира, выраженная в анатомической
структуре организма и его инстинктивных

поведенческих паттернах, накладывает жест-
кие ограничения на вид, объем и качество
получаемой через сенсорные каналы инфор-
мации. Например, информация о мире ради-
кально различна у дождевого червя, не имею-
щего зрения, кошки, способной видеть в тем-
ноте, летучей мыши, обладающей
эхолокацией, и человека. Но это не все. Со-
гласно энактивизму, организм не получает
пассивно всю информацию, доступную его
органам чувств, а активно выбирает лишь то,
что необходимо для поддержания его жизне-
деятельности (аффордансы). Сам процесс
получения информации неразрывно связан с
поведенческим взаимодействием с миром.
Собственно, термин “информация” в пред-
ставлении энактивистов по сути лишен
смысла в приложении к сенсорному воспри-
ятию. Этот процесс жизнедеятельности не-
возможно разбить на компоненты – тради-
ционное различие между восприятием, аф-
фектом и действием исчезает и заменяется
единой когнитивной системой, обеспечива-
ющей ориентированную на действие и эмо-
ционально нагруженную перцептивную
“хватку”. В качестве метафоры такой когни-
тивной системы используют образ спагетти
Эшера, представляющих собой нити, концы
которых возвращаются в их собственные на-
чала, превращая “вход” и “выход”, а также
“ранний” и “поздний” в неточные и вводя-
щие в заблуждение понятия (Clark, 2009).

В этом представлении понятие репрезен-
тации теряет смысл, и отрицание репрезента-
ции как когнитивного состояния является
основным посылом радикального энактивиз-
ма. По сути, теряет смысл понятие внешнего
мира вообще, так как организм имеет дело
лишь с аффордансами. Что собой представ-
ляет “реальный” независимый от организма
мир – остается за пределами рассмотрения.
Мы, как биологические организмы, имеем
дело лишь с результатами нашего взаимодей-
ствия с избранными в соответствии с нашими
возможностями и потребностями аспектами
этого мира. В этом смысле энактивизм напо-
минает прагматику Копенгагенской интер-
претации квантовой механики. Для ради-
кального энактивизма отрицание репрезен-
тации является принципиальным в его
борьбе с когнитивизмом, что особенно за-
метно в том, как трактуются концепция пред-
сказывающего кодирования (ПК) и принцип
свободной энергии. Эти концепции постули-
руют наличие в мозге моделей, таких как ге-
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неративная Байесовская модель, на основе
которых мозг делает предсказания предстоя-
щего сенсорного входа. Эти модели апосте-
риорно усовершенствуются для уменьшения
рассогласования между предсказанием и ре-
альным сенсорным входом. Почему мы не
можем считать эти модели репрезентацией, с
той поправкой, что они моделируют не соб-
ственно реальный внешний мир, а сенсорное
отражение этого мира? Апологеты энакти-
визма настаивают, однако, что нет необходи-
мости в наличии внутренней модели для осу-
ществления ПК. Оно может происходить на
основе “чувства” рассогласования (Downey,
2020), или оценки корреляции между ожида-
емой и реальной сенсорной стимуляцией
(Kirchhoff, Robertson, 2018), и динамического
корректирования соответствия действий ор-
ганизма его потребностям при взаимодей-
ствии с окружающей средой (Gallagher, Bower,
2013). На основе чего, однако, возникает “чув-
ство” рассогласования и делается предсказание
в Байесовском ПК – остается неясным.

Биологизм энактивизма, его упор на сен-
сомоторное взаимодействие с окружением
для поддержания собственной жизнедеятель-
ности хорошо подходит для описания пове-
дения бактерии – излюбленного объекта в
ранних трудах энактивистов, но труднее при-
лагается к описанию когнитивных процессов
человека (Clark, Toribio, 1994). В более позд-
них трудах идеи энактивизма распространи-
ли на когнитивную активность высшего
уровня, присущую человеку, которую энак-
тивисты рассматривают как взаимодействие
с социальной средой (Di Paolo et al., 2014).
Это распространяется на мысли и знание, в
том числе научное знание. “С энактивист-
ской точки зрения … знание конструируется:
оно конструируется агентом посредством его
сенсомоторных взаимодействий с окружаю-
щей средой, совместно конструируется меж-
ду и внутри каждого человека посредством их
значимого взаимодействия друг с другом. В
своей наиболее абстрактной форме знание
конструируется между людьми в социолинг-
вистических взаимодействиях … Наука – это
особая форма конструирования социальных
знаний … [которая] позволяет нам восприни-
мать и предсказывать события за пределами
нашего непосредственного познавательного
понимания …а также для построения даль-
нейших, еще более мощных научных знаний”
(Rohde, 2010, стр. 30). В этом взгляде на знание
энактивизм сближается с конструктивизмом.

Однако конструктивизм рассматривает ин-
терактивность как радикальный, творче-
ский, ревизионистский процесс, в котором
знающий конструирует личную “систему
знаний” на основе своего опыта и проверяет
ее жизнеспособность в практических встре-
чах с окружающей средой. Обучение являет-
ся результатом воспринимаемых аномалий,
вызывающих неудовлетворенность суще-
ствующими представлениями (Von Glasers-
feld, 1989). Можно ли считать, что человече-
ское знание, в том числе научное знание,
формировалось исключительно потребно-
стью самосохранения человека как биологи-
ческой системы? Безусловно, практический
(как говорят, прикладной) аспект неизбежно
есть в этом знании, однако есть и то, что на-
зывают фундаментальной наукой, непосред-
ственная связь которой с биологическими
потребностями человека не так очевидна. В
целом, энактивизм представляется прагмати-
чески полезным пересмотром традиционно-
го когнитивизма при условии смягчения его
наиболее радикальных постулатов.

В настоящее время накоплен уже немалый
объем эмпирических данных, в целом согла-
сующихся с постулатами энактивизма, в
частности, с его вариантом, получившим на-
звание “воплощенная когниция” (embodied
cognition). Концепция воплощенной когни-
ции (КВК) постулирует, что смысл символов
и концепций имеет корни в нашем опыте вза-
имодействия с внешним миром, и предска-
зывает, что доступ к концептуальному зна-
нию должен задействовать те же процессы,
которые активны при получении или непо-
средственном использовании этого знания
(Shapiro, 2019). Эти предсказания хорошо со-
гласуются с данными фМРТ-исследований
кодирования конкретных концепций в ак-
тивности мозга. Меньше пока уверенности в
том, что КВК сможет адекватно объяснить
кодирование абстрактных концепций (для
обзора этих работ см. (Князев, 2022)).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Можно отметить общую тенденцию эво-

люции представлений о природе ментальных
процессов при переходе от когнитивизма к
коннекционизму и далее к энактивизму. Ко-
гнитивизм рассматривает их в виде формаль-
ных операций над символами, которые прин-
ципиально не отличаются от операций ком-
пьютера на основе жестко прописанных
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алгоритмов. В основе своей эта точка зрения
является редукционистской: наши менталь-
ные состояния – это состояния центрального
процессора, их можно описать последова-
тельностью вычислительных операций, как
это прописано в программе, выполняемой
компьютером. Реальное устройство мозга и
его биологическая основа в расчет не берутся.
Да, мы пока не знаем, как конкретно вычис-
лительные операции закодированы в активно-
сти мозга, но, по большому счету, это не имеет
значения. Такой подход позволяет описать не-
которые особенности когнитивных процессов
человека, но в целом построенные на его осно-
ве модели далеки от реальности.

Коннекционизм пытается отойти от этой
схемы и строит модели когнитивных опера-
ций на основе формализованных представле-
ний об устройстве мозга. Этот шаг позволяет
обойти многие трудности, непреодолимые
для КВТР, и создать модели, гораздо более по-
хожие на реальность, хотя некоторые их свой-
ства продолжают казаться чужеродными.
Энактивизм идет еще дальше по пути “био-
логизации” когнитивных процессов, посту-
лируя, что суть когнитивных состояний не-
разрывно связана с процессом взаимодей-
ствия организма с окружающей средой.
Отметим, что ни коннекционизм, ни энакти-
визм не тяготеют к редукционизму. Содержа-
ние ментальных состояний человека невоз-
можно вывести, или свести к распределенной
активности нейронных сетей, или к сенсомо-
торным взаимодействиям организма с окру-
жением для поддержания собственной жиз-
недеятельности. Оно в данном случае рас-
сматривается как эмерджентная сущность.
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Since the 1950s, the dominant paradigm in the cognitive sciences has been cognitivism, which
emerged as an alternative to behaviorism, and predominantly views cognitive processes as various
kinds of “computations” similar to those performed by the computer. Despite significant advances
made in the last quarter of the 20th century within this paradigm, it does not satisfy many scientists
because it could not adequately explain some features of cognitive processes. Connectionism,
which emerged somewhat later, recognizes the role of computational processes, but as their basis
considers a neural network, which is a much better model of brain functioning than Turing-type
computations. Neural networks, unlike the classical computer, demonstrate robustness and flexi-
bility in the face of real-world problems, such as increased input noise, or blocked parts of the net-
work. They are also well suited for tasks requiring the parallel resolution of multiple conflicting con-
straints. Despite this, the analogy between the functioning of the human brain and artificial neural
networks is still limited due to radical differences in system design and associated capabilities. Par-
allel to the paradigms of cognitivism and connectionism, the notions that cognition is a conse-
quence of purely biological processes of interaction between the organism and the environment
have developed. These views, which have become increasingly popular in recent years, have taken
shape in various currents of the so-called enactivism. This review compares the theoretical postu-
lates of cognitivism, connectionism, and enactivism, as well as the predictive coding paradigm and
the free energy principle.
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Объяснение способности организма к переживанию субъективных состояний является
предметом научного поиска многих дисциплин. В данной статье мы предлагаем рассмот-
рение проблемы сознания на основании достижений нейрофизиологии, когнитивной на-
уки, антропологии и философии. Особое внимание мы уделяем обсуждению философских
предпосылок концепции “когнитома”, которую отстаивает К.В. Анохин. Мы согласны с
пониманием деятельности сознания как активности сложной живой системы, которая не
может быть редуцирована к сумме действия систем низшего порядка. Вместе с тем мы
убеждены, что способность к познанию или “опережающему отражению” окружающего
мира должна рассматриваться в соответствии с ходом естественной эволюции и не может
быть основным системообразующим принципом. Мы предполагаем, что интерференция
активности компонентов нервной системы могла стать основой для повышения эффек-
тивности функциональной системы, которая проявляется как уникальное состояние субъ-
ективной реальности и предпосылка развития способности организма к познанию мира.
Данная теория согласуется с получившими подтверждение теориями сознания и объясня-
ет прямое соответствие динамики высшей нервной деятельности состоянию субъективной
реальности.

Ключевые слова: мозг, сознание, познание, эволюционный отбор, рабочая память, интер-
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ВВЕДЕНИЕ
Современная философия не может суще-

ствовать в отрыве от научного прогресса. Одна-
ко очень часто достижения науки вырываются
из контекста и используются как дополнитель-
ный аргумент для оправдания фантазий соб-
ственного ума, от классического рационализма
вплоть до мистицизма и антинаучности, а ра-
дикальное изменение современной геополити-
ческой обстановки способствует идеологиза-
ции и радикализации всех сфер общественной
жизни (см. Bélanger, 2021). Постоянное накоп-
ление научного знания раскрывает новые гори-
зонты возможностей, которые ошеломляют и
бросают вызов познавательной способности
человека (см. Дубровский, 2018, сс. 274–348).
Поэтому исследование поведения организма

и сопутствующей активности нервной систе-
мы является одним из наиболее актуальных и
проблемных направлений современной нау-
ки (Barack, Krakauer, 2021; Barron et al., 2021;
Cisek, Hayden, 2022; Feinberg, Mallatt, 2019;
Krakauer et al., 2017). Однако ученый-специа-
лист не может уделить должное внимание
смежным дисциплинам, иначе он вряд ли до-
стигнет прогресса в своей области исследова-
ния. Поэтому стоит задача проведения под-
линно междисциплинарного исследования,
для чего необходима должная компетенция
как минимум в нескольких областях знания
(Велихов и др., 2018; Дубровский, 2022). Фи-
лософия может стать основой теоретического
синтеза достижений науки и способна пред-
ложить новый взгляд на традиционное реше-
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ние проблем. Однако без конструктивной
критики со стороны научного сообщества
всякое теоретизирование имеет склонность
превращаться в оторванные от реальности
идеалистические пожелания о том, как оно
должно бы быть.

К.В. Анохин является одним из наиболее
известных отечественных специалистов в во-
просе исследования сознания, неоднократно
выступал с докладами в Институте филосо-
фии РАН, в ходе которых искал диалога с
представителями философии. Мы убеждены,
что предлагаемая концепция “когнитома”
(Анохин, 2021) является одним из наиболее
перспективных направлений развития совре-
менной нейрофизиологии. Мы принципи-
ально согласны с тем, что сознание может
быть понято только как собственное свой-
ство функциональной системы, которое не
может быть редуцировано к сумме свойств
систем низшего порядка (также см. (Черни-
говская, 2021)). В этой статье мы хотим обра-
тить внимание автора и научного сообщества
на некоторые аспекты и пути понимания то-
го, что такое сознание. Мы надеемся, что на-
ша работа станет ответным шагом на пути
взаимодействия науки и философии.

В первой части статьи мы даем уточнение
понятия сознания и дополнительно акценти-
руем внимание на том, что сознание может
быть понято только в динамике взаимодей-
ствия с окружающим миром. Вторая часть по-
священа рассмотрению вопроса появления
сознания в ходе естественной эволюции и
правомерности определения познания как
первичной функции субъективной реально-
сти. Мы утверждаем, что активность познания
и, тем более, структура разума является эво-
люционным достижением и не может быть ос-
новополагающим системообразующим прин-
ципом появления субъективной реальности. В
третьей части представлена концептуализация
субъективной реальности как предмета изу-
чения нейрофизиологии, а также осуществ-
лено критическое рассмотрение наиболее
популярных современных представлений о
возникновении момента сознательного опыта.
В четвертой части статьи дан краткий анализ
исследований рабочей памяти и собственной
активности нервной системы, моделирования
деятельности нервной системы и достижений
в области транскраниальной магнитной сти-
муляции. Теоретический синтез указанных
достижений позволил нам предположить
тождество момента субъективной реальности

текущему состоянию динамики нервной си-
стемы, объединенной по принципу интерфе-
ренционного наложения автономных про-
цессов, происходящих в отделах нервной си-
стемы. Предложенное объяснение механизма
возникновения субъективного опыта соот-
ветствует данным наиболее разработанных
теорий сознания и ясно очерчивает контуры
проверки теории и ее практического приме-
нения. Данная работа является продолжени-
ем авторского исследования концепции
идентичности (Dryaeva, Kanaev, 2020; Дряева,
Канаев, 2020) и реализует междисциплинар-
ный подход в изучении сознания (Kanaev,
2022; Канаев, Дряева, 2022).

1. МИР И СОЗНАНИЕ
Индивидуальное сознание существует в

широком спектре состояний удовольствия,
агрессии, возбуждения и подавленности; че-
ловек способен к абстрактному мышлению, с
помощью которого можно частично объекти-
вировать собственные переживания и попы-
таться передать полученный опыт и знание
другим людям. Однако субъективный опыт
всегда уникален, не только в пространстве,
но и во времени. Это является серьезным вы-
зовом для научного изучения сознания и
причиной наличия конкурирующих теорий
сознания (см. (Schneider, Velmans, 2017)). До-
стижения научно-технического прогресса в
создании искусственного интеллекта и органо-
идов мозга лишь ставят новые теоретические и
этические проблемы перед научным сообще-
ством (Reardon, 2020; Yuste, Goering, 2017).

В своей статье К.В. Анохин (2021) предло-
жил интересную параметризацию распро-
страненных на данный момент определений
сознания и определил “качественность” как
наиболее общий момент в описании состоя-
ний субъективной реальности, который яв-
ляется развитием свойства “специфичности”
живого организма. Это должно способство-
вать пониманию субъективной реальности в
линии естественной эволюции. Такой подход
по праву можно считать развитием естествен-
нонаучного изучения природы и жизни в их
неразрывной взаимосвязи. Он находит под-
тверждение со стороны обширного теорети-
ческого рассмотрения базовых свойств по-
знавательной деятельности и поиска ее фун-
даментальных биологических основ, в ходе
которого было высказано предположение,
что процессы индивидуации, восприятия,
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памяти, обучения и принятия решений при-
сутствуют уже на уровне простейших орга-
низмов (см. (Lyon et al., 2021)). Таким обра-
зом, подтверждается глубина эволюционных
корней субъективной реальности и наличие
прямых коррелятов действий сознания на ба-
зовом уровне организации жизни. При рас-
смотрении сложных форм сознания и само-
сознания, особенно заслуживает внимания
указание на присутствие уже в наиболее про-
стых организмах иерархичных систем кон-
троля поведения и модели окружающей сре-
ды (Bechtel, Bich, 2021), а также необходи-
мость отделения “себя” от окружающей
среды (Jékely et al., 2021; Wagensberg, 2000).
Поэтому следует искать именно такое пони-
мание сознания и субъективной реальности,
которое не только встраивает их в линию эво-
люционного развития как особую разновид-
ность более общих свойств живой системы,
но и объясняет их принципиальное отличие.

Однако определение “качественности” со-
знания вызывает трудности, зачастую ис-
пользуемые для оправданий дуализма (см.
Chalmers, 2020). Все указания на то, “каково”
это – быть иной формой жизни или просто
другим человеком – наталкиваются на пре-
красно отмеченное К.В. Анохиным различие
зеркального и научного познания. Каждый
понимает, что имеется в виду, когда говорит-
ся о некоем качестве сознательного опыта,
которое невозможно точно передать кроме
как посредством указания на аналогичный,
но всегда иной опыт Другого (Дряева, Кана-
ев, 2020, сс. 82–101). Возможно, понимание
качественности как крайней формы специ-
фичности состояний данного организма с
учетом временной динамики его существова-
ния является верным путем описания созна-
ния, ведь даже самое точное переживание
прошедшего опыта всегда несет печать на-
стоящего (Mahr, Csibra, 2018; Schreiner, Stau-
digl, 2020). Однако без установления законо-
мерных взаимосвязей с осмысленным пове-
дением организма данная концептуализация
лишена смысла. Поэтому научное понима-
ние качеств сознания будет достигнуто толь-
ко тогда, когда будут раскрыты механизмы
причинной связи состояний сознания с пове-
дением организма (Pessoa et al., 2022). Иначе
концепция “иллюзии” субъективной реаль-
ности (Dennett, 2018; Frankish, 2017) оказыва-
ется наиболее удобной.

Для понимания сознания как причины по-
ведения организма критически важно то, что

действие сознания является процессом во
времени, и предлагаемая К.В. Анохиным
(2021) на рис. 1 концептуализация эпизода
сознания “Кто(t0–t1)” отражает понимание
сущностной процессуальности сознания. В
первую очередь необходимо отметить, что
временной аспект состояний сознания необ-
ходимо должен быть учтен в исследовании
работы нервной системы. Концепция “ко-
гнитома” очевидно основывается на теории
функциональных систем П.К. Анохина, ко-
торый утверждал, что “пространственно-вре-
менная структура мира является тем фунда-
ментом, на котором первичная жизнь приоб-
ретала свои основные свойства, а живые
существа – приспособительные качества в
процессе своей эволюции вплоть до высшего
ее этапа – человека” (Анохин, 1978, с. 7). Бо-
лее того, именно зарождение жизни привнесло
в материю активное отношение к происходя-
щим процессам, что предопределило особое
отношение ко времени: только периодиче-
ские процессы могли быть встроены в струк-
туру организма и учтены в ходе естественной
эволюции. В основе активного отношения к
окружающей действительности необходимо
лежит наличие автономной деятельности ор-
ганизма, направленной на отбор поддержи-
вающих его существование и воспроизвод-
ство процессов. Способность предвосхище-
ния событий окружающего мира основана на
эволюции благоприятных и существенных
для организма циклов реагирования на опре-
деленные регулярные события окружающей
среды (там же, сс. 8–11). Постепенно отбор
удачных химических реакций привел к появле-
нию субъективной реальности и человеческой
форме познания мира (см. там же сс. 7–48). Та-
ким образом, эволюция успешных форм вза-
имодействия со средой необходимо основана
на способности организма к автономной дея-
тельности.

Новейшие исследования демонстрируют,
что деятельность сознания, хотя бы даже как
простое реагирование на внешний стимул,
возможна только при согласованности внеш-
него воздействия и внутренней динамики
нервной системы. Данный аспект был кон-
цептуализирован как “окно восприимчиво-
сти” или “временное гнездо” (temporal nested-
ness) сознательного опыта (Northoff, Huang,
2017; Northoff, Lamme, 2020; Wolff et al., 2019).
Безусловно, эти и другие данные были учте-
ны при разработке концепции “когнитома”.
Однако они также послужили основой для
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отстаиваемой Г. Нортхофом пространствен-
но-временной теории сознания (Northoff
et al., 2020), которая уделяет наибольшее вни-
мание именно вопросу о том, “Кто” является
субъектом действия, и прояснению онтоло-
гического статуса сознания (Northoff, 2018). В
свете сказанного выше был бы крайне инте-
ресен критический анализ теории Г. Нортхо-
фа с точки зрения и с использованием пред-

ложенного К.В. Анохиным концептуального
аппарата оценки силы данной теории.

Разрабатываемая Г. Нортхофом простран-
ственно-временнáя теория сознания акцен-
тирует внимание на том, что каждый эпизод
сознания необходимо сопровождается изме-
нением собственной активности нервной
системы под воздействием стимула окружа-
ющей реальности (в некоторых случаях ис-
точником стимуляции может быть исключи-
тельно собственное тело). Соответственно,
состояния сознания могут быть классифици-
рованы по степени согласованности активно-
сти нервной системы с окружающим миром.
Отсутствие согласованности собственной ди-
намики нервной системы и стимулированной
активности характерно для отсутствия созна-
тельного взаимодействия: излишняя лабиль-
ность или автономность нервной системы ха-
рактеризует бессознательное состояние. По
мере повышения согласованности становится
возможным взаимодействие и сознательное
поведение. В подтверждение данного тезиса
недавно была продемонстрирована возмож-
ность коммуникации с человеком во время фа-
зы быстрого сна, во время которого также на-
блюдается соответствие собственной динами-
ки нервной системы полученной стимуляции
(Konkoly et al., 2021). Таким образом, нормаль-
ное функционирование сознания предполага-
ет удержание гармоничной согласованности
между собственной динамикой нервной си-
стемы и ее открытостью окружающему миру
(Northoff, 2018; Northoff, Tumati, 2019).

Бессознательные состояния характеризу-
ются более предсказуемой динамикой мозго-
вой активности, которая следует по наиболее
простым маршрутам нейронных связей, то-
гда как состояния сознательного бодрствова-
ния, наоборот, менее предсказуемы и в рав-
ной степени задействуют функции торможе-
ния (Huang et al., 2020). Эти наблюдения
были суммированы в различных методиках
измерения энтропии нервной системы для
предсказания субъектных состояний созна-
ния (Alu et al., 2020; Carhart–Harris et al., 2014;
Pezzulo et al., 2021). Соотнесение энтропии
организма и среды позволяет предположить,
что “живой индивид – это часть мира, ведо-
мая принципом самоидентичности и направ-
ленная на обретение независимости от не-
определенности остального мира” (Wagens-
berg, 2000). В развитие данной концепции
нами была предложена принципиальная воз-
можность соотнесения энтропии нервной

Рис. 1. Обратная зависимость энтропии нерв-
ной системы и субъективной реальности. Эн-
тропия отражает меру (не)упорядоченности и
предсказуемость динамики нервной системы
(измеренной объективными методами (см. Alu
et al., 2020) и субъективной реальности (пере-
живаемой индивидуально). Чем ниже предска-
зуемость динамики нервной системы с точки
зрения от третьего лица, тем более упорядочен-
ной оказывается субъективная реальность. Чем
более предсказуема динамика нервной системы
(в основном, следующая прямым связям между
областями головного мозга с относительно сла-
бым процентом реакций торможения (см.
Huang et al., 2020)), тем более фрагментарна и
неупорядоченна субъективная реальность. Уро-
вень сознания отражает конкретное состояние
слаженности динамики нервной системы с
окружающей средой и может быть сопоставлен
со специфическим значением энтропии нерв-
ной системы и субъективной реальности.
Fig. 1. Inverse dependence of the entropy of the ner-
vous system and subjective reality. Entropy reflects
the measure of (un)orderliness and predictability of
the dynamics of the nervous system (measured by
objective methods (see Alu et al., 2020)) and subjec-
tive reality (experienced individually). The lower the
predictability of nervous system dynamics from a
third-person perspective, the more ordered subjec-
tive reality appears. The more predictable the dy-
namics of the nervous system (mostly following di-
rect connections between brain regions with a rela-
tively weak percentage of inhibition reactions (see
Huang et al., 2020)), the more fragmented and dis-
ordered subjective reality is. The level of conscious-
ness reflects the specific state of coherence of the dy-
namics of the nervous system with the environment
and can be compared with the specific value of the
entropy of the nervous system and subjective reality.
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системы и энтропии субъективной реально-
сти: относительная предсказуемость динами-
ки нервной системы означает фрагментар-
ность субъективной реальности; тогда как
чем выше упорядоченность сознания, тем бо-
лее сложно предсказать состояние нервной
системы при измерении от третьего лица
(Kanaev, 2022, Fig. 2). При этом чрезмерная
предсказуемость субъективной реальности
также является ненормальным состоянием,
так как не учитывает состояний окружающей
реальности. Как ранее отметил В.А. Лектор-
ский (2017), именно возможность открывать
“новое” является критерием восприятия ре-
ального окружающего мира. Данные нейро-
физиологии свидетельствуют о критической
важности процесса самообучения для форми-
рования мозга человека и многих других жи-
вотных с адаптивным поведением (Leopold,
Averbeck, 2022). Таким образом, сознательное
состояние требует именно гармоничной со-
гласованности динамики нервной системы и
окружающего мира (также см. (Черниговская,
2021)). Графическое изображение взаимосвя-
зи предсказуемости динамики нервной систе-
мы и упорядоченности субъективной реаль-
ности представлено на рис. 1.

2. ПОЗНАНИЕ И РАЗУМ В ХОДЕ 
ЕСТЕСТВЕННОЙ ЭВОЛЮЦИИ.

К.В. Анохин утверждает, что “успех пони-
мания природы сознания критически зави-
сит от создания развернутой нейронаучной
теории носителя сознательного опыта – того,
что веками называлось “разум” (mind)” (Ано-
хин, 2021, с. 40). В то же время Г. Нортхоф по-
следовательно отстаивает точку зрения, что
“онтологически, взаимное соотнесение
мир–мозг должно взять на себя роль концеп-
ции ума (mind) в нашем поиске сущности и
реальности сознания” (Northoff, 2018, p. 270),
и призывает полностью отказаться от поня-
тия ума (mind) при исследовании сознания. В
данной цитате мы намеренно интерпретиро-
вали “mind” как “ум”, а не “разум”, чтобы
прояснить различие подразумеваемых смыс-
лов. Используя понятие “mind”, Г. Нортхоф в
большей мере говорит о совокупности психи-
ческих состояний, свойства которых были
суммированы К.В. Анохиным (2021) в табл. 1,
то есть о частных проявлениях принципа
субъективной реальности, обозначаемого как
“разум” или “когнитом” (гиперсеть познава-
тельных элементов/структур). Такое понима-

Рис. 2. Схема координат, совмещающая объек-
тивное и субъективное представление процес-
сов высшей нервной деятельности. Каждый
воспринятый стимул может либо соответство-
вать, либо противоречить собственной динами-
ке нервной системы в данный момент времени,
повышая или понижая интегрированность си-
стемы. Данные состояния динамического взаи-
модействия со средой переживаются как чув-
ства удовольствия, агрессии, возбуждения и по-
давленности. Эффект “a” поддерживает
интегрированность посредством регулярного
чередования соответствия и противоречия соб-
ственной активности системы. Это может ис-
пытываться как чувство умеренного удоволь-
ствия, приводящее к сильному возбуждению с
последующим чередованием возбужденного
удовольствия и агрессии. Эффект “b” изначаль-
но полностью соответствует собственной дина-
мике и стремится повысить интегрированность
системы, однако приходит к противоречию и
провоцирует дезинтеграцию. Это может пере-
живаться как всеохватное удовольствие, кото-
рое ведет к возбуждению, но оказывается болез-
ненным, трансформируется между подавлен-
ной и возбужденной злобой и завершается
печалью.
Fig. 2. A coordinate scheme that combines objective
and subjective representations of higher nervous ac-
tivity processes. Each perceived stimulus can either
match or contradict the nervous system’s own dy-
namics at a given moment in time, increasing or de-
creasing the system’s integration. These states of dy-
namic interaction with the environment are experi-
enced as feelings of pleasure, aggression, excitement
and depression. Effect “a” maintains integration by
regularly alternating between conformity and con-
tradiction of the system’s own activity. This can be
experienced as feelings of moderate pleasure leading
to intense arousal followed by alternating between
aroused pleasure and aggression. Effect “b” is ini-
tially fully consistent with its own dynamics and
seeks to increase the integration of the system, but
comes to a contradiction and provokes disintegra-
tion. This can be experienced as all-encompassing
pleasure, which leads to excitement but turns out to
be painful, transformed between repressed and excit-
ed anger, and culminating in sadness.
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ние разума отчасти совпадает с тем смыслом,
который Нортхоф вкладывает в задачу “ко-
перниканского переворота” в нейронауке,
отбрасывания понятия ума как совокупности
индивидуальных психических состояний и
обращения к исследованию соотношения
“мир–мозг” в их динамике (Northoff, 2018,
pp. 349–438). Вместе с тем привычные кате-
гории, например, “восприятие”, “внима-
ние”, а также функциональное разделение на
“эмоции” и “познание” восходят к наивной
интерпретации мира по образу психики чело-
века, поэтому неадекватны для описания
комплекса процессов высшей нервной дея-
тельности и поведения организма (LeDoux,
2022; Pessoa et al., 2022). Поэтому необходимо
обратить пристальное внимание на выбор
познавательной активности и понятия “разу-
ма” как фундаментальной основы и причины
существования субъективной реальности.

Внимание к познавательной способности
обусловлено необходимостью объяснить ме-
ханизмы упорядочивания поведения орга-
низма со стороны его субъективной реально-
сти, которые надстраиваются на физиологи-
ческих процессах более низкого уровня. В
свое время П.К. Анохин отстаивал концеп-
цию “опережающего отражения” будущих
соотношений организма со средой, которое
“определяет поведение когнитивных орга-
низмов и влияет таким образом на их адап-
тивную эволюцию” ((Анохин, 2021, с. 64);
также см. (Анохин, 1978, сс. 7–26)). Данная
трактовка субъекта познания – разума/ко-
гнитома – практически полностью снимает
замечания о недопустимости сведения всего
богатства субъективной реальности к дея-
тельности сознательного познания (см. Дуб-
ровский, 2018, сс. 232–248).

Переживание любого опыта (чувства, эмо-
ции, волнение и пр.) формирует субъектив-
ную реальность в соответствии с формулой
“Кто(t0–t1)” и тем самым изменяет адаптив-
ную приспособленность организма. При
этом даже наличие специализированной си-
стемы сохранения информации не является
необходимым, так как любой акт взаимодей-
ствия со средой может изменить структуру
тела и субъективной реальности (начиная с
уровня химических реакций), тем самым
влияя на будущее поведение. Например, де-
монстрируемое простейшими организмами
бегство от опасности (LeDoux, 2022) или да-
же кооперация колонии бактерий для созда-
ния плодового тела, которое ценой жизни

большинства позволяет популяции пережить
нехватку ресурсов и демонстрирует способ-
ность различения других колоний по прин-
ципу родства (Wielgoss et al., 2019). Разделе-
ние роящихся насекомых на стерильных и
способных к воспроизводству особей допус-
кает возможность рассмотрения роя по ана-
логии с телом организма и его делением на
клетки сомы и репродукции (Pen, Flatt, 2021).
Такой коллективный организм является на-
стоящим субъектом познания и накопления
эволюционного опыта, а адаптация популя-
ции может быть рассмотрена как форма по-
знания или даже опережающего отражения
окружающего мира. Однако эти и другие
примеры накопления коллективного опыта
ни в коей мере не могут быть приравнены к
наличию аналогичного знания на уровне ин-
дивидуального организма. На данном этапе
смешение индивидуального и коллективного
субъекта приведет лишь к неясности. Более
того, качество специфичности присуще
любому конкретному материальному пред-
мету – но в таком случае пропадает способ-
ность субъективной реальности быть причи-
ной поведения организма. Поэтому необхо-
димо прояснить: когда правомерно говорить
о способности к познанию?

Ответ на поставленный вопрос будет зави-
сеть от широты трактовки концепции “опе-
режающего отражения”. В своих работах
П.К. Анохин аргументированно отстаивает
укорененность данной способности в базо-
вых химических реакциях простейшего орга-
низма: обретение возможности поддержи-
вать определенную упорядоченность систе-
мы стало основой для отбора эффективных
ответных реакций на повторяющиеся собы-
тия окружающего мира. Критически важным
является ограничение избыточных степеней
свободы системы, что достигается при помо-
щи постоянного соотношения собственной
активности системы с целью ее существова-
ния (Анохин, 1978, сс. 59–69). Именно кон-
кретный результат деятельности определяет-
ся автором как системообразующий фактор;
тогда как первичной целью любого живого
организма является выживание и воспроиз-
водство. Долгий процесс эволюции жизни
привел к тому, что сначала химические реак-
ции, упреждающие регулярные события ми-
ра, а затем и системы нервной деятельности
отбираются по их способности к верному от-
ражению “мелодии” пространственно-вре-
менного континуума внешнего мира в струк-
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туре данной системы (Анохин, 1978, с. 37).
Наиболее вероятно именно данная концеп-
туализация стала основой для отстаиваемого
К.В. Анохиным понимания “разума” как ос-
новополагающего компонента в деятельно-
сти сознания и концептуализации “позна-
ния” как определяющего процесса в ограни-
чении степени свободы системы.

Трудно не согласиться с тем, что любая си-
стема должна иметь в своей основе совер-
шенно конкретный системообразующий
фактор, который действительно может быть
осмыслен как цель существования данной
системы и результат эффективной деятель-
ности. Однако необходимо быть крайне осто-
рожным и не упустить из виду тонкую грань
между “опережающим отражением” мира
как результата естественного отбора наибо-
лее эффективных в данных условиях спосо-
бов реагирования и поведения – и концеп-
ции идеальной “энтелехии” как предзадан-
ной цели системы.

Тело любого организма является наследи-
ем миллионов поколений эволюции, в ходе
которых выживают наиболее эффективные
способы реагирования и поведения. “Каж-
дый организм должен управлять ресурсами
энергии, регулировать межклеточное взаи-
модействие, защищаться от вреда и воспро-
изводиться – но способ, которым каждый ор-
ганизм это осуществляет, обусловлен приоб-
ретенным в ходе эволюции типом тела”
(LeDoux, 2022). В концепции “аллостазиса”,
как способности активного поддержания за-
данной упорядоченности, отражено сложное
переплетение процессов, которые устанавли-
вают пределы реализации друг для друга (Wil-
son, Prescott, 2022). Поэтому любой сложный
организм содержит в себе определенный на-
бор целевых установок, которые ограничива-
ют степени свободы и являются начальной
целью его жизни. Однако эти цели предопре-
делены абсолютно конкретными условиями
филогенеза – а у видов с развитой системой
высшей нервной деятельности дополненны-
ми условиями прохождения онтогенеза (см.
Snell-Rood, Snell-Rood, 2020; Uomini et al.,
2020). На определенном этапе развития жиз-
ни медленные процессы филогенеза сделали
возможными более быстрые процессы адап-
тивного обучения в ходе онтогенеза, кото-
рые, в свою очередь, способны направлять
эволюцию всей популяции (см. Wilson,
Prescott, 2022; Leopold, Averbeck, 2022), – но

только при условии значимости их результата
для естественного отбора.

Таким образом, все цели, предзаданные в
структуре тела организма, являются продук-
том его приспособления и выживания в опре-
деленных условиях и не могут нести в себе
ничего иного. Если познание и стремление к
поиску истинного положения дел в мире по-
вышает эволюционные шансы данного орга-
низма (мерой которых является количество и
жизнеспособность потомства), то будет ве-
стись отбор по улучшению возможностей ор-
ганизма к познанию. Но может быть и так,
что данные способности, наоборот, дают
избыточные степени свободы, что оказывает
негативное влияние на эволюционную успеш-
ность организма. В таком случае ценность по-
знания в данных условиях будет снижаться, а
построение адекватной картины мира уже не
будет целью деятельности и системообразую-
щим фактором. В онтогенезе данные процес-
сы проявляются при создании условий
“сверхопеки” над неразвитым потомством
(см. Kanaev, 2022; Uomini et al., 2020); в исто-
рии современного общества также несложно
заметить тенденции виртуализации реально-
сти (см. Дряева, Канаев, 2020, сс. 153–197); а
обострение межгосударственной конфронта-
ции и активное использование средств ин-
формационной войны лишь углубляют сте-
пень идеологизации всех слоев общества
(Bélanger, 2021).

Правомерно ли рассматривать снижение
ценности объективного и всестороннего
взгляда на мир как реализацию “познания” и
принципов “разума”? В конкретных услови-
ях такая трансформация системы действи-
тельно может повысить способность орга-
низма к выживанию и размножению, что
очевидно является адаптивным преимуще-
ством и будет закреплено в ходе естественно-
го отбора. Насколько устойчивой будет такая
структура? Нам бы хотелось предположить,
что усугубление оторванности от реальности
неизбежно приводит к понижению способ-
ности системы к выживанию и ее деградации.
Это бы означало высшую ценность объектив-
ного познания мира и правомерность рас-
смотрения эволюционной истории жизни
как процесса “саморазвития” разума. Но имен-
но такая концептуализация и была представле-
на в свое время Г.Ф. Гегелем, а затем критиче-
ски переработана диалектическим материализ-
мом, который и должен воплощать принципы
научного познания реальности. Эволюцион-
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ный успех человеческого вида, который ис-
пользуется в виде финального аргумента
сторонниками объективного идеализма и ме-
тафизической первичности принципов по-
знания и разума, является не более чем еди-
ничным случаем и не может быть основанием
для формулирования закономерности разви-
тия природы.

Не представляет сомнения, что способно-
сти человека к познанию не только превосхо-
дят все известные виды живых существ, но и
являются прямым следствием эволюции жиз-
ни. Современные исследования демонстриру-
ют, что основные принципы устройства
нервной системы позвоночных уже присут-
ствовали до разделения на челюстных и бес-
челюстных животных более 500 млн лет назад
(Suryanarayana et al., 2022). В общих чертах
имеется представление об эволюционном
развитии нервной системы хордовых (Cisek,
2022). Однако сам факт того, что эволюцион-
ный путь человечества настолько уникален,
должен стать предметом внимательного рас-
смотрения. Развитие системы высшей нерв-
ной деятельности необходимо сталкивается с
принципом эффективности расхода энергии
(см. Palmer, 2020; Popiel et al., 2020). В сочета-
нии с пониманием системообразующего
принципа как ограничения степеней свобо-
ды данной системы (Wilson, Prescott, 2022)
это означает наличие некоторого оптимума
способности организма к познанию реально-
сти, который также проявляется в виде сред-
них значений согласованности собственной
активности нервной системы (см. рис. 1). Оп-
тимум познавательных способностей орга-
низма должен соответствовать усредненному
значению возможностей к “опережающему
отражению” действительности среди всех из-
вестных видов в соотнесении с их эволюци-
онным успехом. Один вид, даже добившийся
доминирования на коротком периоде исто-
рии развития жизни, не может быть признан
в качестве ориентира для понимания приро-
ды субъективной реальности. По всей види-
мости, выдающиеся познавательные способ-
ности человека являются следствием сочета-
ния уникальных условий окружающей среды
и счастливой случайности, которая позволи-
ла выжить виду с экстраординарными систе-
мообразующими целями (см. (Kanaev, 2022;
Snell-Rood, Snell-Rood, 2020; Канаев, Дряева,
2022)).

На основании приведенных выше аргумен-
тов мы убеждены, что расширение концепции

познания до любого взаимодействия организ-
ма со средой приведет лишь к размытию смыс-
ла и потере конкретного содержания понятий
познания и разума. Все доступные данные о
процессе эволюции жизни свидетельствуют о
том, что главным системообразующим прин-
ципом является успешность выживания и раз-
множения: в тех случаях, когда “опережающее
отражение” оказывается полезным для дости-
жения этих целей, происходит отбор по данно-
му признаку и повышение способности инди-
видуального организма к познанию. Предза-
данные в структуре тела организма цели
появляются в итоге естественного отбора
наиболее приспособленных к конкретным
условиям принципов упорядоченности. По-
этому субъективная реальность может быть
понята только как продукт конкретного про-
цесса исторического развития.

3. МЕХАНИЗМЫ ВОЗНИКНОВЕНИЯ 
МОМЕНТА СОЗНАНИЯ

В своей статье К.В. Анохин справедливо
отмечает, что основополагающие принципы
субъективной реальности необходимо “при-
надлежат сугубо биологическому уровню, но
при достаточном времени их действия неиз-
бежно приводят к возникновению нередуци-
руемой специфики когнитивных систем и
субъективных явлений” (Анохин, 2021, с. 54).
Поэтому необходимо найти фундаменталь-
ную основу процесса познания, которая при-
сутствует у живого организма и чье дальней-
шее развитие в ходе эволюции способно при-
вести к появлению способности познания в
собственном смысле. Для отражения дина-
мики субъекта познания в рамках текущего
момента была рассмотрена предложенная
концептуальная структура “Кто(t0–t1)”. Так
как уже на простейшем уровне организации
жизни собственное состояние оказывается
причиной активного действия данного орга-
низма как целого (см. Cisek, 2022; Cisek,
Hayden, 2022; LeDoux, 2022; Lyon et al., 2021),
то именно такие простые в своей основе ре-
акции и должны быть определены как фунда-
ментальная форма или биологическая основа
дальнейшего усложнения субъективной ре-
альности.

Изменение структуры организма в течение
одного момента опыта по формуле Кто(t0–t1)
не требует наличия централизованной систе-
мы обработки информации. Однако прове-
денный нами анализ показывает, что при
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рассмотрении такой системы неправомерно
говорить о целенаправленной деятельности
познания, так как это приведет к потере соб-
ственного смысла данного понятия. Мы
убеждены, что речь о познавательной актив-
ности должна идти только тогда, когда субъ-
ективная реальность является значимым мо-
дификатором поведения организма. То есть
когда возможно “опережающее отражение”
окружающей реальности до наступления
полной причинной силы предвосхищаемой
ситуации. В этом случае субъективная реаль-
ность связывает поведение организма в двух
отдельных моментах опыта: Кто(t0–t1) –
Кто(t2–t3). Это возможно только при наличии
специализированной системы, которая среди
известных организмов реализована в форме
нервной деятельности, которая и является
предметом рассмотрения нейрофизиологии
и смежных дисциплин.

В современной науке сохраняет свою по-
пулярность объяснение деятельности созна-
ния как продукта синтеза бессознательных
вычислений, осуществляемых на базе нерв-
ной системы. Однако попытка объяснить
функциональное свойство системы как след-
ствие объединения более простых каузальных
взаимодействий не может быть успешной
(Frégnac, 2017; Черниговская, 2021). Несмотря
на текущее банкротство амбициозного про-
екта построения коннектома головного мозга
человека, он все-таки может быть реализован
в среднесрочной перспективе (Abbott, 2020,
2021). Но такой подход упускает из виду про-
цессуальность сознания и смещает акцент на
необходимый, но недостаточный материаль-
ный субстрат действия (Frégnac, 2017), а так-
же не дает удовлетворительного объяснения
акту поведения организма как системы, вы-
живающей в мире (Krakauer et al., 2017).

Тем не менее неразумно отрицать дости-
жения нейронауки, полученные на пути ис-
следования причинных взаимосвязей эле-
ментов нервной системы. Теория глобально-
го рабочего пространства (Baars, Franklin,
2003; Dehaene, Changeux, 2011; Dehaene et al.,
2017; Demertzi et al., 2019) предлагает одно из
наиболее последовательных и эксперимен-
тально подтвержденных описаний возникно-
вения момента сознания. Плюсы и минусы
данной теории рассмотрены в литературе до-
статочно подробно. Достоинство данной тео-
рии, которое состоит в указании критической
важности определенных регионов головного
мозга для возникновения сознательного

опыта, в то же время радикально сужает ко-
личество организмов, признаваемых носите-
лями сознания (Kanaev, 2022), и противоре-
чит свидетельствам о наличии ассоциируе-
мых с сознанием способностей у организмов
иных видов (Feinberg, Mallatt, 2019; Fishbein
et al., 2020; Gurven et al., 2020). Указанный ас-
пект отмечает и К.В. Анохин (2021, с. 50, 59).
Более того, предположение о том, что пре-
фронтальная кора головного мозга (prefrontal
cortex) является одной из ключевых областей
для появления момента сознания, может
быть предопределено экспериментальной
методикой, которая полагается на отчет субъ-
екта о переживаемом опыте, тем самым сме-
шивая физиологические корреляты базовой
способности к субъективному переживанию
и навыка саморефлексии, который очевидно
присутствует у очень ограниченного числа
организмов (Aru et al., 2012). Исследования
рабочей памяти говорят в пользу того, что
префронтальная кора мозга задействуется
именно при самопознании и представлении
объектов, но не для удержания информации в
рабочей памяти (Barbosa et al., 2020; Hasson
et al., 2015; Maniscalco, Lau, 2015; Nakano,
Ishihara, 2020).

Несмотря на указанные выше аспекты, ло-
кализация коррелятов субъективного опыта
является предметом научного поиска. Наи-
более важным аспектом для объяснения
субъективной реальности является предпо-
ложение теории глобального рабочего про-
странства, что слияние множества автомати-
ческих и автономных бессознательных про-
цессов обработки информации в глобальном
рабочем пространстве позволяет осуществ-
лять их сопоставление и контроль, который
проявляется в степени уверенности в досто-
верности доминирующего потока (Dehaene,
2018; Shea, Frith, 2019). Это позволяет распре-
делить мощности вычислительной системы и
контролировать большой объем информации,
а также соответствует предложенному Дубров-
ским объяснению причины возникновения
субъективной реальности как баланса между
автономностью процессов и их централизо-
ванным контролем (Дубровский, 2018).

В недавней публикации Ж.-П. Шанже с
соавторами рассмотрели механизмы разви-
тия коннектома головного мозга, которые
могли привести к появлению человеческого
сознания в процессе биологической эволю-
ции (Changeux et al., 2021). Авторы предпола-
гают, что рост объема головного мозга неиз-
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бежно приводит к дифференцированности и
увеличению репертуара возможных состоя-
ний системы в целом. Это могло оказаться
решающим преимуществом для повышения
объемов рабочей памяти, к чему мы обратим-
ся в дальнейшем. Любопытно, что акценти-
рование внимания на архитектуре головного
мозга отчасти сближает теорию глобального
рабочего пространства с теорией интегриро-
ванной информации (Koch, 2018; Tononi,
2008; Tononi, Koch, 2015), особенно в аспекте
утверждения о том, что интегрированная ар-
хитектура головного мозга обладает решаю-
щим фактором при формировании момента
сознательного опыта, в том числе и когда не-
которые области не активны в данный мо-
мент времени, однако вносят вклад в способ
интеграции информации в данной системе,
которая тем самым не может быть редуциро-
вана к сумме информации активных подси-
стем (Tononi et al., 2016). Однако, как неодно-
кратно отмечалось ранее, в том числе и
К.В. Анохиным (2021, сс. 59–61), математи-
ческий аппарат теории интегрированной ин-
формации способен работать лишь с очень
ограниченным числом элементов и не при-
меним к реальной сложности мозга человека
(см. Deweerdt, 2019).

Ограниченность теорий глобального рабо-
чего пространства и интегрированной ин-
формации укоренена именно в их базовой
установке редуцировать свойство системы
более высокого порядка к действию ее эле-
ментов. Тогда как описать функционал орга-
низма можно только при рассмотрении его
поведения в окружающем мире, которое со-
вершается именно всей системой в целом
(Cisek, Hayden, 2022; Koban et al., 2021). В за-
падной нейрофизиологии наиболее разра-
ботанное объяснение взаимодействия с ми-
ром способной к высшей нервной деятель-
ности системы представлено авторами
пространственно-временной теории созна-
ния (Northoff, 2018; Northoff, Lamme, 2020;
Northoff et al., 2020). Наибольшее достижение
данной теории – в описании конкретных ме-
ханизмов динамики нервной системы в про-
странстве (активизируемые области) и вре-
мени (взаимосвязь изменения паттерна нерв-
ной активности с состояниями сознания). Не
менее важно указание на то, что система выс-
шей нервной деятельности не может быть
пассивным преобразователем полученного
от внешней стимуляции сигнала: собствен-
ная активность нервной системы является

одним из наиболее важных условий взаимо-
действия с миром и наличия сознательных
состояний. В мозге человека одним из глав-
ных источников собственной активности яв-
ляется сеть пассивного режима работы мозга
(default mode network), которая уже давно при-
влекла внимание исследователей (Raichle,
2015; Smallwood et al., 2021), а недавние до-
стижения в исследовании процесса комму-
никации позволяют предварительно понять
механизмы кодирования содержания мо-
ментов сознания (Yeshurun et al., 2021). В
среднесрочной перспективе это дает новые
возможности для предсказания состояний
субъективной реальности на основании
объективного наблюдения за активностью
нервной системы.

При этом было продемонстрировано, что,
наряду с сетью пассивного режима работы
мозга (default mode network), передняя пояс-
ная кора (anterior cingulate) и миндалевидное
тело (amygdala) также оказывают значимый
вклад в собственную активность нервной си-
стемы (Paradiso et al., 2021; Smith et al., 2021).
Более того, вентромедиальная префронталь-
ная кора (vmPFC) и дорсолатеральная пре-
фронтальная кора (DLPFC), определяемые
как компоненты сети пассивного режима ра-
боты мозга (default mode network), вносят
бóльший вклад в собственную активность
нервной системы у представителей запад-
ной культуры, ориентированных на инди-
видуалистичное и самодостаточное поведе-
ние. В то же время среди представителей
восточноазиатской культуры, ориентиро-
ванных на поддержание социальной спло-
ченности, сравнительно более значимую
роль играет активность миндалевидного те-
ла и других механизмов контроля эмоцио-
нального состояний (He et al., 2021; Qu et al.,
2021). Также было продемонстрировано, что
культурные ценности обусловливают прояв-
ление эмоциональных состояний на уровне
всего тела и встроены в систему социальных
взаимодействий (von Suchodoletz, Hepach,
2021). Критическая роль полученного опыта
для формирования структуры сознания под-
тверждается данными о высокой пластично-
сти нервной системы в ответ на условия
взросления. Враждебность окружения повы-
шает восприимчивость к угрозе и способ-
ствует большему индивидуализму поведения
(Snell-Rood, Snell-Rood, 2020); тогда как вы-
сокая социальная сплоченность способствует
удлинению периода взросления и роли обу-
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чения в формировании поведенческих стра-
тегий (Uomini et al., 2020).

Рассмотренное различие в специфике ди-
намики мозговой активности среди предста-
вителей разных культур и в зависимости от
полученного опыта предлагает решающие
аргументы против попытки объяснить работу
сознания на основании детального описания
механизмов низшего порядка без учета всего
“контекста” окружающего мира (см. Han,
2017; Han, Northoff, 2008; Koban et al., 2021).
По этой причине мы не рассматриваем тео-
рии мыслей высшего порядка (higher order
thought theories of consciousness, см. (Brown
et al., 2019; Graziano et al., 2019; Rolls, 2020;
Rosenthal, 2020), – но см. (Cisek, 2022)). По-
пытка свести все богатства видов субъектив-
ного опыта к когнитивным схемам западной
культуры не может быть верным направлени-
ем развития нейрофизиологии. Только на ос-
новании учета специфики и сравнительного
анализа познавательных структур представи-
телей различных культур можно получить ре-
алистичные представления о познавательной
способности человека и подойти к понима-
нию системообразующих принципов субъек-
тивной реальности. Однако на данный мо-
мент сравнительная нейрофизиология нахо-
дится лишь в начале своего пути, поэтому все
попытки описать структуру разума на осно-
вании изучения тотального доминирования
данных, полученных при изучении предста-
вителей западной культуры, могут привести
лишь к построению идеалистической кон-
струкции, наподобие множества предложен-
ных ранее в философии рационализма. Далее
мы представим концептуализацию возник-
новения момента субъективного опыта, ко-
торая не исключает, но синтезирует боль-
шинство известных теорий сознания.

4. ИНТЕРФЕРЕНЦИОННАЯ
ТЕОРИЯ СОЗНАНИЯ

Научная теория сознания должна предо-
ставлять действенный метод описания и
предсказания состояний субъективной ре-
альности: если понимание сознания как
суммы вычислительной деятельности детер-
министских или рекурсивных систем не яв-
ляется плодотворным, какими понятиями
должна оперировать научная теория? В ходе
проведенного выше анализа было установ-
лено, что субъективная реальность должна
быть осмыслена как особое и нередуцируе-

мое качество живого организма, проявляе-
мое в пространственно-временной динами-
ке нервной системы и существующее в кон-
тексте “мир – мозг” (Cisek, Hayden, 2022;
Northoff, 2018; Анохин, 2021; Черниговская,
2021), что соответствует традиции деятель-
ностного подхода отечественной науки и фи-
лософии (Lektorsky, 2021; Анохин, 1978; Лек-
торский, 2017).

В нейрофизиологии способность организ-
ма к активной деятельности связана с концеп-
цией “рабочей памяти” (working memory), ко-
торая является отражением функциональной
способности субъективной реальности к це-
ленаправленному поведению в рамках дан-
ной ситуации (ср. (Pessoa et al., 2022)). Не-
смотря на продолжающиеся дискуссии об
объемах рабочей памяти, четко установлено
ее распределение по нервной системе в зави-
симости от решаемой задачи и вида сенсор-
ной стимуляции (Christophel et al., 2017; Has-
son et al., 2015; Ma et al., 2014; Masse et al., 2019;
Quentin et al., 2019). Это дало возможность
предположить, что ограниченный объем ра-
бочей памяти является платой за ее высокую
пластичность (Maniscalco, Lau, 2015). Техни-
чески это может быть обусловлено интерфе-
ренцией сигналов (Bouchacourt, Buschman,
2019). Предложенное объяснение моделирует
интерференцию между ограниченным чис-
лом механизмов, поэтому представляет собой
аналогию не клеточного, но функционально-
го строения головного мозга. Высокая диф-
ференцированность коннектома мозга чело-
века (Changeux et al., 2021) может являться ос-
нованием высокой способности различения
аспектов состояния субъективной реально-
сти, что соответствует более высоким объе-
мам оперативной памяти человека, что ранее
уже было осмыслено как возможная причина
эволюционной специфики человека (Balter,
2010; Carruthers, 2013; Coolidge, Wynn, 2020).
Наиболее значимы сообщения о прямой свя-
зи способности к самоконтролю с загружен-
ностью рабочей памяти (Groß, Kohlmann,
2020): это устанавливает зависимость между
способностью к высшей нервной деятельно-
сти и поддержанием высокой социальной
сплоченности, которая могла стать решаю-
щим преимуществом в процессе естествен-
ной эволюции человеческого вида (Dunbar,
2020; Dunbar, Shultz, 2021; Tomasello, 2020).
Таким образом, наиболее вероятно, что имен-
но повышение объемов рабочей памяти стало
ключевым фактором в появлении культурных
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практик и формировании современного чело-
вечества (Kanaev, 2022; Канаев, Дряева, 2022).

Предложенная модель рабочей памяти
(Bouchacourt, Buschman, 2019) предполагает
интерференцию между функциональными
отделами нервной системы. Однако имею-
щиеся достижения нейрофизиологии позво-
ляют расширить данную теорию. Успехи в
предсказании содержания субъективной ре-
альности (Yeshurun et al., 2021) основаны на
методе исследования (fMRI), который позво-
ляет локализовать лишь относительно круп-
ные участки нервной системы на уровне
функциональных областей, но никак не от-
дельных нейронов (Barron et al., 2021): имен-
но динамика всей системы (в контексте
“мир – мозг”) позволяет описать субъектив-
ную реальность. Другое принципиальное на-
правление экспериментальных исследова-
ний – транскраниальная магнитная стимуля-
ция, которая оказывает влияние на еще
большие участки головного мозга и демон-
стрирует проверяемые результаты по измене-
нию состояний сознания и частичному улуч-
шению когнитивных функций, в частности
временного возвращения утраченной пла-
стичности рабочей памяти у лиц пожилого
возраста (Iimori et al., 2019; Reinhart, Nguyen,
2019; Xia et al., 2019). Проведенное нами обоб-
щение указанных свидетельств с данными о
соответствии энтропии нервной системы и
субъективной реальности (Huang et al., 2020)
и концепцией стохастической природы нерв-
ной деятельности (Friston et al., 2020; Palmer,
2020; Popiel et al., 2020) дает возможность пред-
положить порожденную электромагнитной ди-
намикой нервной системы волновую интерфе-
ренцию как прямое соответствие моменту
субъективной реальности (Kanaev, 2022).

Предложенная гипотеза охватывает прак-
тически все разработанные в нейрофизиоло-
гии теории сознания. Не представляет сомне-
ния критическая роль активизации нейрон-
ных групп и отделов головного мозга для
формирования определенного паттерна ин-
терференции, который, как мы считаем, яв-
ляется прямым соответствием момента со-
знательного опыта. При этом интерференция
электромагнитной активности автономных
процессов в отделах головного мозга может
оказаться средством глобального распределе-
ния информации и объединения рабочего
пространства в единое целое (см. (Changeux
et al., 2021; Dehaene, 2018; Dehaene et al., 2001;
Dehaene et al., 2017)). Мы предполагаем, что в

некоторых случаях и пороговых состояниях
данный способ объединения автономных вы-
числительных процессов может оказаться до-
статочным и не требовать прямой связи на
уровне коннектома нервной системы. Это
может объяснить уникальное явление сохра-
нения единства сознания и объемов рабочей
памяти у субъектов с “разделенным мозгом”
(split-brain case), то есть при отсутствии пря-
мой связи в мозолистом теле (corpus collosum,
см. (Volz, Gazzaniga, 2017)). Наряду с возмож-
ностью объединения рабочего пространства в
единое целое, интерференция в каждом слу-
чае создает специфичный узор (interference
pattern), информация в котором не может
быть редуцирована к сумме информации со-
ставляющих его процессов, а значит, может
являться простым и эффективным механиз-
мом появления “избыточной информации”
(см. (Tononi, 2008; Tononi et al., 2016; Tononi,
Koch, 2015, а также Palmer, 2020; Popiel et al.,
2020)). Мы убеждены что рассмотрение вол-
новой интерференции, возникающей в ре-
зультате взаимодействия нервной системы со
средой как прямого аналога “эпизода созна-
ния”, полностью соответствует пониманию
того, что “каждый элементарный эпизод
субъективного опыта – это всплеск специфи-
ческой по своему субъективному качеству гло-
бальной активности в когнитивном агенте, не-
важно, порожден ли он внешними или внут-
ренними условиями” (Анохин, 2021, с. 48).

Ранее нами была предложена концепту-
альная схема, способная объединить описа-
ние динамики нервной системы от третьего и
от первого лица (Kanaev, 2022, Fig. 3). Анализ
предлагаемой Анохиным концепции “когни-
тома” позволяет предложить использование
данной схемы в виде фундаментального прин-
ципа субъективной реальности. Несмотря на
то, что конкретные механизмы до сих пор яв-
ляются предметом научной дискуссии, живой
организм принято считать самоподдерживаю-
щейся функциональной системой, действую-
щей вдали от равновесного состояния (Wa-
gensberg, 2000; Wilson, Prescott, 2022). В соот-
ветствии с предложенным П.К. Анохиным
определением, “системой можно назвать толь-
ко комплекс таких избирательно вовлеченных
компонентов, у которых взаимодействие и вза-
имоотношения принимают характер взаимо-
содействия компонентов для получения фо-
кусированного полезного результата” (Ано-
хин, 1978, с. 72). Такая система обладает
собственной динамикой и упорядоченно-
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стью, которую стремится поддерживать мак-
симально долгое время, что и является дей-
ствием выживания. В ходе данного процесса
некоторые взаимодействия со средой нахо-
дятся в согласии с упорядоченностью данной
системы (благоприятны для выживания), не-
которые им противоречат (неблагоприятны
для выживания). В итоге взаимодействия со
средой энергетическая насыщенность систе-
мы может либо повышаться (интеграция),
либо понижаться (дезинтеграция). Мы пред-
полагаем, что двух указанных измерений до-
статочно для описания динамики развития
самоподдерживающейся системы, способ-
ной ко взаимодействию со средой (см. (Le-
Doux, 2022; Pessoa et al., 2022)). С точки зре-
ния субъективной реальности согласован-
ность динамики системы со стимуляцией
может быть описана как чувство удоволь-
ствия, тогда как противоречие предвосхища-
емой ситуации вызывает агрессию; повыше-
ние и понижение энергетической насыщен-
ности системы порождает соответственные
состояния возбуждения и подавленности. На
рис. 2 предлагаемая концептуализация пред-
ставлена графически.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Объединение рассмотренных теорий и до-
стижений нейрофизиологии предполагает
изучение сознания как собственного свой-
ства системы высшей нервной деятельности,
которое не может быть редуцировано к ак-
тивности компонентных систем низшего
порядка. Мы убеждены в том, что именно
такой подход отстаивает К.В. Анохин (2021).
В то же время мы уверены, что в ходе есте-
ственной эволюции познание не могло быть
основанием и предзаданной целью появле-
ния системы высшей нервной деятельности
и функции “опережающего отражения”. Бо-
лее реальной нам представляется концептуа-
лизация “мозг как барокко”, предложенная
Т.В. Черниговской (2021): способность чело-
века к познанию и творчеству является не-
оспоримым эволюционным преимуществом,
которое было достигнуто на долгом пути сто-
хастических изменений структуры организма
и субъективной реальности. Это предопреде-
ляет наличие множества подсистем, боль-
шинство из которых взаимно согласуются, но
могут вступать и в противоречие (Cisek,
2022), формируя причудливые проявления и
давая возможность творческого преображе-

ния действительности. Естественный отбор
происходит по критерию эффективности
данной системы в данных условиях среды, но
отнюдь не по ее разумности: структура мозга
и субъективной реальности каждого человека
является продуктом его собственной жизни,
а также эволюционной истории не только че-
ловеческого вида, но и всей жизни. Поэтому
сознание и самосознание – это не данность,
но достижение (Канаев, Дряева, 2022).

Предложенное нами понимание субъек-
тивной реальности как прямого соответствия
порожденной динамикой нервной системы
интерференции предполагает постепенное
развитие данного качества “специфичности”
в ходе случайных изменений структуры жи-
вых организмов (стохастичность мутаций),
что сделало возможным интеграцию системы
на более высоком уровне. В первую очередь
это сказалось на способности организма к
движению в рамках данной ситуации. В соот-
ветствии с представленной на рис. 2 концеп-
туализацией, субъективная реальность пред-
ставляет в уникальном качественном пере-
живании согласие и противоречие динамики
организма внешней стимуляции, а также тен-
денцию к повышению или понижению об-
щей интегрированности системы (совокуп-
ной энергии). Данные взаимодействия пере-
живаются организмом как соответствующие
состояния удовольствия и агрессии, возбуж-
дения и подавленности. Наличие двух ука-
занных векторов состояний организма обес-
печивает стремление системы к поддержа-
нию внутренней упорядоченности и является
условием собственного движения организма.
В соответствии с данным определением, ор-
ганизмы, способные к поведению в рамках
ситуации “Кто(t0–t1)”, обладают зачатками
субъективной реальности и способны к пере-
живанию качественных состояний. Демон-
стрируемое ими рефлекторное стремление к
поиску благоприятной среды обитания и из-
бегание неблагоприятного окружения оказы-
вается эволюционным предшественником
способности к познанию.

Наличие субъективной реальности каче-
ственно повысило эффективность живых ор-
ганизмов, что стало преимуществом в ходе
естественного отбора и дальнейшей эволю-
ции по пути развития функций контролиру-
ющей системы вплоть до появления способ-
ности к опережающему отражению состоя-
ний окружающей среды, которая является
способностью познания в собственном
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смысле: Кто(t0–t1) – Кто(t1–t2). Взаимное со-
трудничество увеличивает степень независи-
мости от неопределенности среды для каждо-
го вовлеченного организма (Wagensberg,
2000) и открывает возможности социального
отбора. Последовательное усложнение и увели-
чение объемов рабочей памяти в итоге привело
к появлению культурных практик и человече-
ского сознания как способности контролиро-
вать собственное поведение на уровне стремле-
ний (Kanaev, 2022; Канаев, Дряева, 2022).
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The ability of an organism to experience subjective states is an object of research for many disci-
plines of science. This article seeks to consider consciousness on the foundation of advances in neu-
roscience, cognitive science, anthropology, and philosophy. Particular attention is given to the con-
cept of “cognitome” suggested by K.V. Anokhin. We agree with understanding conscious activity as
a particular ability of an organism, which cannot be reduced to a mass of simpler systems. However,
we believe that subjective ability for the cognition or “anticipatory reflection” of the environment
must be considered under the history of natural evolution. We suggest that a particular interference
pattern that emerges from the activity of neural domain systems can be a foundation for a critical
enhancement of a system’s efficiency and cause further evolution of cognitive systems. This theory
is coherent with the most elaborated neuroscientific explanations of consciousness and can explain
the direct match between the neural system’s dynamics and states of subjective reality.

Keywords: brain, consciousness, cognition, evolutionary selection, working memory, interference
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