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ПРЕДИСЛОВИЕ РЕДАКТОРА 
ПЕРЕВОДА

Важнейшей проблемой современной нейрофизиологии является 
изучение кодирования информации в нейронных структурах мозга 
человека и животных. В книге «Разумный мозг» объединены две 
тесно связанные между собой работы, посвященные решению этой 
проблемы.

В. Маунткасл в своем исследовании «Организующий принцип 
функции мозга — элементарный модуль и распределенная система» 
рассматривает принцип колончатой организации коры больших по
лушарий головного мозга. Сравнивая соматосенсорную, зрительную 
и слуховую кору, он убедительно демонстрирует общий принцип их 
организации. Этот принцип состоит в том, что отдельные параметры 
внешнего сигнала представлены в коре отдельными вертикально 
расположенными мини-колонками. Нейроны в составе колонки, се
лективно настроенные на определенный параметр сигнала, образуют 
элементарный модуль обработки информации. Совокупность миии- 
колонок, в каждой из которых представлен определенный параметр 
сигнала, образует макро-колонку, которая соответствует отдельному 
участку внешнего пространства. Таким образом, огромное разнооб
разие свойств внешней среды получает отражение в коре больших 
полушарий так, что для каждого участка внешнего пространства 
осуществляется параллельный анализ свойств представленного там 
сигнала. Колонки обособлены друг от друга функционально благо
даря латеральному торможению. Принцип колончатой организации 
харктеризует и моторную кору, где колонки нейронов управляют 
отдельными мышцами. Особыми свойствами обладают нейроны в 
колонках теменной коры. Наиболее важная особенность этих коло
нок заключается в том, что в каждой из них объединяются нейро
ны, связанные с локализацией тела в пространстве. Можно сказать, 
что для этих нейронов характерна константность при восприятии 
пространственных отношений.

В. Маунткасл специально останавливается на понятии локаль
ных нейронных цепей (ЛИЦ). Дело в том, что дендриты нейронов 
коры больших полушарий могут выступать в качестве не только 
постсинаптических, но и пресинаптических структур. Такие связи 
между депдритами реализуются при помощи дендро дендритных 
синапсов. Другими словами, отдельные участки депдритов разных 
нейронов образуют локальные цепи обработки информации. При 
этом единицей такой цепи является не нейрон в целом, а только 
небольшой участок его дендрита. Таким образом, информационная
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система мозга — это действительно распределенная система. Следу
ет подчеркнуть, что колончатая организация коры реализует детек
торный принцип выделения сигналов. Действительно, разным пара
метрам сигнала при фиксированном положении его в пространстве 
соответствуют разные колонки. При изменении параметров сигнала 
будут возбуждаться разные мини-колонки, отображая изменение 
сигнала. При изменении положения сигнала в пространстве будут 
возбуждаться одноименные мини-колонки в разных макро-колон
ках. Таким образом, на поверхности коры получает отражение как 
пространственное, так и качественное своеобразие внешнего сигна
ла. С этой точки зрения кора является реальным анализатором сиг
налов внешней среды, как об этом писал И. П. Павлов.

Работа Дж. Эделмена «Селекция групп и фазная повторная сиг
нализация; теория высших функций головного мозга», являясь са
мостоятельным исследованием, тесно связана с предложенной 
Маунткаслом концепцией распределенной информационной систе
мы мозга. Основная идея Эделмепа заключается в том, что образо
вание адекватных связей между нейронами рассматривается как 
проблема отбора — проводится аналогия с естественным отбором в 
эволюции живых организмов. Концепция клональной селекции, как 
известно, широко принята в иммунологии. В определенном смысле 
естественный отбор, иммунитет и запечатление являются аналога
ми. Но если для естественного отбора пужны годы и миллионы лет, 
для иммунной реакции часы и дни, то в нервной системе селекция 
совершается за секунды и миллисекунды Важнейшее место в этой 
теории занимает принцип повторного входа сигналов в нейронные 
цепи. Механизмом этого явления считается ритмическая актив
ность мозга. Гипотеза о селекции связей между нейронами позво
ляет автору высказать ряд положений, которые подлежат экспери
ментальной проверке в будущем.

Говоря о книге как едином целом, следует подчеркнуть, что в 
ней реализован принцип междисциплинарной интеграции данных, 
который характеризует новую область знания, получившую назва
ние нейробиологии. Важнейшей особенностью этой науки, является 
стремление построить общую формальную теорию нервной деятель
ности, включающую всю сумму данных, полученных нейрофизиоло
гией, нейроанатомией, нейрофармакологией, нейропсихологией и 
нейроэтологией.

Оригинальные гипотезы, излагаемые самими авторами, извест
ными американскими исследователями, сопоставляются в книге с 
новейшими литературными данными, что представляет особую цен
ность для читателей-ученых, работающих в различных областях 
нейробиологии.

Е. II. Соколов



ВВЕДЕНИЕ

Ф. Шмитт (F. Schmitt)

За последние два десятилетия наука о нервной системе 
(N euroscience, N eurobiology) — изучение центральной 
нервной системы с привлечением многих дисциплин — 
сильно разрослась к ак  по числу заняты х этим исследова
телей, так  и по вопросам, изучаемым на всех уровнях 
сложности — начиная от молекул, клеток мозга и систем 
мозга и кончая поведением. Новые откры тия и развивае
мые концепции оживляют заседания национальных и 
международных нейрофизиологических обществ. Н а осно
ве остроумных экспериментальных разработок в области 
анатомии, физиологии и других аспектов нейробиологии 
создаются сложнейшие представления о ф ункции отдель
ных частей головного мозга. Эти представления ценны и 
значительны  не только сами по себе, но и как  основа для 
важ ны х в научном отношении попыток понять самый 
сложный из всех известных механизмов —• человеческий 
мозг и достичь наивысш ей конечной цели — понимания 
человеческой личности и души.

П редлож ено множество теорий высших функций мозга 
(обучения, памяти, восприятия, самоощ ущ ения, созна
ния) ; но обычно им недостает неоспоримости, твердо ус
тановленных анатомических и физиологических фактов, и 
они лиш ены убедительных биофизических и биохимиче
ских обоснований.

Эти теории базирую тся преимущ ественно на процес
сах, вы являемы х по волнам потенциалов действия, бегу
щим по жестко запаянны м  цепям нейронов типа Гольд- 
ж и I. Такие цепи состоят из нервных клеток, достаточно 
крупны х для введения в них микроэлектрода и обладаю
щ их длинными аксонами, которые образуют соединитель
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ные тракты  между центрами обработки информации в 
областях головного мозга, обозначаемых как  сенсорные, 
моторные, ассоциативные, лобные, височные, теменные и 
затылочные.

Но теории, основанные на отдельных, частных систе
мах, сталкиваю тся с дилеммой систем-компонентов, кото
рая  противостоит всем попыткам биологического обобще
ния. Таким теориям не удается сформулировать и успеш 
но разъяснить существо проблемы, которое состоит в 
распределительном аспекте, вытекающ ем из сложного 
взаимодействия таких ф ункциональных единиц, как  нейро
ны или нейронные цепи в головном мозгу. Ещ е не созда
на подробная, последовательная теория, которая опреде
ляла бы и функционально характеризовала операциональ
ные ассортименты на уровне молекул, отдельных нейро
нов или групп (цепей) нейронов и которая четко описыва
ла бы постулируемый механизм обработки информации.

Д ля дальнейш его укрепления ф ундамента нейробиоло
гии, на котором можно было бы строить теорию высших 
функций головного мозга, в июне 1977 г. в рам ках специ
альной исследовательской программы — N eurosciences 
R esearch P rogram  (N R P) — была организована двухне
дельная Программа интенсивных исследований (In tensive  
S tudy P rogram  — IS P ), четвертая по счету с 1966 г. Осо
бое внимание было уделено «локальным цепям», состоя
щим преимущ ественно, но не исклю чительно из мелких 
нейронов Гольджи II . Этих мелких клеток в головном 
мозгу очень много; у них короткие, иногда кустистые ак
соны, которые не входят в крупны е тракты  белого вещ е
ства за пределами данной области. Н а этой IS P -конферен
ции локальные нейронные цепи рассматривались в таком 
аспекте, в каком их определил Ракич (R akic, 1975). Они 
характеризую тся широким дендро-дендритным синапти
ческим взаимодействием и градуальны м и электротониче- 
скими процессами, подобными тем, какие имеют место в 
сетчатке глаза — участке центральной нервной системы, 
вынесенном на периферию , который служ ит прекрасным 
примером нейронных цепей.

К ак отметили Т. Баллок и Ф. Блум  в своих докладах 
на К онференции в 1977 г., задача этой Программы была 
более общей, чем можно бы думать, исходя из уакого
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значения термина «локальные цепи». Она была посвящ ена 
интегративны м процессам, идущим как  внутри клеток 
(например, внутримембраиной молекулярной дифферен
ци ации ), так  и в локальны х группах нейронов.

В своем основном докладе профессор В. М аунткасл 
рассмотрел колончатую организацию  коры больших полу
ш арий. Он постулировал, что способ, каким  локальные 
корковые колонки (элементы, занимаю щ иеся обработкой 
и распределением) оперируют с сигналами на входе для 
создания своих выходных сигналов, качественно один и 
тот же во всех областях новой коры  и леж ит в основе вы
полнения головным мозгом ф ункций высшего порядка. 
Существо его доклада заклю чалось в том, что, хотя гене
тически более древние части мозга могут играть значи
тельную роль, основой для любых плодотворных теорий 
высших мозговых функций долж ны  быть единственные в 
своем роде структура и свойства коры больш их полу
ш арий.

Н а Конференции возникла мысль, что полезно было 
бы ввести в программу теоретический подход к проблеме 
высших ф ункций головного мозга. Профессор Д ж . Эдел- 
мен неоднократно вы ступал перед коллегами по Исследо
вательской программе с излож ением идей, сущ ественных 
для нейробиологичеекой теории, возникш ей на основе со
временных достиж ений в области иммунологических и 
иммунохимических исследований, — эта тема была слегка 
затронута на К онференции в 1966 г. Но соображ ения о 
применимости селекционистских теорий (в противопо
ложность инструкциониетским) в нейробиологии были 
сформулированы лиш ь в самом общем виде; в то время 
они не были развиты  в подробную, законченную  теорию, 
которую можно было бы подтвердить или опровергнуть 
известными ф актами или решаю щим экспериментом.

Позднее, когда Эделмен активнее зан ялся  основными 
для нейробиологии проблемами, у него стала склады вать
ся со все больш ей точностью теория высших мозговых 
функций. Она начала кристаллизоваться в четкой форме 
к ак  раз в то время, когда заканчивалось планировние 
К онференции 1977 г. Эделмен согласился организовать и 
возглавить однодневную секцию по динамике мембранных 
процессов и клеточному взаимодействию, а такж е про
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честь вступительны й доклад о модуляции клеточной по
верхности и трансмембранной регуляции.

Н а совещ ании председателей секций Конф еренции 
7 ян варя  1977 г. обсуж дался вопрос о том, как  составить 
повестку последнего заседания К онференции, чтобы долж 
ным образом осветить опыт, приобретенный относитель
но свойств и роли в ф ункции мозга локальны х нейронных 
цепей и локальны х интегративны х процессов. По наибо
лее заманчивому и довольно смелому плану, который и 
был в конце концов принят, это последнее заседание по
свящ алось полному излож ению  Эделменом его теории. 
П рочтя предварительны й вариант рукописи Эделмена и 
подробно обсудив ее с ним, М аунткасл согласился пред
седательствовать на заседании и представить аудитории 
доклад Эделмена с некоторыми сущ ественными зам ечани
ями, взятыми из собственного основного доклада.

П ож алуй, здесь уместно показать тесную связь между 
той и другой точкой зрения, сближение теории с фактами, 
установленны ми в эксперименте, излож ив очень кратко 
сущность того, что сделано М аунткаслом и Эделменом. 
В этой книге доклад Эделмена в основном дан в том его 
виде, в каком он был представлен 1 ию ля 1977 г., причем 
экземпляры  его были накануне розданы всем участникам . 
С татья М аунткасла основана на его докладе, но пополнена 
представлениями, которые носят общий характер и кото
рые можно вывести из наиболее сущ ественных фактов.

М аунткасл полагает, что высшие ф ункции зависят от 
совокупной деятельности очень больших популяций ней
ронов в переднем мозгу, организованны х в слож ные взаи
модействующие системы. Сосредоточиваясь на тех свойст
вах коры больших полуш арий, которые имеют основное 
значение для представлений о высших ф ункциях мозга, 
М аунткасл указы вает на ф антастически большую популя
цию нейронов в новой коре переднего мозга, которые ор
ганизованы  в многократно повторяю щ иеся локальны е ней
ронные цепи, образующ ие колонки,  которые в свою оче
редь состоят из тесно связанны х подгрупп, или м и н и 
колонок. К олонки, куда могут входить сотни и тысячи 
нейронов, состоят как из нейтронов Гольдж и I, образую 
щ их обычные синаптические сети, так и из локальны х це
п е й — нейронов Гольджи II, описанных Ракичем  (R akic,
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1975), возможное значение которых послуж ило темой 
одной из работ (Schm itt, Dev, S m ith , 1976) и больш инст
ва выступлений на К онференции 1977 г.

В разны х отделах коры форма колонок различна в за
висимости от числа и характера упаковки составляющ их 
их мини-колонок. Именно колонки описываю тся к ак  ос
новные локальны е элементы. Про новую кору сказано, 
что вся она гораздо однороднее, чем думали раньш е; стре
мительное увеличение ее в процессе ф илогенеза произо
шло путем ум нож ения колонок, одинаковых в своей осно
ве, а не путем развития новых типов нейронов или раз
ных способов внутренней организации. Связи внутри ко
лонок и меж ду ними организованы  очень точно, но они 
составляю т распределенные  системы, которые _ служ ат 
распределительным  ф ункциям . В нутренняя структура 
коры везде одинакова и состоит из повторяю щ ихся эле
ментов.

Н овая кора, с афферентны ми входами внутрикорко- 
вых колонок, имеет выходы почти ко всем главным обра
зованиям  ЦНС, причем значительную  их часть составля
ют массивные возвратны е системы с многими входными и 
выходными точками.

Неискуш енного читателя могут удивить два момента 
в статье М аунткасла: во-первых, подсчеты П ауэлла и 
сотр. (Rockel, H iorns, Pow ell, 1974) говорят о видимой 
точности, с какой могут быть определены размеры  и чис
ло нейронов, содерж ащ ихся в тонком кортикальном ци
линдре (около 110 нейронов у всех исследованных мле
копитаю щ их, за исклю чением 260 в стриарной коре при
м атов); во-вторых, 600 млн. мини-колонок Коры человека 
состоят приблизительно из 50 млрд. нервных клеток. 
Всего лиш ь около десяти лет прош ло с тех пор, как почти 
во всех учебниках было написано, что общее число ней
ронов во всем головном мозгу составляет 10 млрд.

Об этом огромном числе М аунткасл говорит в своей 
статье не мимоходом; оно играет важную  роль и в рас
суж дениях Эделмена, который указы вает па тот ф акт, что 
число нейронных групп — величина того же порядка, что 
и число возможных вариантов макромолекул гамма-глобу
лина, участвующ их в явлениях иммунитета. Это согласу
ется с его представлением, по которому субстраты  высшей
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функции мозга, как  и иммунологические процессы, взаи
модействуют по принципу отбора (селекции).

Помимо поразительного множ ества нейронов, участ
вующих в деятельности мозга, и  повторного характера их 
организации в виде локальпы х групп (колонок и состав
ляющих их мини-колопок) М аунткасл особенно подчер
кивает еще один факт, которы й играет важ ную  роль такж е 
и в концепции Эделмена, а именно что каж дая  из основ
ны х элементарны х подгрупп, составляю щ их новую кору, 
соединяется системой связей с такими же подгруппами 
колонок в других участках  головного мозга, образуя рас
пределенные системы и системы повторного входа (reen t
ra n t) . Это хорошо согласуется с гипотезой Эделмена, по 
которой ф азная  цикличность внутренней активации, гене
рируемой при такой организации, может облегчить посто
янное обновление воспринимаемого образа собственного 
«я».

Самой удивительной чертой теории Эделмена являет
ся ее ж есткий и последовательный селекционизм; посту
пающие сенсорные сш н ал ы  не играю т роли в образовании 
основных анатомических связей, составляю щ их первич
ный ассортимент (набор). Селекциопные операциональ
ные элементы представляю т собой группы (каж дая  из них 
состоит из сотен или тысяч нейронов), которые составля
ют локальны е единицы («первичпый ассортимент») и в 
больших количествах входят в состав коры. Колонки и 
мини-колонки М аунткасла прекрасно подходят под это 
определение. Л окальны е группы нейронов образую т пер
вичный ассортимент, аналогичны й, но не гомологичный 
нуклеотидным кодонам генетического кода. В нутренние 
и внешние нейронные сети в единичных группах и между 
ними определены генетически и онтогенетически. Набор 
(ассортимент) нейронных групп — колонок, или моду
лей — делает возможным вы рож денное соответствие 
групп ассортимента сенсорным сигналам; это значит, что 
ассортимент способен распознавать данные входные сиг
налы  несколькими способами. П онятие вырожденности 
отлично от понятия избыточности, которое характеризует 
идентичные структуры.

«Опознание» единичных групп осущ ествляется элект
рическим, ультраструктурны м  путем и/или по связям  и
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отличается точностью. М нож ественная сигнализация 
группам  первичного ассортимента ведет к ассоциативному 
распознаванию  и образованию  вторичного ассортимента 
нейронны х групп с больш ей вероятностью ответа, чем 
группы  клеток первичного ассортимента.

В  результате опыта и образования вторичных ассорти
ментов формирую тся структуры , которые различаю т соб
ственные входные сигналы  и внеш ние.

Согласно развиваемой гипотезе, сознание может возни
кать  на основе повторновходной сигнализации, при кото
рой возникаю т ассоциации м еж ду текущ ей сенсорной 
входной активностью  и залож енны м и в пам ять комбина
циям и (p a tte rn ) нейронных групп. В деталях определены 
те этапы, по которым повторновходные сигналы  обраба
ты ваю тся относительно реакций в первичных и вторичных 
ассортиментах.

В аж но подчеркнуть, что концепция повторного входа 
является  критической. Ввиду вы рожденной природы пос
тулируемого селекционного процесса отсутствие повтор
ного входа привело бы к отсутствию непрерывности в 
системе и к невозмож ности образования координирован
ны х абстрактны х отображ ений внеш них сигналов. Иными 
словами, повторный вход гарантирует непрерывность в 
распределенной селективной системе. Сознание может 
быть своего рода ассоциативным обновлением пам яти по
вторным входом, которое непреры вно подтверж дает или 
изм еняет теорию личности параллельны м и сенсорными 
или моторными входами и выходами.

До какой степени работы М аунткасла и Эделмена до
полняю т друг друга, было ясно и тогда, когда они были 
доложены, но это стало особенно очевидно из полного 
текста их рукописи. Эти статьи, разум еется, войдут в 
большой том «The N eurosciences. F ou rth  S tudy  Program » 
(«Н ейробиология, Ч етвертая  исследовательская програм
м а»), в котором будут собраны труды К онференции 
1977 г. Но для того, чтобы подчеркнуть то общее, что 
есть в этих работах, и то, к а к  содерж ащ иеся в них све
дения дополняют друг друга, а такж е сделать эти труды 
более доступными ш ирокому и разнообразному кругу 
читателей, мы сочли нуж ны м  опубликовать их в единой 
книге, которая и предлагается вниманию  читателя.
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ОРГАНИЗУЮЩИЙ ПРИНЦИП ФУНКЦИИ МОЗГА -  
ЭЛЕМЕНТАРНЫЙ МОДУЛЬ 

И РАСПРЕДЕЛЕННАЯ СИСТЕМА

В. Маунткасл (V . M aantcastle)

Введение

Вряд ли можно сомневаться в господствующем влия
нии дарвиновской революции середины девятнадцатого 
века на представления о структуре и функции нервной 
системы. Идеи Спенсера, Д ж ексона и Ш еррингтона, а так 
ж е всех тех, кто приш ел вслед за ними, коренились в 
эволюционной теории, со1 ласно которой мозг развивается 
в филогенезе путем последовательного прибавления пе
редних отделов. По этой теории, каж дое новое добавление 
или увеличение сопровож далось выработкой все более 
сложного поведения и в то же время создавало необходи
мость в регуляции деятельности более каудальны х и при
митивных отделов и, по-видимому, более примитивного 
поведения, которым они управляю т. К ак полагаю т, распад 
этой иерархии вы является при заболеваниях или повреж 
дениях головного мозга у человека и при повреж дениях 
или перегрузке нервной оси у эксперим ентальны х ж ивот
ных. Трудно преувеличить значение этих идей; почти 
столетие они владели теорией и практикой исследований 
мозга, и основанные на них опыты принесли нам  значи
тельную  часть современных сведений о нервной системе. 
Они сохраняли свое значение и влияние вплоть до п яти
десяты х годов и все еще служ ат основой для дальнейш его 
развития многих областей нейробиологии.

Д остиж ения последних десятилетий требуют новых 
ф ормулировок, которые вклю чали бы иерархический прин
цип организации мозга и в то же время выходили бы за 
его пределы. Среди них вы деляется представление о том, 
что головной мозг является  комплексом ш ироко взаимо
связанны х систем и что динамическое взаимодействие 
нервной активности в пределах систем и м еж ду ними со
ставляет самую сущ ность ф ункции мозга. Сложные сово
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купности, какие представляет собой высокоразвитый мозг 
и его межсистемные и внутрисистемные макро- и микро
связи, образовались в филогенезе, как  полагают, на осно
ве эволюционных принципов. Они детерминированы гене
тически, по на уровне ультраструктуры  и молекулярных 
процессов могут быть до известной степени модифициро
ваны постпатальпым опытом. Эти совокупности так  ш и
роко, дивергентно и конвергентно (но специфически) вза
имосвязаны и активность в образуемых ими системах так 
повсеместна и непрерывна, что (и в особенности это отно
сится к большим полуш ариям  головного мозга) иерархи
ческий принцип, вы раж аем ы й такими антонимами, как 
высший — низш ий или новый — старый, отчасти теряет 
свою эвристическую ценность.

Н иж е я излагаю  ряд идей, которые в сумме составля
ют организую щ ий принцип, или парадигму, функции 
мозга. Он построен на сведениях, полученных в опытах, 
основанных на эволюционной теории и ее иерархическом 
принципе; он такж е вклю чает в себя понятие о мозге как 
о динамической машине, обрабатываю щ ей информацию. 
Обычно принято считать, что более тонкие и сложные 
аспекты поведения порож даю тся и контролирую тся «выс
шими» уровнями нервной оси — в особенности это отно
сится к восприятию , пам яти, мышлению, счету, формули
рованию планов текущ его и будущего действия и к са
мому сознанию. Я считаю, что они, т. е. внутренние пе
реживаемы е и иногда доступные внеш нему наблюдению 
поведенческие процессы, создаю тся совокупной актив
ностью больших популяций нейронов переднего мозга, 
организованных в сложные взаимодействующ ие системы. 
При этом не предполагается сущ ествование каких-либо 
внешних влияний, несовместимых с известными в настоя
щее время законами термодинамики.

Таким образом, этот принцип полностью созвучен 
принципу психонервного тож дества и полностью противо
полож ен принципу декартовского дуализма как  в его 
первоначальной, так и в более поздних формулировках.

Общая идея состоит в следующем. К рупны е структуры 
в головном мозгу, известные как  ядра (или области) новой 
коры, лимбическая доля, дорсальный таламус и т. п., 
сами состоят из повторяющ ихся локальны х нервны х це
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пей, модулей, которые варьируют от одной крупной струк
туры к другой по числу клеток, внутренним связям  и спо
собу обработки, но которые в пределах данной структуры 
в основном сходны (Szentagolhai, Arbib, 1974; Szenta- 
gothai, 1975). К аж ды й модуль представляет собой локаль
ную нервную цепь, которая обрабатывает информацию, 
передает ее со своего входа на выход и при этом подверга
ет ее трансформации, определяемой общими свойствами 
структуры и ее внешними связями. Модули объединяют
ся в структуры — например, в ядра или в области коры — 
общей или доминирующей связью, потребностью в нало
жении функции па определенное топографическое пред
ставительство или каким-нибудь иным фактором. Группа 
модулей, составляющ ая структуру, сама может быть раз
бита на подгруппы разными связями с обособленными 
таким же образом подгруппами в других крупных струк
турах. Тесно и многократно взаимосвязанные подгруппы 
модулей в разпых и часто далеко отстоящих друг от друга 
структурах образуют, таким образом, точно связанны е, но 
распределенные системы. Сохранение соседних отношений 
между взаимосвязанными подгруппами топографически 
организованных структур создает «гнездные» распреде
ленные системы. Такая распределенная система предназ
начена для обслуживания распределенной функции.  Один 
модуль структуры может быть членом нескольких (но не 
многих) таких систем. Только в пограничном случае все 
модули совокупности могут иметь одинаковые связи.

Я намерен рассмотреть эти идеи, в особенности по от
ношению к новой коре, а такж е общее представление, что 
функция обработки, осущ ествляемая модулями повой ко
ры, качественно сходна во всех ее областях. Короче гово
ря, нет ничего специфически моторного в моторной коре 
или сенсорного в сенсорной. Поэтому выяснение способа 
функционирования локальной модульной цепи в любой 
части новой коры будет иметь большое общее значение. 
Эта мысль не имеет отношения к концепции эквипотен
циальности Леш ли (Lashley, 1949).

Я начну с краткой сводки того, что известно о филоге
нетическом и онтогенетическом развитии неокортекса и 
его цитоархитсктонике, — с фактов, которые, я  полагаю, 
согласуются с моей общей гипотезой,
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Филогенез неокортекса

Лавинообразное увеличение неокортекса является важ 
ной чертой эволюции млекопитающих; степень этого уве
личения отличает приматов от остальных млекопитающих, 
а человека — от остальных приматов. В аж ная задача 
сравнительной неврологии состоит в построении схемы 
эволюционного развития головного мозга человека путем 
измерения внутричерепных слепков ископаемых, а такж е 
головного мозга современных приматов и их предполагае
мых насекомоядных предков (Jerison, 1973). И змерения 
головного мозга у современных приматов представляют 
ценность для такой реконструкции главным образом пото
му, что дают основание для ретроспективных выводов, ибо 
отличительная черта эволюции приматов — ее параллель
ный и дивергентный характер (W ashburn, H arding, 1970; 
Hodos, 1970). Так, ныне живущие приматы, легкодоступ
ные неврологическому исследованию, в основном обезья
ны Старого и Нового Света — дивергировали от линии, ве
дущей к человеку (и друг от друга), более 30 млн. лет на
зад. Однако подробные измерения всего мозга и относи
тельных размеров разных его частей у пасекомоядных 
Prosim iae и Sim iae позволяют расположить виды в после
довательный ряд по показателю развития мозга, а сте
пень развития мозга дает наилучш ую из всех имеющихся 
корреляцию с эволюционным уровнем функции. Кроме 
того, тщательные измерения, проделанные Стивеном и его 
сотрудниками (Stephan. 1967, 1969, 1972; S tephan, Andy, 
1964, 1969; Stephan, B auchot, Andy, 1970) у более ш ести
десяти видов, показали, что из всех отделов головного 
мозга лучше всего коррелирует с эволюцией функции аб
солютное и относительное развитие новой коры.

П редполагается, что современные примитивные насе
комоядные очень мало изменились по сравпению со сво
ими предками, от которых произошла такж е линия чело
века. Стивен использовал этот факт для создания показа
теля эволюционного развития мозга в виде отнош ения на
блюдаемого объема мозга к тому его объему, какой пред
полагается у насекомоядного с таким же весом тела. По
казатель развития новой коры составляет для человека 
156, для шимпанзе 60, для церкопитека 40. Ипогда при
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использовании такого аллометрического метода встреча
ются некоторые необычные отношения; так, высокий 
эволюционный ранг миопитека объясняется, надо пола
гать, вторичным уменьшением размеров тела, а низкое 
положение гориллы, может быть, связано с гигантизмом. 
Эти отклонения исчезают, если относить объем новой коры 
к площади затылочного отверстия (R adinsky, 1967) или к 
объему продолговатого мозга (Sacher, 1970). Степень раз
вития новой коры у человека особенно подчеркивается 
показателями развития для разных отделов мозга: новая 
кора — 156, полосатое тело — 17, гиппокамп — 4, мозже
чок — 5, дорсальный таламус — 5, базальные обонятель
ные структуры и обонятельная луковица — 1 или меньше.

Не все части новой коры развиваю тся у приматов рав
номерно. Так, стриарная область сильно развилась у  Prosi- 
m iae и гораздо меньше — у  Sim iae и особенно у человека, 
у которого по отношению ко всей новой коре она умень
шена. Стриарная область слабо выражена у насекомояд
ных, и поэтому Стивен (S tephan, 1969) взял резвого лему
ра за основу, по отношению к которой измеряется разви
тие этой области, так как эта полуобезьяна обладает 
наименьшей отчетливо выраженной стриарной областью. 
П ри использовании такой основы для сравнения показа
тель развития стриарной коры у человека составляет мень
ше одной четверти показателя для всей новой коры. Если 
таково относительное развитие и для других сенсорных 
областей коры, то можно заклю чить, что показатель раз
вития для эуламинарной гомотипической коры даж е выше 
156 — цифры, полученной для новой коры человека в 
целом.

Увеличение новой коры у приматов происходило путем 
большого расш ирения ее поверхности без особых измене
ний вертикальной организации. Так, Пауэлл с сотрудни
ками показал, что число нейронов по вертикали, идущей 
через толщу коры, т. е. в цилиндре диаметром 30 мкм, по
разительно постоянно составляет около 110 (Rockel, Hi- 
orns, Powell, 1974). Цифры при подсчете фактически ока
зались одинаковыми для пяти исследованных областей у 
пяти видов животных: моторной, соматосенсорной, лобной, 
теменной и височной гомотипических корковых областей 
у мыши, кошки, крысы, макака и человека. В стриарной
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коре большинства приматов эта цифра возрастает несколь
ко более чем вдвое, что не находит себе готового объяс
нения.

Хотя за одним отмеченным исключением число клеток 
в одном небольшом цилиндре новой коры неизменно, плот
ность их упаковки различна. Толщина коры, высота этого 
маленького цилиндра, варьирует у  разных млекопитаю
щих приблизительно в три раза, и в одном и том же мозгу 
толщина несколько различается в разных областях. Весь
ма вероятно, что эти различия объясняю тся вариациями 
в развитии дендритного дерева и синаптического нейропи- 
ля (Вок, 1959). По данным электронной микроскопии, 
отношение двух главных классов нейронов — пирамидных 
и звездчатых клеток — составляет приблизительно 2 к 1 в 
таких разных цитоархитектонических и функциональных 
областях, как моторная, соматосенсорная и зрительная 
области у м акака (Sloper, 1973; Tombol, 1974) и у кры
сы и кошки (G atter, W infield, Powell, 1977). Описан ряд 
подтипов в этих двух основных классах клеток, но появ
ление новых подтипов не коррелирует с общим направ
лением эволюции новой коры, и мало вероятно, что на ка
кой-либо стадии эволюции млекопитающих появлялись 
совершенно новые типы клеток, присущие только одному 
какому-либо мозгу, в отличие от других типов, предпо
ложительно более примитивных или более простых.

Онтогенез новой коры

Онтогенез новой коры приматов прослежен работами 
ряда исследователей, применявш их радиоактивные метки 
для делящ ихся клеток (обзор литературы  см. Sidm an, 
1970), а в интересующем нас аспекте — в особенности ра
ботами Ракича на обезьянах (Rakic, 1971, 1972, 1974, 
1975, 1978; Sidm an, Rakic, 1973). Все клетки, предназна
ченные для новой коры макака, возникают из вентрику
лярной и субвентрикулярной зон нервной трубки в тече
ние двухмесячного периода между 45-м и 102-м днем при 
165-дневном внутриутробном периоде. Клетки, предназна
ченные для все более поверхностных слоев, возникают в 
правильной временной последовательности: новая кора 
строится «изнутри кнаружи». Клетки, которые появляются
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рано, главным образом из вентрикулярной зоны, могут 
передвигаться по своим коротким миграционным траекто
риям длиной 200—300 мкм посредством вы тягивания от
ростка и перемещ ения ядра. К леткам , возникш им позднее, 
приходится мигрировать на расстояния до 10 мм; к своему 
окончательному местоположению они движ утся вдоль по
верхностей радиально ориентированных глиальны х кле
ток, которые тян утся через всю стенку нервной трубки. 
В результате клетки коры располагаю тся радиально ори
ентированными тяж ам и, или колонками, пересекаю щ ими 
кору, и по сущ ествующ ему предположению клетки каж дой 
такой колонки представляю т собой единый клон (M eller, 
T etzlaff, 1975). Ракич (R akic, 1971, 1972), а такж е Ш ме- 
хель и Раки ч  (Schm echel, R akic, 1973) подробно изучили 
особые глиальные клетки. У  обезьяны их можно иденти
фицировать на 70-й день внутриутробного развития после 
начала миграции нейронов. Ч исло их начинает сниж аться 
к 120-му дню — через 2 недели после заверш ения мигра
ции; затем обнаруж иваю тся их переходные формы.

На осповании результатов этих исследований, развития 
новой коры и изучения ряда препаратов мозга, взяты х у 
плодов (Pow ell, M auntcastle , 1977), можно сказать, что 
цитоархитектонические различия, характерны е для новой 
коры новорож денных и взрослых приматов, еще не сущ е
ствуют к  тому времени развития плода, когда все клетки 
коры достигли своего окончательного полож ения. Четкие 
архитектонические черты можно обнаруж ить к  стадии 
Е-108 — через неделю после генерации последних клеток 
коры, когда волокна из латерального коленчатого тела 
только достигли коры (R akic, 1977). В это врем я поле 17 
становится почти таким  же отчетливым и резко очерчен
ным, как  у взрослого. Его границы  идут вдоль краев 
ш порной борозды, глубина которой сильно возрастает за 
предш ествую щ ие 10 дней. В других частях новой коры 
обезьяны на этой стадии (Е-108) наблю дается хотя и ме
нее вы раж енная, но сущ ественная архитектоническая диф
ференциация. Один из таких примеров можно видеть м еж 
ду полями 3 и 4 в стенках появляю щ ейся центральной 
борозды. П редставляется, таким  образом, что внутренняя 
морфологическая дифференцировка новой коры начинает
ся  сразу же после той стадии, на которой клетки коры
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достигают своего окончательного полож ения. И сследова
ние плодов подтвердило данные Р аки ча о том, что на этой 
стадии развития клетки коры располож ены  отчетливыми 
колонками.

Существует ли причинная связь 
между цитоархитектоническими и функциональными 

различиями разных областей коры?

Д аж е краткий просмотр серийных срезов свидетельст
вует о различиях во внутреннем  строении разных частей 
коры больших полуш арий, особенно новой коры. Развитие 
учения о цитоархитектонике началось с М ейнерта и свя
зано с именами К эмпбелла, Бродм ана, Э. Смита, Экономо 
и Фогтов. Их усилия и труды многих, кто следовал за 
ними, привели к детальному подразделению и соответст
венно созданию карт коры больш их полуш арий у многих 
млекопитаю щ их, в том числе у человека, на основании 
различий в числе и плотности упаковки клеток разных 
типов и величины  в гомологичных слоях разны х частей 
коры. В некоторых случаях  применялись другие крите
рии, например степень и врем енная последовательность 
миелинизации внутренних и наруж ны х нервных волокон. 
По мнению авторов, искуш енны х в деле подразделения 
коры больших полуш арий и доведш их его до предела, це
лесообразно делить кору даж е на очень мелкие части. 
Н екоторые специалисты  по цитоархитектонике и невроло
гии того времени заняли  позицию, с которой эти морфо
логически идентифицированны е участки надо рассматри
вать как квазинезависимы е «органы» мозга, каж ды й из 
которых ф ункционирует независимо от соседних отделов; 
в течение пол-столетия т а к ая  точка зрения серьезно не 
оспаривалась. Первые годы цитоархитектонических иссле
дований сменились периодом ж арких споров; реакция 
против дробного деления была так  сильна, что некоторые 
учены е считали все различия между областями коры, кро
ме самых очевидных, субъективны ми впечатлениями 
(Lashley, C lark, 1946; Bonin, Bailey, 1947).

Теперь эти старые споры, по-видимому, улаж ены . Все 
согласились на том, что различия между основными об
ластями новой коры действительно существуют и что они
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могут быть описаны объективно. Они представляю т собой 
постоянное свойство новой коры любого вида животных, 
и меж ду выделенными таким  образом областями можно 
установить гомологию в большом ряду млекопитающих. 
Не вызывает такж е сомнений тот факт, что разные по 
цитоархитектонике области коры служ ат разным ф ункци
ям, причем термин «функция» используется в обычном, 
принятом значении (например, управление движением 
или обработка сенсорных входных сигналов). Во всяком 
случае, такое заклю чение следует сделать на основании 
почти столетнего изучения эффектов электрической стиму
ляции новой коры и изменений поведения, которые вызы
ваю тся повреж дениями, ограниченными тем или иным 
крупным цитоархитектоническим полем. Это заклю чение 
значительно укрепили последние цитоархитектонические 
работы, особенно те, в которых использованы новые мето
ды вы явления связей (большой вклад внесли здесь Н аута, 
П ауэлл, Джоне, К айперс, Экерт и другие). Теперь можно 
сделать вывод, что каж дая область новой коры, обладаю
щ ая собственной цитоархитектоникой и собственной 
«функцией», обладает такж е отличным от других набором 
внеш них связей, т. е. своей собственной организацией та
ламических, кортико-кортикальны х, меж полуш арных и 
длинных нисходящ их связей. Таким образом, важ ный 
вопрос относительно новой коры состоит в следующем: 
в какой мере причинно связаны между собой три перемен
ные  — цитоархитектоника, внеш ние связи  и «функция»?  
О четвертой переменной, а именно о различиях во внут
ренних микро-связях разных областей, мало что известно.

Открытие спонтанной электрической активности в ко
ре больших полуш арий поставило вопрос о том, различа
ются ли области коры, определяемые цитоархитектониче
ски, такж е и по характеру электрической активности, от
водимой от поверхности коры или от соответствующего 
участка черепа. Обнаружено было, что электроэнцефало
граммы очень крупны х областей — лобной, теменной и 
затылочной долей — действительно совершенно различны, 
но не было найдено характерны х различий между запися
ми, полученными на участках, леж ащ их внутри этих более 
крупны х областей, — участках, которые четко и иногда 
поразительно различаю тся по своей структурной органи



24 В. Маунткасл

зации. Во всяком случае, до сих пор исследование спон
танной медленной активности новой коры мало что рас
крыло в ее внутренней ф ункциональной организации.

В ряде работ Розе и Вулси впервые успеш но осущест
вили сочетание описательной цитоархитектоники с экс
периментальным анализом. Н апример, они установили, 
что те области лимбической коры кош ки и кролика, на 
которые проецируются три передние ядра дорсального та
ламуса, четко различаю тся по цитоархитектоническим 
критериям  и что каж дая  определенная таким образом об
ласть получает все волокна только от одного ядра при 
наличии узкой переходной зоны меж ду областями (Rose, 
W oolsey, 1948а). Такое же совпадение было установлено 
м еж ду орбитофронгальной корой кош ки, определенной по 
ее внутренней структуре, и корковой проекционной зопой 
медиодорсального ядра талам уса (Rose, W oolsey, 1948b). 
Эти ж е авторы в своем исследовании слуховой коры кош 
ки добавили третий, независимы й от предыдущ их, крите
рий определения размеров коркового поля (Rose, 1949; 
Rose, W oolsey, 1949). Здесь все три критерия — цитоархи
тектоника, корковая зона проекции медиального коленча
того ядра дорсального талам уса и область коры, активи
руем ая электрической стимуляцией спиральной костной 
пластинки улитки, — дали практически совпадающ ие гра
ницы слуховой коры. Это привело к общему заключению, 
что ту  или иную зоны коры можно определять и по ее 
внутренней структуре, и как проекционную зону специ
фического таламического ядра. Такое обобщение впослед
ствии подтвердилось в большом числе работ на многих 
видах, в том числе на приматах (Jones, B urton, 1976; 
Jones, W ise, 1977). Результаты  недавних электрофизиоло- 
гических исследований с анализом активности отдельных 
нейронов значительно подкрепили это представление, так 
как было показано, что можно установить корреляцию  и 
статических, и динамических ф ункциональных свойств 
корковых нейронов с цитоархитектоннческой областью, в 
в которой они расположены. Это было установлено у 
обезьян в состоянии неглубокого наркоза, у пепаркотизи- 
рованных, но обездвиж енных, и у бодрствующих живот
ных в условиях свободного поведения — в соматосенсор
ной (Pow ell, M ountcastle, 1969; M onntcastle, Powell,
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1959а, b; Carli, LaM otte, M ountcastle, 1971а, b; M ount- 
castle et al., 1969), зрительной (H ubei, W iesel, 1968, 1970, 
1974a, b; Poggio et al., 1975; Poggio, Doty, Talbot, 1977; 
Poggio, F ischer, 1977), моторной (E varts, 1964, 1974) и ас
социативной областях (D uffy, B irchfiel, 1972; Lynch et al., 
1973a, b; S akata  et al., 1973; H yvarinen, P oranen , 1974; 
M ountcastle et al., 1975; Lynch e t al., 1977).

Резю мируя, я  прихож у к заклю чению , что цитоархи- 
тектонические различия меж ду областями новой коры от
ражаю т различия в распре-делении их внеш них связей. 
Это распределение далеко не случайно. Оно детально и 
строго специфично для каж дой области; собственно гово
ря, оно характеризует каж дую  область. Традиционные или 
обычные «функции» разных областей тоже отраж аю т эти 
различия во внеш них связях; но они не несут никакой 
информации о различиях во внутренней  структуре или 
ф ункции. Это приводит к  мысли, что новая кора ф ункци
онально везде гораздо однороднее, чем предполагали 
раньш е, и что ее стремительное увеличение у  млекопита
ющих и в особенности у приматов совершалось путем ум
нож ения основного нейронного модуля, а не появления 
совсем новых типов нейронов или качественно отличных 
форм внутренней организации. Поэтому цитоархитектони- 
ческие различия, возможно, отражаю т отбор (селекцию) 
или объединение в группы модулей в определенных облас
тях  определенными группами входных и выходных свя
зей. В первичных моторной и сенсорных областях коры 
этот отбор производится одной сильно доминирующей 
связью, и цитоархитектоническая идентиф икация гетеро- 
типических областей ясна и очень отчетлива. Области го- 
мотипической эуламинарной коры (95%  новой коры че
ловека) характеризую тся более равномерно распределен
ными группами внеш них связей, и здесь цитоархитекто- 
нические различия, хотя и отчетливы, но менее резки. 
Таким образом, главная задача, которую нуж но разре
шить, чтобы понять функцию новой коры и, следователь
но, большого мозга, состоит в раскрытии внутренней 
структурной и ф ункциональной организации неокорти- 
кального модуля.

Этот модуль, как  я  полагаю, и получил пазвание кор
тикальной колонки.
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Колончатая организация коры больших полушарий

Если я не ошибаюсь, слово «колонка» впервые употре
бил Экономо для описания вертикально расположенных 
рядов нейронов, проходящ их через все слои корковых кле
ток. Н асколько я  знаю, Экономо ничего не говорил о 
функциональной организации коры, а Лоренте де Но пер
вый вы сказал мысль о вертикальной модели работы ко
ры, — мысль, к которой его привели собственные исследо
вания внутрикорковых связей по методу Гольджи. П ред
ставление о колончатой организации коры возникло как  
функциональное понятие на основе открытия, сделанного 
в физиологических экспериментах и состоящего в том, что 
основной единицей активности в новой коре служ ит вер
тикально располож енная группа клеток с множеством 
связей меж ду этими клеткам и по вертикальной оси и ма
лым их числом в горизонтальном направлении. П редпола
гается, что эта единица действует в операциях обработ
ки и распределения. Я вновь подчеркиваю (преж ние мои 
вы сказы вания см. M ountcastle, 1957, а такж е Powell, Мо- 
untcastle , 1959), что тем не менее эта теория не рассмат
ривает кору как  собрание изолированных единиц, сце
ментированных в мозаику, к ак  считают некоторые авторы 
(Towe, 1975; C reutzfeldt, 1976). В последующих разделах 
я привожу физиологические доказательства в пользу этой 
гипотезы, а затем привлекаю  внимание к некоторым из 
многих важ ны х новых открытий относительно внутренней 
структуры  и связей новой коры, которые служ ат веским 
подтверж дением гипотезы о колонках. Однако сначала я 
перечислю ряд важ ны х общих принципов, которые будут 
проиллю стрированы в дальнейш ем.

1. К ортикальная колонка представляет собой обраба
тываю щ ее устройство с входом и выходом. Число других 
участков, передаю щ их сигналы  в традиционно определяе
мую область коры и получаю щ их их от нее, может варьи
ровать приблизительно от 10 до 30. Выборка, образуемая 
любой данной подгруппой модулей из этой области, как 
правило, гораздо меньш е и варьирует от подгруппы к 
подгруппе перекры ваясь.

2. Располож ение в виде колонок делает возможным
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картирование одновременно нескольких переменных на 
двумерной матрице.

3. М ежду упорядоченными группами колонок в раз
ных областях коры и меж ду группами корковых колонок 
и модулями подкорковых структур имею тся специфиче
ские связи. Таким образом, при прохождении через та
кие области и между ними могут сохраняться топологи
ческие отнош ения с топографическим (географическим) 
картированием или без него.

4. П араметры, по которым идентифицируются колон
ки и упорядоченные группы колонок, могут варьировать 
внутри данной традиционно определяемой области коры 
и резко различаться в разных областях.

5. Колончатая ф ункциональная модель допускает 
частично сдвинутое перекрывание относительно топогра
фического представительства, совместимое с динамической 
изоляцией активных элементов колонки посредством оп
ределенной формы латерального торможения вокруг ко
лонки.

6. Внутренние пути колонки, дивергирующие к раз
ным выходам, делают возможной селективную обработку 
(«извлечение свойств») определенных параметров вход
ного сигнала для определенного назначения на выходе.

Данные исследования соматосенсорной коры

Исследование первой соматосенсорной области у нар
котизированных кош ек принесло доказательства того, что 
основной функциональной единицей новой коры является 
вертикально ориентированная колонка (или цилиндр, или 
пластинка), идущ ая через все клеточные слои. Т акая  
колонка способна выполнять функции вход — выход зна
чительной сложности независимо от горизонтального 
распространения активности в сером веществе (M ount- 
castle, 1957). Эта гипотеза подтвердилась и расширилась 
в исследованиях гомологичной области коры наркотизи
рованных обезьян (Powell, M ountcastle, 1959). П арамет
рами для идентификации колонок в соматосенсорной коре 
служ ат статические свойства нейронов: расположение их 
рецептивных полей в двух измерениях поверхности тела; 
характер стимулов, способных вызвать их возбуждение,
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назы ваем ы й свойством «модальности»; скорость адаптации 
к постоянному стимулу — свойство, которое определяется 
на уровне сенсорного рецептора и таким  образом является 
компонентом модальности. Эти переменные устанавлива
ются конгруэнтно раздельны м проецированием активнос
ти в кору большого мозга по небольш им группам  сенсор
ных волокон первого порядка, имеющим общие или тесно 
перекры ваю щ иеся рецептивны е поля и общую способность 
к сенсорному преобразованию . Они картирую тся по осям 
X  и Y  постцентральной соматосенсорной коры и служ ат 
примером важного общего свойства колончатой организа
ции: она делает возможным картирование целого ряда 
переменных в двух изм ерениях коры большого мозга.

К олончатая организация в отнош ении места и модаль
ности обнаруж ена теперь во всех топографических и ци- 
тоархитектонических отделах соматосенсорной коры в 
различны х эксперим ентальны х условиях и у нескольких 
видов ж ивотпых: 1) в соматосенсорной зоне I у  ненарко- 
тизированны х кураризовапны х сапмири и макаков-резу- 
сов (W erner, W hitse l, 1968; M ountcastle  et al., 1969; 
W hitse l, D ryer, Ropollo, 1971; D reyer et al., 1975); 2) в со
матосенсорной зоне I бодрствующ их, свободно передвига
ю щ ихся м акаков (C arli, LaM otte. M ountcastle , 1971а b; 
3) в соматосенсорной зоне II , у наркотизированны х ко
ш ек (C arreras, A nderson, 1963) и ненаркотизированны х 
кураризованны х м акаков (W hitsel, Petrucelli, W erner,
1969); 4) у наркотизированны х новорожденных (A rm st- 
rong-Jam es, 1975) и взрослых крыс (W elker, 1971).

Вернер, Уитсел и их сотрудники внесли большой вклад 
в понимание картирования тела на соматосенсорной коре, 
и их данные имеют непосредственное отнош ение к приро
де колончатой организации этой области (см. обзор W er
ner, W hitsel, 1973). К аж ды й сегмент или м алая  часть 
сегмента проецируется на поверхность коры в виде длин
ной, узкой, иногда извилистой полоски, идущ ей спереди 
назад  через все цитоархитектонические поля (За, ЗЬ, 
1 и 2) постцентральной соматосенсорной коры. Эти полос
ки построены так, что движ ение по какому-либо медиола- 
теральному пути на коре вы раж ает движ ение по непре
рывному пути на поверхности тела, образованному после
довательностью движ ений через отдельные дерматомы.
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Д виж ение спереди назад по какому-либо представительст
ву дерматома воспроизводит путь по дерматому на по
верхности тела. Давно известно, что параметр модальнос
ти тоже дифференцированно картируется в этом прост
ранственном представительстве. Этот процесс картирования 
создает образ тела в корковом пространстве, топологиче
ский в том смысле, что он передает связи, осущ ествляю
щ иеся в теле по специфическим путям, без соблюдения 
точного соотношения размеров тела. М ежду упорядоченны
ми группами элементов в пространстве тела и другими 
упорядоченными группами элементов в пространстве 
коркового представительства сохраняю тся правильные- 
отнош ения по афферентным путям, часть из которых ди- 
вергирует и перекомбинируется.

Д ифференциальны й градиент для модальности в пе
редне-заднем направлении полоски несколько варьирует 
от одного топографического участка к другому (напри
мер, стопы, ноги, кисти, руки, лица; W hitsel, Dryer, 1976), 
но для всех участков высока вероятность того, что к ко
лонкам поля За подходят специально глубокие афференты, 
в том числе мышечные; к колонкам поля ЗЬ — медленно 
адаптирую щ иеся кож ны е афференты ; к колонкам поля 
1 — быстро адаптирую щ иеся кожные афференты  (Paul, 
M erzenich, Goodm an, 1972), а к колонкам поля 2 — глубо
кие афференты от суставов, причем происходит некоторое 
их смещение в переходных зонах. Д ля уточнения этого 
общего принципа нуж ны  новые данные, ибо остается не
ясным следующее важпое обстоятельство: специализиро
ваны ли колонки соматосенсорной коры в отношении мес
та только в медио-латеральном направлении или же 
существует параметр, характеризую щ ий их такж е в пе
редне-заднем направлении вдоль узкой проекции дерма- 
томов? Более вероятно второе, а именно, что необходимая 
специализация в отношении места имеется и по оси X  
коры и по оси Y,  а как третий статический параметр кон
груэнтно картирована модальность.

Пока что динамика нейронной переработки информа
ции в колонках соматосенсорной коры исследована толь
ко предварительно. Имеются данные о том, что актив
ность в одной колонке ведет к торможению нейронов в 
соседних колонках к ак  той ж е, так  и других модальностей
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(M ountcastle, Pow ell, 1959а, b ) . М еханизм этого торможе
ния неизвестен. Оно генерируется внутри коры, возможно, 
через предполагаемый тормозный вставочный нейрон, 
описанный М арин-П адиллой (M arin -P ad illa , 1970; см. 
такж е Jones, 1975). Терминали этих клеток образуют тон
кие, ориентированные спереди назад, вертикально вы тяну
тые диски. Такое распределение тормож ения обеспечива
ло бы изоляцию активной колонки, или пластинки, от ее 
соседей. Весьма вероятно, что торможение, действующее 
транссинаптически по возвратным аксонным коллатера- 
лям проекционных нейронов в слоях V и V I (S tephan is, 
Jasper, 1964), тоже играет роль в создании тормож ения 
вокруг колонок.

Некоторые нейроны соматосенсорной коры избиратель
но чувствительны к направлению  движ ения стимула через 
их периферические рецептивные поля. Это свойство цент
рального представительства событий, происходящ их на 
периферии, возникает после двух или более ступеней 
внутрикорковой переработки сигналов, поскольку Уитсел, 
Рополло и Вернер (W hitsel, Bopollo, W erner, 1972) обна
руж или, что клетки, обладаю щ ие этим динамическим ка
чеством, локализую тся предпочтительно в слое I I I  сомато
сенсорной коры и в меньшем количестве — в слое V. Ди- 
рекциональная избирательность, по-видимому, составляет 
гораздо более обычное свойство кожных нейронов поля 5 
(S ak a ta  e t а., 1973; M ountcastle  et al., 1975), куда проеци
руются многие пирамидные клетки слоя I I I  соматосенсор
ной коры. Х отя пока что получены только предваритель
ные данные, эти наблю дения говорят о том, что в специа
лизированной для кож ной чувствительности колонке сома
тосенсорной коры в определенном канале, ведущ ем к оп
ределенному выходу, происходит предпочтительная обра
ботка и интеграция нейронных событий, которые сигна
лизирую т об атрибутах стимула и которые дальш е обраба
ты ваю тся в зоне, куда проецируется этот выходной канал.

Вулси и Ван дер Лоос (W oolsey, V an der Loos, 1970) 
обнаруж или в соматосенсорной коре крысы специальное 
анатомическое устройство, которое могло бы служ ить мор
фологической основой для колончатой организации этой 
области у ж ивотных данного вида. К аж ды й синусный 
волосок контралатеральной стороны головы и особенно
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каж д ая  пластинчатая вибрисса представлены  в колонке 
клеток, которая в слое IV отчетливо обособлена в «бочо
нок» диаметром около 200—300 мкм. П лотность клеток в 
стенке бочонка в 1,6 раза выш е, чем в «полом» центре 
(P aste rn ak , W oolsey, 1975). Посредством анализа актив
ности отдельных нейронов У елкер (W elker, 1971) пока
зал, что все клетки бочонка и колонки выш е и ниж е него 
активирую тся движ ением  только одной кон тралатераль
ной вибриссы. Бочонки имею тся и в соматосенсорной ко
ре мыши и австралийской сумчатой крысы, но их не на
ш ли больше ни у одного из многих исследованных видов 
(F eldm an , P eters, 1974; W oolsey, Schw arz, 1975).

И так, форма тела картирована на постцентральной 
соматосенсорной коре примата с сохранением топологиче
ской последовательности. К аж д ая  м аленькая  часть сег
ментарной иннервации проецируется на длинную, иногда 
извилистую , полоску коры, идущ ую в передне-заднем  на
правлении; полоски варьирую т как  по длине (в передне- 
заднем  нап равлен и и ), так и по ш ирине (в медиально-ла
теральном нап равлен и и ). Таким  образом, любой локус на 
коре характеризуется  парам етрам и места по своим осям 
х  ш у. Кроме того, каж дая  колонка характеризуется ста
тическим  параметром модальности. Т аким  образом, пер
вичная соматосенсорная кора служ ит иллю страцией пе- 
скольких общих свойств колончатой организации.

1. К аж д ая  локальная колонка характеризуется своими 
статическими парам етрам и места и модальности, а ряды 
колонок (или пластинок) с одной и той ж е # дерматомной 
специализацией и ряды  с одной и той ж е модальной спе
циализацией располож ены  под прямым углом друг к дру
гу. Судя по некоторым предварительным, данным, другие, 
более динамичные, переменные тоже картированы  на той 
ж е самой двумерной матрице.

2. Группы  колонок этой м атрицы  специализированно 
связаны  с упорядоченны ми группами колонок в других 
областях (см. н и ж е).

3. Д ан н ая  область коры  управляется  своим специфи
ческим талам окортикальны м  входом в такой мере, что те 
участки , в которых обработка сенсорных сигналов проис
ходит, как  полагаю т, с наибольш ей точностью, — участки
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для кисти, ступни и лица — изолированы от некоторых 
кортико-кортикальны х и каллозальны х входов.

4. К олончатая организация вполне совместима с тем, 
что проекции формы тела частично сдвинуты и несколь
ко перекры ваю тся.

Данные исследования зрительной коры

Больш е всего сведений о колончатой организации и 
самые убедительные свидетельства в ее пользу дала нам 
зрительная кора, главным образом благодаря изящ ны м 
работам Хьюбела и Визела, которые были ими недавно 
обобщены (H ubei, W iesel, 1977). К арта зрительного про
странства на стриарной коре определяется распределени
ем геникулокортикальны х волокон, тогда как параметры, 
определяю щ ие картирование колопок для ряда перемен
ных, создаются на первых ступенях внутрикорковой об
работки информации. Я хочу подчеркнуть это обстоятель
ство, так как  специфические свойства колонок—элементов,  
перерабатывающих информацию в коре, — по-видимому, 
определяются как их  афферентными входами, так и ха 
рактером внутрикорковой обработки этих входны х сигна
лов. Сочетая электрофизиологические методы с рядом экс
периментальны х анатомических подходов, Хьюбел и Ви- 
зел показали , что колонки 17-го поля «образуют располо
женны е вертикально чередую щ иеся пластинки для лево
го и правого глаза. Эти пластинки на горизонтальных 
срезах имеют вид чередую щ ихся полосок диаметром около 
400 мкм, которые изредка дихотомически делятся и име
ют слепые окончания». П риблизительно под прямы м уг
лом к этим полоскам доминантности глаза леж ат полоски 
гораздо более узкие, клетки которых избирательно настро
ены на ориентацию коротких прямолинейных отрезков, и 
таким  образом каж ды й член локального блока колонок 
доминантности содерж ит полную 180-градусную последо
вательность топких ориентационных колонок (или поло
сок). Д ля каж дого данного нейрона доминантность пра
вого или левого глаза определяется афферентны м входом, 
но степень этой доминантности и ориентационные свойст
ва определяю тся внутрикорковыми процессами. Т акая  
перекрестная комбинация бинокулярны х и ориентацион
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ных групп заним ает площ адь около 80 0 X 8 0 0  мкм. Я на
зываю  такую  группу макролоконкой; это результат н а
лож ени я друг на друга гиперколонок доминантности гла
за  и ориентационных, описанны х Хьюбелом и Визелом. 
Т аки м  образом, зрительная кора служ ит преимущ ествен
но примером того, как  ряд переменны х может быть кар 
тирован или представлен в двумерной матрице благодаря 
организации в форме колонок. Д ва изм ерения представи
тельства пространства — поля зрения — картированы  кон
груэнтно с переменными доминантности глаза и ориента
ции и несомненно такж е с другими переменными (см. 
н и ж е ) .

Совместимость принципа колонок и принципа частич
но сдвинутого перекры вания проявляется в зрительной 
коре так  ж е ясно, как  в соматосенсорной. Здесь объеди
ненное рецептивное поле каж дой макроколонки перекры 
вает приблизительно наполовину поле соседних групп, а 
линейное отнош ение меж ду фактором  увеличения и раз
мером рецептивного поля означает, что этот фактор пере
кры вания остается неизменны м по всему представитель
ству поля зрения в коре. Т аким  образом, любой ориенти
рованный отрезок линии, предъявленны й в поле зрения, 
будет максимально представлен в группе макроколонок, 
полож ение которых определяется местом в пространстве 
и линейной протяж енностью  стимула. В пределах этой 
селективной группы  макроколонок участок м аксим аль
ной активности определяется ориентацией. Ч астично 
сдвинутое перекры вание представительства зрительного 
пространства приводит к тому, что по обеим сторонам 
ряда максимально активированны х макроколонок будут 
находиться менее активированны е группы  — латеральное 
распространение активности будет резко ограничено тор
можением.

В аж но подчеркнуть, как  это сделали Хьюбел и Визел, 
изоляцию  обрабатываю щ ей функции стриарной коры. Эта 
область в целом имеет наименьш ее из всех других облас
тей коры число внеш них связей. Она посылает и получа
ет каллозальны е волокна только вдоль представительства 
вертикального меридиана и, по-видимому, не получает 
ипсилатеральны х кортико-кортикальны х связей. Ни одна 
часть 17-го поля не связана с какой-либо другой его ча
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стью U -волокнами, а тангенциальное распространение 
преобладаю щ его числа волокон в сером вещ естве ограни
чено приблизительно 1—2 мм (F isken , G arey, Pow ell, 
1973), и есть серьезны е основания предполагать, что ос
новная ф ункц ия этих волокон состоит в создании барье
ров латерального тормож ения которые способствуют ди
намической изоляции активной колонки от ее соседей. 
Т аким  образом, хотя внутрикорковая обработка информа
ции в 17-м поле является  необходимой ступенью , ведущ ей 
к зрительному восприятию , пож алуй, правильно будет 
сказать, что зрительное восприятие «происходит» не там, 
а скорее в ряду слож ны х распределенны х систем, в к а ж 
дой из которых определенная точка 17-го поля является  
ее интегральной частью. Ч то касается наиболее слож ны х 
зрительны х функций, то такой примат, который из всех 
зрительны х и зрительно-ассоциативны х областей коры 
обладал бы только 17-м полем, вероятно, оказался бы 
лиш енны м зрительного восприятия.

И сследования динамической активности зрительны х 
корковы х нейронов позволяю т думать, что в любой макро
колонке обработка информации о разны х свойствах сти
мула происходит в параллельны х кан алах . Общим прави
лом, по-видимому, является  то, что в каком-либо пути, ве
дущем к выходному каналу, отбираю тся те свойства, ко
торые дальш е обрабаты ваю тся в той области, куда ведет 
этот канал: происходит ком бинация обрабаты ваю щ ей и 
распределительной ф ункции корковой колонки. Об этом 
свидетельствую т, например, недавно полученны е данные 
П оджио и его сотрудников, изучавш их динамическую  об
работку нейронной активности в фовеальной области зри
тельной коры бодрствующ их обезьян, обученных твердой 
ф иксации определенной зрительной цели, несмотря на на
личие многих других зрительны х стимулов (Poggio, Doty, 
T albot, 1977; Poggio, F ischer, 1977). П оджио изм ерял 
пространственно-частотную  настройку стриарны х нейро
нов, их чувствительность к  движ ущ им ся реш еткам  и не
которые аспекты  бинокулярного взаимодействия, в том 
числе чувствительность к диспаратности. Ч то касается 
пространственно-частотной чувствительности, то больш ин
ство клеток глубоких слоев коры обладает свойствами 
«анализаторов движ ения», используемыми системой ство
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ла мозга, которая управляет движ ениям и глаз и на кото
рую проецирую тся многие нейроны ниж них слоев коры. 
В отличие от них нейроны верхних слоев, по-видимому, 
ф ункционирую т как  «анализаторы  формы», до известной 
степени независимо от движ ения. Путь, выходящ ий из 
этих слоев, направлен преимущ ественно к полям 18 и 19, 
где, весьма возможно, дальнейш ая обработка их сигналов 
приводит к восприятию  пространственной структуры. 
Т аким  образом, разны е группы  выходных нейронов обла
дают общими статическими свойствами определенного 
локуса рецептивного поля — доминированием правого или 
левого глаза и ориентационны м свойством, но каналы , 
ведущ ие к ним, усиливаю т и перерабаты ваю т разны е ди
нам ические свойства входных сигналов.

С некоторых пор известно, что многим нейронам зри
тельны х областей кош ки (B arlow , B lakem ore, Pettig rew , 
1967; N ikara, B ishop, Pettig rew , 1968; P ettig rew , N ikara, 
B ishop, 1968) и поля 18 коры обезьяны (H ubei, W iesel,
1970) присущ а диспаратность рецептивных полей. В ы ска
зано предположение, что поэтому такие нейроны играю т 
роль в центральны х нейронных м еханизм ах стереоскопи
ческого зрения. П оджио и Ф иш ер (Poggio, F ischer, 1977) 
недавно идентифицировали в поле 17 у бодрствующей, 
свободно передвигаю щ ейся обезьяны  нейропы с такой дис
паратностью  рецептивного поля. Они наблю дали настро
енны е на глубину возбудительные и тормозные нейроны, 
которые, являясь  кандидатами на роль участников ней
ронных механизмов стереоскопического зрения, кроме 
того, возможно, служ ат для ф иксации взора. Нейроны с 
такой настройкой найдены во всех слоях коры, но больше 
всего их в ниж них слоях, проецирую щ ихся на подкорку. 
В отличие от них другие нейроны, чувствительны е к 
больш ей диспаратности, или впереди («ближ ние нейро
н ы »), или позади («дальние нейроны ») плоскости ф икса
ции, более многочисленны в супрагранулярны х слоях. 
Известно, что клетки этих слоев ( I I  и I I I )  проецируются 
на другие области коры, главны м образом на поля 18 и 19, 
где, как  полагают, идет дальнейш ее формирование ней
ронных механизмов стереоскопического зрения. Эти ней
роны, возможно, такж е участвую т в контроле сведения 
глазны х осей, ведущ его к  слиянию  изображений.
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Эта общая мысль получила дальнейшее подтвержде
ние в работе Цеки, сочетающей электрофизиологические 
и анатомические исследования. Цеки обследовал ряд про
екций 17-го поля в полях 18-м и 19-м, а такж е в коре 
заднего края верхпей височной борозды у обезьяны. 
В каж дой из этих зон он наблюдал дальнейшую, более 
тонкую обработку какого-либо свойства стимула (Zeki, 
1974, 1975, 1977).

И так, в стриарной зрительной коре проявляются не
которые общие свойства колончатой организации.

1. В ее двумерной матрице картировано несколько 
переменных.

2. Ее макро-колонки функционируют как  такие уст
ройства, ведущие обработку между входом и выходом, 
при которых параллельная обработка в каждом из них 
делает возможной селекцию некоторых динамических 
свойств стимула для формирования в ограниченных кана
лах, ведущих к определенным выходам (обычно эти свой
ства усиливаются в перерабатывающ их механизмах, на
ходящ ихся в областях, куда направлены эти каналы ).

3. Группы ее колонок избирательно связаны с упоря
доченными группами колонок в других областях коры и 
в модулях подкорковых структур, па которые опа проеци
руется.

4. Зрительная кора обезьяны подчиняется своей гени- 
кулостриарной проекции, и этим она сходна с представи
тельствами кисти и стопы в соматосенсорной коре по сте
пени изоляции входа.

5. Колопчатая организация зрительной коры совмес
тима с принципом частично сдвинутого перекры вания в 
представительстве полей зрения в пространстве нервной 
системы.

Данные исследования слуховой коры

Давно известно, что участки улитки, и тем самым час
тота звуковых стимулов, представлены по порядку в 
«первичной» слуховой коре А1; эти сведения получены 
главным образом во множестве опытов с вызванными 
потенциалами, проведенными Вулси и его сотрудниками 
(см. обзор W oolsey, 1960). Такие же методы были приме
нены для идентификации слуховой коры в юловном моз
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гу человека на верхней поверхности височной доли в об
ласти, соответствующей поперечным височным извили
нам (Celesia, 1976). Деление на колонки вы раж ено в 
кониокортексе этой области более отчетливо, чем в каком- 
либо другом участке гетеротипической коры; радиальное 
располож ение клеток ясно видно здесь на срезах, перпен
дикулярны х к поверхности коры. Так, С оуса-П инта (Sou- 
sa -P in ta , 1973) описал в поле А1 у кош ки вертикальны е 
цилиндры клеток в средних слоях диаметром 50—60 мкм 
с центрами, содерж ащ ими лиш ь небольшое число нейро
нов. Исследование физиологических свойств отдельных 
нейронов А1 показало, что клетки, с которыми встречает
ся микроэлектрод, проходят вниз по такой вертикальной 
колонке, настроены  приблизительно на одну и ту же часто
ту и кривые их настройки резко сниж аю тся с обеих сто
рон, что, по крайней мере отчасти, объясняется латераль
ным торможением (P arker, 1965; Abeles, G oldstein, 1970; 
M erzenich, B rugge, 1973; M erzenich, K nigh t, R oth, 1975; 
Im ig, A drian , 1977). Т акая  же колончатая организация в 
отнош епии предпочитаемой частоты обнаруж ена в перед
ней слуховой области (K nigh t, 1977). П ерекры вание кри
вых настройки нейронов в смеж ны х равночастотных по
лосках хорошо объясняет частично сдвинутое перекры ва
ние частотного представительства, наблюдаемое в опытах 
по картированию  поверхности.

Тунтури первый вы сказал предполож ение, что другие 
свойства слуховых сигналов, возможно, картирую тся вдоль 
каж дого равночастотного контура, или полоски, коры под 
прямы м углом к направлению  изм енения частоты (T untu- 
ri, 1952; T u n tu ri, D udm an, 1958). Теперь доказано, что это 
действительно так у кош ки (Im ig , A drian , 1977) и у 
обезьяны  (B rugge, M erzenich, 1973). У кош ки в вы соко
частотном участке области А1 свойства доминантности 
уха и бинаурального взаимодействия меняю тся вдоль по 
направлению  равночастотной полосы. Нейроны, леж ащ ие 
в такой полосе по перпендикулярной оси коры, обладают 
одинаковой частотной чувствительностью  и одинаковым 
бинауральным взаимодействием. М икроэлектрод, наклон
но вводимый в равночастотную полосу, часто проходит из 
зоны с одним видом бинаурального взаимодействия нейро
нов в зону с другим его видом.
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Бинауральная стим уляция может вызвать подавление 
ответа по сравнению с ответом на стимуляцию  одного 
уха, и во всех таких случаях доминирует контралатераль
ное ухо. Вместе с тем бинауральная стим уляция может 
приводить к суммации, и в этом случае доминировать 
может любое ухо. Колонки подавления и суммации отве
тов расположены непрерывными полосами, идущими бо
лее или менее под прямым углом к равночастотным коп- 
турам. В каж дой суммационной группе в свою очередь 
происходит деление на колонки, которые характеризую т
ся параметром доминантности одного уха. Хорошо извест
но, что интерауральная разница в интенсивности служит 
параметром, по которому локализую тся в пространстве 
высокочастотные звуки (т. е. выше 3000 Гц).

Слуховая кора обезьяны исследована в меньшей степе
ни, чем кора кош ки, но уж е теперь ясно, что частота 
представлена в А1 обезьяны такж е в виде изочастотных 
контуров, или полос, леж ащ их под прямым углом к ли
нии, по которой расположены представительства участ
ков улитки. Эти изочастотные полосы тянутся через все 
слои клеток коры в соответствии с колончатой организа
цией (Brugge, M erzenich, 1973). В этой связи большой 
интерес для нас представляет одно наблюдение этих ис
следователей. Они обнаруж или в полосах для частоты 
2500 Гц и ниже, что нейроны в колонках высокочувстви
тельны к интерауральной задерж ке, а именно на этом 
свойстве (интерауральная задерж ка) основана способ
ность локализовать звуки пизкой частоты в окружаю щ ем 
пространстве.

Cyra (Suga, 1977) описывает колончатую организацию 
слуховой коры летучей мыши, отмечая те преимущ ества, 
какие дает возможность картирования нескольких пере
менных в двух измерениях. Эта летучая мышь испускает 
ориентационные звуки, которые складываю тся из длитель
ного компонента с постоянной частотой, за которым сле
дует короткий компонент с переменной частотой. Первый 
компонент используется для обнаруж ения цели и изме
рения скорости ее движ ения по компенсации доплеров- 
ского сдвига. Второй компонент используется для лока
лизации и определения величины цели. Самую интенсив
ную часть первого компонента составляет вторая гармо
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ни ка около 61 кГц, которая сниж ается до 51 кГц за  не
сколько последних миллисекунд сигнала. Около 30% 
первичной слуховой коры заняты  колонками, строго спе
циализированны м и на компонент с постоянной частотой 
во второй гармонике ориентационны х звуков и ее эхо с 
доплеровским сдвигом. Колонки специализированы  вдоль 
радиальной и концентрической осей по двум парам ет
рам — частоте и амплитуде, и это представительство зани
мает непропорционально большую часть слуховой коры.

И так, первичная слуховая кора организована в виде 
колонок, и хотя данны х еще недостаточно, но парам етры  
идентиф икации по осям X  и Y  позволяю т думать, что 
две пересекаю щ иеся полосы колонок картирую т частоту 
звука в нейронном вы раж ении тех свойств стимула, кото
рые нуж ны  для локализации звука в пространстве. А та
ковыми являю тся и н терауральиая разница в интенсивно
сти для высоких частот и интерауральиая разница во 
времени для низких частот (ниж е 2500 Г ц ). Д ля уверен
ного построения этой общей модели нуж ны  дополнитель
ные данные; несомненно такж е, что еще и другие дина
мические парам етры  тоже картированы  вдоль оси равно
частотны х полос колонок, но общее сходство в устройстве 
со зрительной и соматосенсорной корой совершенно оче
видно.

Данные исследования прецентральной моторной коры

До недавнего времени прецентральная моторная кора 
была наиболее интенсивно изучаемой, но наименее по
нятной из гетеротипических областей новой коры. Зн ачи
тельные успехи в понимании функциональной организа
ции этой области и ее роли в управлении движением  дос
тигнуты  за последнее десятилетие благодаря применению 
новых методов. Среди них вы деляю тся регистрация элект
рических знаков активности одиночных нейронов в мо
торной коре бодрствующ их обезьян, обученных много
кратно соверш ать определенное движ ение (E varts, 1975); 
внутрикорковая стимуляция и регистрация посредством 
проникаю щ его микроэлектрода (A sanum a, 1973, 1975), а 
такж е некоторые новые способы прослеж ивания проек
ций к  таким  областям коры и от них. В результате воз
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никла обш ирная литература, и я привлеку внимание чи
тателя только к небольшой ее части, а именно к той, ко
торая посвящ ена ф ункциональной организации прецент- 
ральной моторной коры.

А санума и сотр. (A sanum a, Rosen, 1972а, b) примени
ли метод внутрикорковой микростимуляции и получили 
убедительные доказательства того, что те локусы в 
коре, стимуляция которых слабыми токами (4 мкА) вы зы 
вает небольшие движ ения в дистальном суставе, нередко 
производимые одной только мышцей, — образуют верти
кальные колонки диаметром 0,5— 1,0 мм, которые соот
ветствуют радиальным колонкам клеток, столь характер
ным для этой области. Им удалось такж е путем регистра
ции через стимулирую щ ий электрод проследить аф ф е
рентный вход к моторным клеткам  коры в непосредствен
ной близости от него. Эти клетки обычно активировались 
стимуляцией рецепторов в глубоких тканях  в суставе и 
вокруг сустава, приводимого в движение локальной внут
рикорковой стимуляцией. Только те колонки, раздра
ж ение которых вызывало движение пальцев, содерж али 
нейроны с кож ными рецептивными полями. Обычно эти 
поля находились на коже кисти, лиш енной волос, в таких 
местах, где они активировались движением, вызываемым 
локальной стимуляцией. Составленная таким образом пет
ля  входа — выхода, как полагают, играет роль в управляе
мых тактильно движ ениях кисти и пальцев и в инстинк
тивных хватательны х движ ениях. Эти наблю дения в прин
ципе подтверждены рядом исследователей (D oetsch, 
G ardner, 1972; Lenon, P orter, 1976). Д ругие авторы под
черкиваю т более распределенную  природу «колоний» 
нейронов пирамидного тракта, связанны х с определенной 
мышцей (P hillips, 1969; A nderssen  et al., 1975). Сущест
венный ф акт, который обнаруж или Я нковская и сотр. 
(Jankow ska, Padel, T anaka, 1975а), заклю чается в том, 
что, хотя возбужденные локусы для данной мышцы были 
распределены шире, чем можно было думать на основа
нии наблюдения А санумы, они не были непрерывными. 
Т аким  образом, согласно одной рабочей гипотезе о ф унк
циональной организации моторной коры, радиальны е ко
лонки нейронов, перерабатываю щ ие входные сигналы в 
выходные, направленны е к одной совокупности мотоней
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ронов, образуют скопления, которые перекры ваю тся там, 
где утончаю щ ийся край одного скопления встречается с 
краям и скоплений колонок, связанны х с другими мы ш ца
ми. По этому представлению  колончатая организация 
моторной коры и частично сдвинутое перекры вание, ко
торое постулировали Ф иллипс (P h illips, 1969) и другие, 
полностью совместимы. М ожно думать, что такие мотор
ные корковые констелляции, управляю щ ие движением, 
возникаю т из динамической комбинации непрерывно об
разую щ ихся и распадаю щ ихся групп активных колонок, 
связанны х с одной, двумя или многими мыш цами, участ
вую щ ими в определенной ф азе движ ения. Считается, что 
организую щ ие команды по формированию этих групп 
движ ений возникаю т где-то за пределами прецентральной 
моторной коры как  таковой. Таким  образом, оказы вается 
лиш ним старый и часто повторяемый вопрос: «Думает ли 
кора в понятиях движ ений или ж е в понятиях мышц?» 
М оторная кора составляет промеж уточный уровень в ис
тинном джексоновском смысле: она вообще не «думает»; 
и движ ения, и мышцы «представлены» в ней, хотя и по- 
разному.

А санума и Розен (A sanuina, Rosen, 1973) продвину
лись еще дальш е в изучении колонок моторной коры, при
менив два микроэлектрода — один для стимуляции и дру
гой для отведения. Они обнаруж или, что стимуляция 
верхних слоев вы зы вает возбуж дение локально, а такж е 
в ниж них слоях, в колонке диаметром несколько меньш е 
1 мм; эта ж е стим уляция создавала вокруг колонки зону 
тормож ения. С тим уляция в глубоких слоях вы зы вала ло
кальное возбуждение и такое ж е торможение вокруг ко
лонок, возможно идентичное по своему механизму тому, 
какое, по описанию Стефаниса и Д ж аспера (S tephanis, 
Jasper, 1964), создается импульсами в возвратны х аксон
ных коллатералях  клеток, даю щ их начало волокнам пи
рамидного тракта. К ак  это ни странно, стим уляция глу
боких слоев не вы зы вала возбуж дения нейронов в супра- 
гранулярны х слоях.

И так, моторная кора разбита на колонки клеток диа
метром около 1 мм, но форма и геометрия этих колонок 
неизвестны. Группы  колоно.к, связанны х с определенны 
ми совокупностями вставочных или моторных нейронов,
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образую т скопления, края  которых перекры ваю тся с со
седними скоплениями, связанны м и с другими мышцами. 
П араметром, определяю щ им их картирование по осям 
X  и Y,  по-видимому, служ ит их местонахонгдение на кар 
те мышц тела. М ожно предсказать, что и другие, более 
динамичные, свойства нейронной активности картирова
ны по тем ж е осям X  и Y,  возможно, посредством дроб
ления крупны х колонок на более мелкие, пока что описы
ваемые только топографически. Динамическое торможе
ние вокруг колонок производится, по-видимому, как  
аксонами, входящ ими в серое вещество, так  и действием 
возвратны х коллатералей проекционных нейронов инфра- 
гранулярны х слоев.

Данные исследования теменной гомотопической коры

Гомотипическая кора теменной доли обезьяны  построе
на в виде вертикальны х нейронных тяж ей и обладает 
функциональными характеристикам и колончатой органи
зации (M ountcastle  e t al., 1975; Lynch et al., 1977). Эти 
области сильно отличаю тся от рассмотренных .выше гете- 
ротипических областей, так как  они получают не один 
только афферентны й вход, как  это присущ е первичным 
сенсорным областям, и не связаны  однозначно с перифе
рическими эффекторами, к ак  моторная кора. О пределяю
щие параметры  для групп колонок в гомотипической те
менной коре надо искать в опытах с электрофизиологиче- 
скими наблю дениями на животных, обученных опреде
ленным поведенческим актам , относящ имся к изучаемой 
зоне. При таком исследовании все группы  колонок полей 
5 и 7 проявляю т одно общее определяю щее их свойство: 
их клетки активны  в связи с действием животного на не
посредственно окруж аю щ ую  его среду и в ней, а такж е 
в связи с пространственными взаимоотнош ениями тела и 
его частей, гравитационного поля и этой среды (M ount
castle , 1975, 1976, 1977). В поле 7 имею тся разные груп
пы колонок, клетки которых активны при следующих 
движ ениях: 1) протягивание руки к интересующ ему
предмету; 2) м анипуляции с предметом; 3) ф иксация 
взора и, следовательно, зрительное внимание; 4) сакка- 
дическое движ ение глаз, не спонтанное, а вызванное
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зрительным стимулом; 5) медленное следящ ее движение 
глаз и 6) внезапное появление предметов на периферии 
поля зрния (это единственные идентифицированные до 
настоящ его времени нейроны теменной коры, которые яв
ляю тся «зрительными» в обычном см ы сле). Обособление 
в колонки этих групп клеток с совершенно разны м и свой
ствами доказы вается тем, что: 1) микроэлектроды, вво
димые в кору в направлении, перпендикулярном к ее по
верхности, и вдоль вертикально располож енных колонок 
клеток, с большой вероятностью встретятся с клетками 
одного только класса и 2) микроэлектроды, вводимые на
клонно по отношению к клеточным колонкам, проходят 
через блоки ткани, в которых все клетки относятся к то
му или иному одному типу, а не перемеш аны. Пока еще 
мало известно о точных размерах и форме колонок в те
менной коре или о динамике нейронной активности в них.

Я полагаю, что группы колонок каждого класса в 
теменной коре соединены специфическими внеш ними свя
зям и с аналогичным образом обособленными группами 
модулей в других областях коры, а такж е в подкорковых 
ядрах; эти тесно связанны е модульные группы в разных 
крупны х отделах мозга образуют точно соединенные друг 
с другом распределенные системы, обслуживающ ие рас
пределенные функции.

Система центрального вещества, проецирующ аяся на новую кору, 
без колончатой организации

Общая концепция колонок не исклю чает возможности 
того, что в кору проникаю т и действуют там разные дру
гие системы, в особенности такие, которые выполняют 
общие регуляторные функции, а не детальную обработку 
информации. Примером может служ ить адренергическая 
система, которая залож ена в locus coeruleus и очень ш и
роко проецируется на разные отделы центральной нерв
ной системы, в том числе на всю новую кору (см. обзор 
Moore, Bloom, 1977). Эта система прямых проекций на ко
ру обнаруж ена у многих видов ж ивотных, вклю чая при
матов. От locus coeruleus берут начало два идентифици
руемых восходящ их тракта, которые доходят до коры не 
прерываясь. Они идут вверх через субталамус; медиаль
ный компонент достигает коры  по поясному пучку, а лате
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ральны й — по наруж ной капсуле. Особое свойство этой 
системы состоит в том, что от двух точек вхож дения ее 
волокна идут тангенциально и попадают во все зоны и 
слои коры. М олливер и др. (M olliver et al., 1977) примени
ли для прослеж ивания этой системы иммуногистохимиче- 
ский метод, и на смонтированных ими реконструкциях 
видно, что новая кора пронизана по всем направлениям  
паутиной тонких норадренергических волокон с проме
ж уткам и в 30—40 мкм. Все слои, кроме IV, содерж ат ра
диальные, тангенциальны е или наклонны е аксоны, распо
лож енные так, что каж ды й норадренергический аксон мо
ж ет влиять на смежные соседние корковые колонки на 
очень большом расстоянии. По-видимому, любая клетка 
locus coeruleus имеет очень обширную проекцию в голов
ном мозгу, вклю чая области новой коры, и создает огром
ное разветвленное аксонное поле. Точно еще неизвестно, 
как  оканчиваю тся эти волокна; это могут быть и традици
онные синаптические окончания, и участки, выделяю щ ие 
медиатор en passage («по ходу»), но ясно одно: эта сис
тема способна оказы вать прямое влияние на каж дую  клет
ку новой коры.

Ф ункциональное значение этой системы тож е неясно. 
Ее распределение позволяет думать, что она оказы вает 
контролирую щ ее или регулирую щ ее действие на новую 
кору и что это может осущ ествляться по прямой синап
тической связи, или путем выделения синаптических ме- 
диаторных веществ «на расстоянии», или обоими этими 
способами, или ж е посредством регуляции кровотока и 
проницаемости сосудов (R aich le  e t al., 1975). Та роль, 
какую  эта система, как  известно, играет в механизмах сна, 
возможно, составляет лиш ь одну, наиболее очевидную из 
ее контрольных функций. К акова бы ни была природа 
ее влияния на кору — быть может, даж е влияния на соз
ревание коры, — в том, как она распределена по коре, нет 
никаких признаков «колончатой организации».

Внутренняя организация новой коры

Д ля понимания функциональной организации модуля 
новой коры нуж на блок-схема структурны х связей меж ду 
его входами и выходами. П ока еще пет возможности по
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строить такую  схему, хотя в работах последних лет полу
чено много необходимых для этого данных о его внутрен
них и внеш них связях. С ентаготаи суммиро.вал эту все 
растущ ую  информацию в ряде последовательных, все бо
лее полных моделей, представляю щ их значительную  эв
ристическую  ценность (S zen tago thai, 1973, 1975, 1976; см. 
такж е G arey, 1976 и Colonnicr, 1966, 1968).

Общий план представляется следующим образом. Аф
ферентные волокна, приходящ ие в новую кору, идут из 
трех главных источников: из специфически связанны х с 
ней ядер дорсального талам уса; из других областей коры 
того ж е полуш ария; по мозолистому телу — обычно из 
гомологичных, но иногда из гетерологичных областей про
тивоположного полуш ария. Менее густая и более диф ф уз
н ая  иннервация возникает в неспецифических талам ичес
ких ядрах, базилярны х участках переднего мозга и неко
торых моноаминергических ядрах ствола мозга. О кончания 
приходящ их в кору внеш них афферентов всегда возбуди
тельные (асимметричные профили и круглы е пузы рьки: 
G arey, Pow ell, 1971; Jones, Pow ell, 1970), но они состав- 
лют сравнительно малую часть возбудительных окончаний 
в коре — по разным оценкам, от 5 д о 20% . Основные клас
сы кортикоф угальны х аксонов — это ипсилатеральны е 
кортико-кортикальны е, комиссуральны е кортико-корти- 
кальны е, кортико-таламические аксоны и большой класс 
аксонов, которые нап равляю тся в разны х комбинациях в 
такие области, как  базальны е ганглии, средний мозг, 
мост, продолговатый и спинной мозг. А фферентны е сис
темы разного происхож дения распространяю тся в, разны х 
перекры ваю щ ихся слоистых структурах коры. Самая 
густая  сеть окончаний специфических талам о-кортикаль- 
ны х волокон приходится на слои IV  и Ш -В  (Jones, Po
w ell, 1970; H ubei, W iesel, 1972; Sloper, 1973; Jones, 
1975a; W im field , Pow ell, 1976; Jones, B urton , 1976). Во
локна неспецифической талам о-кортикальной системы и 
волокна, выходящ ие из ствола мозга, оканчиваю тся во 
всех слоях, но особенно в слое I. И псилатеральны е кор
тико-кортикальны е и коммисуральны е волокна оканчи
ваю тся в супраграпулярны х слоях; они гуще всего в слоях 
I I I  и IV (см. например, Jones, B urton, P orter, 1975; Gold
m an, N auta , 1977).
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Очень редки исклю чения из следующих общих правил: 
от всех пирамидных клеток коры отходят аксоны, на
правленны е наруж у; все наруж ны е аксоны, начинаю щ ие
ся в коре, отходят от пирамидны х клеток; все наруж ны е 
аксоны являю тся по своему синаптическому действию 
возбудительными. П ирамидные клетки, даю щ ие начало 
различны м эфферентным системам, строго обособлены в 
разны х слоях. Тела клеток кортико-таламических воло
кон леж ат в слое V I (L und  et al., 1975; G ilbert, Kelly, 
1975; Jones, W ise, 1977), тела клеток кортико-кортикаль- 
ных систем — в слое I I I  (S houm ura, 1974; S houm ura, A n
do, Kato, 1975; Lund et al., 1975; Jones, B urton, P orter, 
1975; Jones, W ise, 1977; G lickstein, W hitteridge , 1976) и 
тела клеток других систем, нисходящ их к базальны м ганг
лиям , стволу мозга и спинному мозгу, — в слое V (Вегге- 
voets, K uypers, 1975; H um phrey , R ietz, 1976; Jones et al., 
1977; Jones, W ise, 1977).

По имею щимся данным, некоторая (неустановленная) 
доля возбудительных терминалей внеш них афферентов 
оканчивается моносинаптически на ш ипиках пирамидных 
клеток, создавая таким  образом моносинаптический 
«сквозной» путь. Весьма вероятно, однако, что значитель
но больш ая часть внеш них афферентов оканчивается на 
локальных вставочных нейронах коры, разнородном клас
се звездчатых клеток. Эти вставочные нейроны варьирую т 
по локализации, величине, знаку  синаптического действия, 
протяж енности и типу дендритного поля и по аксонным 
ветвлениям. Их классиф ицировали самым разны м образом 
(Lund, 1973; Jones, 1975b). По-видимому, ш ипики звезд
чатой клетки слоев IV и III -B  — основное место назначе
ния специфических талам о-кортикальны х волокон. Эта 
клетка оказы вает возбуж даю щ ее синаптическое действие, 
и ее окончания образуют мощные каскадны е синапсы  на 
ш ипиках апикальны х дендритов пирамидны х клеток (Le 
V ay, 1973; Lund, 1973; Lund, Boethe, 1975; Jones, 1975a). 
Д ругие вставочные нейроны  тоже обладают возбуж даю 
щ им действием, и к ним приходят прямы е внеш ние входы; 
все вместе они, очевидно, составляю т систему эш елониро
ванны х проводящ их путей как  последовательной, так  и 
параллельной конфигурации от входа к выходу и несом
ненно окруж ены  такж е мощными петлями прямы х и цб-
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ратны х связей. Что касается распределения возбудитель
ных звездчатых вставочных нейронов в новой коре, то 
они образуют очень густую, сильно развитую  сеть синап
тических связей, идущ их к клеткам  на выхо'де в верти
кальном  направлении через слои коры, и быстро редею
щую сеть связей, идущ их в горизонтальном направлении. 
Особого типа тормозные вставочные нейроны — крупные 
корзинчатые клетки в слоях I I I ,  IV и V — создают аксон
ное распределенное поле в форме узкого, удлиненного 
вертикального диска, внутри которого отдельные аксон
ные окончания охватывают в виде корзинок тела пира
мидных клеток, леж ащ ие в этом поле (M arin-Padilla , 
1969, 1970). К летки этого класса, по-видимому, создают 
сильное синаптическое торможение вокруг колонок. Д ру
гие, более мелкие тормозные корзинчаты е клетки, как  мож
но думать, создают небольшие цилиндры в более крупной 
колонке. Общее число тормозных окончаний (симметрич
ные профили с уплощ енными пузы рьками неправильной 
формы) в коре невелико по сравнепию с числом возбуди
тельных терминалей, но стратегически они расположены 
на телах и проксимальных дендритах пирамидных клеток, 
и, таким образом, тормозный эффект каждого их синап
тического действия может быть очень сильным.

Почти от всех внешних аксонов отходят возвратные 
коллатерали, которые многократно ветвятся в ш арообраз
ном пространстве диаметром до 3 мм, проникая во все 
клеточные слои, начиная от места своего возникновения, 
обычно в слое VI. Где именно оканчиваю тся веточки этих 
возвратных аксонов, точно еще не известно; несомненно, 
однако, что некоторые окончания аксонов идут к шипи- 
кам дендритов соседних пирамидных клеток и оказывают 
на них возбуждающ ее действие. Однако вполне вероятно, 
что преобладаю щ ая часть концевых веточек этих аксон
ных коллатералей оканчивается на тормозных вставочных 
нейронах. На это указы вает тот факт, что транссинаити- 
ческое действие антидромного импульса во внеш нем аксо
не на соседние пирамидные клетки состоит в слабой и не
продолжительной деполяризации, за которой следует силь
ная и длительная гиперполяризация. В итоге развивается 
мощное торможение (S tephanie, Jasper, 1964). Х арактер 
распределения системы возвратных аксонных коллатера-
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лей таков, что интенсивная активность в любой неболь
шой группе выходных клеток должна создавать мощное 
торможение вокруг колонок. Следовательно, корковая ко
лонка образуется благодаря анатомическим связям — сво
ему специфическому афферентному входу и своим верти
кально ориентированным внутренним связям, — а кроме 
того, динамически, благодаря сильному торможению во
круг колонки, создаваемому крупными корзинчатыми 
вставочными нейронами и аксонными коллатералями пи
рамидных клеток. Именно эта динамическая изоляция 
делает концепцию колонок совместимой с представлени
ем о частично сдвинутом перекрывании.

Нужно подчеркнуть, что сложность нейронных меха
низмов обработки информации в новой коре не ограничи
вается классической синаптической сетью связей. Работы 
последних лет показали, что во многих частях нервной 
системы, в том числе в новой коре, дендриты сами оказы
ваются пресинаптическими по отношению к другим 
дендритам и даже к аксонным окончаниям. Эти элементы 
часто группируются в «триады», которые, по-видимому, 
являю тся локальными обрабатывающими информацию 
единицами и своими интегрированными выходами влияют 
на события, происходящие в нейронных элементах более 
крупных сетей (Schm itt, Dev, Sm ith, 1976). Наконец, во 
все слои коры проникают разные системы, которым при
писывается общее регуляторное действие. По современ
ным представлениям, роль этих систем состоит в установ
лении определенного уровня, но, возможно, они оказы ва
ют на возбудимость нейронов коры более фокусированное 
и дифференцированное действие.

Внешние связи новой коры

Большим успехом последних двух десятилетий явилось 
обнаружение связей между отдельными частями коры, го
раздо более детализированных и специализированных, 
чем это предполагалось раньше. Новые методы световой 
микроскопии, в особенности серебрение для окраш ивания 
дегенерирующих аксонных окончаний, привели многих 
исследователей к ряду важных открытий. В последнее 
время для прослеживания связей, идущих в прямом и об
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ратном направлениях, использован аксоплазматический 
транспорт идентифицируемых молекул. Введение метки в 
молекулы медиаторов или ферментов, их синтезирующ их, 
и использование флуоресцентной или иммунофлуорес- 
центной микроскопии позволило проследить даж е самые 
тонкие аксоны до их окончаний.

Н акопленное сейчас огромное количество сведений о 
связях новой коры нельзя суммировать вкратце, однако 
теперь начинают вы рисовываться некоторые общие прин
ципы. К аж дая  область новой коры получает афференты 
из дорсального таламического ядра и посылает волокна 
обратно к  этому ядру в строгом порядке. Все области но
вой коры, кроме того, получают аф ференты  от ряда не
специфических регуляторны х систем: от базальны х уча
стков переднего мозга, от неспецифических ядер дорсаль
ного таламуса и от некоторых моноаминергических ядер 
ствола мозга. К ак  правило, гомологичные области новой 
коры в обоих полуш ариях связаны  реципрокно через 
большие комиссуры переднего мозга, но известны два ис
клю чения: стриарная кора (кроме зоны, в которой пред
ставлен вертикальны й меридиан) и некоторые части со
матосенсорной коры совсем не имеют комиссуральных 
связей. Иногда область коры бывает связана как с гетеро- 
логичными, так и с гомологичными контралатеральны ми 
областями. В пределах одного полуш ария от первичных 
сенсорных областей направляю тся поэтапно кортико-кор- 
тикальны е связи к располож енны м друг за другом смеж 
ным областям гомотипической коры теменной, затылочной 
и височной долей, а каж дая  из последовательных конвер
гентных зон «высшего порядка» реципрокно связана с 
леж ащ ими ближе кпереди областями лобной доли. Облас
ти, получающ ие наиболее конвергирующ ие проекции, 
связаны  в обоих направлениях с областями лимбической 
доли. Однако установлено много исключений из этой об
щ ей схемы.

Н а выходе новая кора как  целое посылает связи почти 
ко всем крупны м образованиям нервной системы: базаль
ным ганглиям, дорсальному таламусу, среднему мозгу, 
стволу мозга и спинному мозгу, но число и структура этих 
афферентны х путей сильно варьирую т от участка к участ
ку. Многие из них образуют массивные системы повтор
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ного входа, например реципрокные системы, связывающие 
дорсальный таламус и новую кору, или крупные повторно 
входящие компоненты, конвергирующие на моторную ко
ру от базальных ганглиев и мозжечка, или же писходящие 
проекции, связанные со стволовыми ядрами переключения 
слуховой и соматосенсорной систем. У  этих систем много 
точек входа и выхода. Их нельзя считать замкнутыми ре
верберирующими цепями.

Число внешних связей, идентифицированных для от
дельных цитоархитектонических полей новой коры, гораз
до больше, чем полагали раньше. Д аж е стриарная кора, 
имеющая наименьшее число связей из всех областей новой 
коры, подвергнутых тщательному изучению, связана дву
сторонними системами волокон по меньшей мере с 10 от
дельными структурами. У  поля 7 теменной доли имеются 
17 таких связей, а поле 3 в постцентральной соматосен
сорной коре имеет двусторонние связи не менее чем с 29 
разными пунктами! Возможно ли, что каж дая модульная 
единица цитоархитектонической области образует все те 
связи, которые идентифицированы для этой области? Ф ак
ты, обнаруженные за последние два года, говорят о том, 
что это не так. Грант и сотр. (G rant, Landgren, Sylvenius, 
1975) установили, что небольшие повреждения поля За в 
новой коре кош ки вызывают антероградную дегенерацию 
окончаний в ограниченных зонах полей 2, ЗЬ и 4. Эти зо
ны организованы в виде колонок диаметром около 1 мм, 
между которыми лежат зоны того же цитоархитектониче- 
ского поля, свободные от всякой дегенерации. Ш энкс 
и др. (Shanks, Rockel, Powell, 1975), а такж е Джонс и др. 
(Jones, Burton, Porter, 1975) независимо обнаружили, что 
окончания комиссуральных волокон, связывающ их сома
тосенсорные области у обезьяны, образуют колонки, кото
рые объединяются в медиолатеральные полоски или груп
пы в переходных зонах между несколькими цитоархитек- 
тоническими полями постцентральной извилины, 
разделенных зонами колонок, лишенных всяких оконча
ний. Кроме того, обнаружено, что клетки, дающие начало 
этим комиссуральным волокнам и лежащ ие в слое III-B , 
собраны в группы, как если бы они находились лиш ь в 
некоторых, а не во всех колонках. Местом входа и выхода 
комиссуральных волокон являю тся, по-видимому, одни и
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те же колонки. Кортико-кортикальные волокна, идущие 
в постцентральную извилину из прецентральной, тоже 
оканчиваю тся в изолированных скоплениях, но еще не 
известно, идентичны ли колонки, посылающие и принима
ющие ипсилатеральные ассоциативные волокна, тем ко
лонкам, которые посылают и принимают комиссуральные 
волокна. Ш энкс и др. (Shanks, Pearson, Powell, 1977) так
же показали, что волокна внутренних связей в постцент- 
ральной извилине обезьяны оканчиваю тся в полосках, 
или скоплениях, совпадающих, по-видимому, с теми, ко
торые связывают обе постцентральные извилины через мо
золистое тело. Кунцл (Kunzl, 1976) обнаружил такие же 
перемежаю щ иеся вертикально ориентированные зоны, 
одни из которых посылали и принимали, а другие не по
сылали и не принимали комиссуральные волокна, связы 
вающие поля 4 и 6 с гомологичными полями контралате
рального полуш ария.

Голдмен и Наута (Goldm an, N auta, 1976а, 1977) уста
новили, что и комиссуральные, и ипсилатеральные ассо
циативные волокна, берущие начало в лобной грануляр
ной коре, оканчиваю тся в коре в разных пунктах назн а
чения в вертикально ориентированных колонках шириной 
200—500 мкм, которые чередуются в правильной после
довательности с зонами такой же ширины, свободными от 
таких окончаний. В своего рода встречном опыте Джекоб- 
сон и Трояновский (Jacobson, Trujanow ski, 1977) устано
вили, что клетки в лобной гранулярной коре обезьяны, 
дающие начало комиссуральным волокнам, образуют скоп
ления, которые чередуются с зонами, лишенными таких 
клеток, что составляет наблюдение, созвучное с данными 
о вертикальной организации. Голдмен и Наута (Goldman, 
N auta, 1976) тоже сделали важное наблюдение, что обо
собление зон распределения корковых эфферентов проис
ходит не только в коре, так как у обезьяны окончания ак
сонов, идущих из лобной гранулярной коры к хвостатому 
ядру, обособлены в скопления, которые разделены зона
ми, лишенными таких окончаний. Это наблюдение под
твердили Джонс и др. (Jones et al., 1977).

Эти новые экспериментальные даппые говорят о том, 
что колончатая организация внутрикоркового распреде
ления афферентных волокон и клеток, от которых они от
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ходят, является общим свойством организации новой 
коры, точно так же как распределение окончаний таламо- 
кортикальных афферентов (H ubei, W iesel, 1972). Кроме 
того, весьма вероятно, что вся совокупность колонок, со
ставляю щ ая цитоархитектоническое поле, дробится на 
подгруппы, каж дая из которых посылает и получает оп
ределенную долю всей совокупности связей этого поля. 
М аловероятно, чтобы какая-либо подгруппа колонок была 
совсем лиш ена внешних связей или чтобы какая-либо 
другая группа сосредоточила их все на себе. Дальнейш ее 
уточнение связей подгрупп, очевидно, составляет важную 
задачу теперешних анатомических исследований.

Общие положения 

Модульное строение нервной системы

Общая идея заклю чается в том, что крупные образова
ния в нервной системе, известные под названиями задний 
рог, ретикулярная формация, дорсальный таламус, ба
зальные ганглии, новая кора и т. д., в свою очередь со
стоят из локальных цепей. Эти цепи образуют модули, 
которые в разных местах варьирую т по числу клеток, 
структурной организации или способу обработки инфор
мации нейронами, но которые на первом уровне анализа 
оказываю тся сходными в любом крупном образовании. 
Модули группируются в эти образования на основе пре
обладающей внешней связи, необходимости повторения 
общей функции в пределах топографического поля или на 
основе пекоторых межмодульных взаимодействий. Не все 
элементы в группе модулей, составляющ их единое образо
вание, обязательно соединены со всеми его внешними свя
зями; так, вся группа модулей, составляю щ ая данное об
разование, разбита на подгруппы разными связями с обо
собленными таким ж е образом подгруппами в других 
крупны х образованиях. Эти специфические связи могут 
сохранять отношения с соседними элементами в топогра
фическом смысле и во всех случаях сохранять топологиче
ский порядок. Таким образом, тесно соединенные подгруп
пы нескольких разных крупных образований составляют
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строго связанны е распределенны е системы; предполагает
ся, что эти распределенные системы обслуживаю т рас
пределенные функции.

Колончатая организация новой коры: основная единица

О сновная единица функции в новой коре представля
ет собой вертикально ориентированную  группу клеток, 
соединенных множеством связей по вертикальной оси, 
проходящ ей через все слои коры, и с малым числом свя
зей по горизонтали. Т акая  мысль сначала возникла как  
предсказание на основании анатомического изучения 
внутрикорковой клеточной структуры  и получила самое 
серьезное подтверж дение благодаря результатам  электро- 
физиологических исследований первичных сенсорных об
ластей новой коры. В последнее время дополнительные 
свидетельства в пользу этой гипотезы принесли многочис
ленные работы по изучению  внутренних и внеш них кор
ковых связей, особенно те работы, в которых применены 
новые методы идентификации клеток, дающ их начало 
этим связям, и локусов, где оканчиваю тся связую щ ие 
аксоны.

Я обозначаю основную модульную единицу новой ко
ры как  мини-колонку. Это вертикально ориентированная 
цепь клеток, образованная миграцией нейронов из заро
дышевого эпителия нервной трубки вдоль радиальны х 
глиальны х клеток к местам их назначения в коре, как  
это описано Ракичем . Если эта мини-колонка сравнима по 
величине с корковыми цилиндрами, в которых Рокел и др. 
(Rockel, H oirns, Powell, 1974) производили подсчеты ней
ронов, то она содерж ит около 110 клеток. Эта цифра ос
тается почти неизменной в разны х областях новой коры и 
у разны х видов млекопитаю щ их, за исклю чением стриар- 
ной коры приматов, где она составляет 260. Т акая  цепь 
клеток занимает в пространстве коры слегка изогнутый, 
почти вертикальны й цилиндр диаметром около 30 мкм. 
Общий объем новой коры человека составляет около 
1000 см3. Если принять ее среднюю толщ ину равной 
2500 мкм, то тогда новая кора головного мозга человека 
имеет поверхность около 4000 см2 и содерж ит около 600 
млн. мини-колонок и примерно 50 млрд. нейронов,
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Крупная единица новой коры, обрабатывающая информацию; 
картирование многих переменных в пакете мини-колонок

И зучение первичной соматосенсорной и моторной коры 
и двух областей гомотипической коры теменной доли по
казало, что в новой коре можно идентифицировать обра
батываю щ ие информацию  единицы гораздо крупнее ми
ни-колонок. Есть указан ия, что диаметры или ш ирина 
этих более крупны х единиц составляю т для разны х об
ластей от 500 до 1000 мкм. Кроме того, ясно, что такие 
единицы варьирую т по форме своего поперечного разре
за — они могут быть круглы ми или овальными или иметь 
форму палочки. Если учесть размеры  более крупной об
рабатываю щ ей информацию единицы в зрительной коре, 
которую я назвал макро-колонкой, то можно рассчитать, 
что новая кора человека содерж ит около 600 000 этих 
крупны х единиц, причем каж дая  из них содерж ит не
сколько сот мини-колонок. Эти вы числения сделаны  с вы
сокой степенью  неопределенности и приводятся здесь, 
только чтобы показать порядок величин.

Эта круп ная обрабаты ваю щ ая информацию  единица 
охарактеризована как  по статическим, так  и по динами
ческим свойствам ее нейронов. Что касается зрительной 
коры, то место в ней такой единицы, разум еется, опреде
ляется  преж де всего местом в поле зрения. К руп н ая  еди
ница характеризуется  ориентацией и тем, с каким  гла
зом она связана. О риентационные свойства являю тся ре
зультатом обработки информации внутри коры, тогда как  
афферентны ми входами они определяю тся только в топо
графическом смысле. В соматосенсорной коре исходными 
определяю щ ими парам етрам и служ ат место на поверх
ности тела и модальность, но пока еще не ясно, требую тся 
ли для определения места два изм ерения; если так, то то
гда модальность становится третьим, конгруэнтно карти
рованным определяю щ им параметром. Д ля слуховой ко
ры  определяю щ ими парам етрам и являю тся частота звука 
и те свойства бинаурального взаимодействия, которые 
определяю т локализацию  звука в пространстве. Д алее, в 
пространстве, занимаемом этими крупными единицами, по 
осям X  и Y  без наруш ения топологических отнош ений мо
гут картироваться другие переменные, особенно перемен
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ные динамического характера. Я  предполагаю , что это 
«субкартирование» осущ ествляется группами мини-коло
нок, а в предельных случаях — одной группой. Согласно 
этой гипотезе, мини-колонка представляет собой неделимо 
м алую  единицу, обрабатываю щ ую  информацию в новой 
коре. Возможно, например, что мини-колонка служ ит еди
ницей картирования парам етра ориентационной специфич
ности в каж дой доминантной по глазу половине пары, со
ставляю щ ей макро-колонку стриарной коры. Т аким  ж е 
примером могут служ ить м едиально-латеральная карта 
доминирования правого или левого уха и разны е формы 
бинаурального взаимодействия, наблюдаемые вдоль рав
ночастотных полос слуховой коры.

Располож ение многих переменных на одной карте яв
л яется  сущ ественным свойством организации в отнош ении 
вертикальны х единиц и одной из ее важ ны х характерис
тик в отнош ении корковой функции. Д олж ен сущ ествовать 
ряд компромиссов между степенью дробности топографи
ческого представительства и числом картированны х на нем 
переменных. Так, например, в соматосенсорной или зри
тельной коре специфичность, нуж н ая  для представитель
ства места, может заметно ограничить число переменных, 
одновременно картированны х на этих участках. В тех го
мотопических областях новой коры, где топография гораз
до менее точна или совсем отсутствует, в данной области 
может быть картировано большое число переменных с со
хранением упорядоченных отнош ений между группами у 
их источника, группами внутри области и группами в ко
нечны х структурах. Иными словами, в данной области 
коры может картироваться несколько распределенных си
стем, что делает возможной интеграцию  их акгивности (их 
функций) со свойствами этой области, определяемыми ка 
ким-либо другим входом в нее.

К орковая колонка — это слож ная обрабаты ваю щ ая и 
распределяю щ ая единица, которая связы вает ряд входов 
с несколькими выходами. К летки, даю щие начало разным 
выходным путям , очевидно, резко разграничены  по корко
вым слоям. Х отя каналы  внутри колонок, образующ ие эти 
связи, несомненно, должны перекры ваться и взаимодейст
вовать, но, по некоторым данным, характер нейронной ак 
тивности может быть разным в разных каналах. П оджио
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с сотрудниками приводят примеры  такого явления в своей 
работе по зрительной коре у бодрствующ их обезьян. Они 
наш ли, что динамические свойства пространственно-час
тотной настройки, чувствительности к движению  и тонкой 
и грубой стереоскопии вы раж ены  в различны х выходных 
кан алах  по-разному. Весьма вероятно, что другие пути от 
входа к выходу могут быть очень короткими, даж е моно- 
синаптическими. Н аличием таких «сквозных» путей под
черкивается распределительная ф ункция корковой колон
ки, возможность быстрой передачи некоторых свойств 
входных сигналов на выходные элементы для дальнейш ей 
обработки.

Важ ны м свойством внутрикорковы х механизмов обра
ботки является  то, что я  назвал торможением вокруг ко
лон ки . Это мощный механизм ф ункциональной изоляции 
активны х колонок от их соседей, который приводит поня
тие о колончатой организации в соответствие с понятием 
о частично сдвинутом перекры вании. Это последнее пред
ставляет собой общий принцип, согласно которому стимул 
ограниченных размеров, сдвигаясь понемногу по рецептор
ному слою, приводит в действие ряд сдвинутых, но пере
кры ваю щ ихся популяций корковых элементов. Тормож е
ние вокруг колонки должно резко ограничивать латераль
ное распространение активности из групп колонок, 
наиболее сильно активированны х таким локальны м сти
мулом. Этот принцип несомненно сохраняет свое значение 
такж е и для других областей коры помимо сенсорных.

Функциональные свойства распределенны х систем

Из классической анатомии хорошо известно, что мно
гие крупны е образования головного мозга объединены 
внеш ними путями в сложные системы, вклю чая массив
ные сети с повторными входами. Три группы описанных 
выш е недавно обнаруж енны х фактов пролили новый свет 
на системную организацию  головного мозга. П ервая из 
них состоит в том, что основные структуры  головного моз
га построены по принципу повторения одинаковых много
клеточных единиц. Эти модули представляю т собой ло- 

'кальн ы е нейронные цепи из сотен или тысяч клеток, 
объединенных сложной сетью интрамодульны х сьязей.
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Модули любого образования более или менее одинаковы, 
но в разных образованиях они могут резко различаться. 
Модульная единица новой коры — это описанная выше 
вертикально организованная группа клеток. Такие основ
ные единицы представляют собой одиночные транслами
нарные цепи нейронов, мини-колонки, которые в некото
рых областях собраны в более крупные единицы, величи
на и форма которых неодинаковы в разных местах. Но 
предполагается, что по своему качественному характеру 
ф ункция обработки информации в новой коре одинакова 
в разных областях, хотя этот внутренний аппарат может 
быть изменен его предыдущ ей историей, особенно в кри
тические периоды онтогенеза.

Вторым важным фактором, ведущим к изменению 
представлений о функции мозга, явилось накопление 
большого количества информации о внешних связях меж 
ду крупными образованиями головного мозга. Теперь из
вестно, что такие связи гораздо более многочисленны, из
бирательны и специфичны, чем думали раньше. Третьим 
важным фактором явилось открытие, что каж дый модуль 
большой структуры включен не во все ее связи. Таким 
образом, вся группа модулей в совокупности разбита на 
подгруппы, из которых каж дая соединена своей системой 
связей с такими же обособленными подгруппами в дру
гих структурах. Связанные между собой группы модулей 
нескольких структур мы называем распределенными сис
темами. Ясно, что в головном мозгу гораздо больше рас
пределенных систем, чем думали раньше (возможно, на 
несколько порядков больш е). Таким образом, крупные 
структуры являю тся частями многих распределенных сис
тем, придавая каж дой из них свойство, определяемое свя
зями, общими для всех модульных подгрупп структуры, 
и особым качеством их внутренней активности. Д аж е от
дельный модуль такой структуры может быть членом не
скольких (хотя и не многих) распределенных систем.

Таким образом, распределенные системы состоят из 
множества модульных элементов, связанных между собой 
в «эшелонированные» параллельные и последовательные 
объединения. И нформация распространяется по такой 
системе по многим разным путям, и доминирование того 
или иного из них составляет динамическое и изменчивое
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свойство системы. У такой системы много входов и выхо
дов, и она имеет доступ к выходным системам головного 
мозга на многих уровнях. Распределенную  систему харак
теризует избыточность потенциальных командных точек, 
и командная ф ункция может в разное время локализовать
ся в разных точках системы, особенно в той ее части, ко
торая обладает самой срочной и нуж ной информацией.

Важное свойство таких распределенных систем, особен
но тех, которые расположены к центру от первичных сен
сорных и моторных систем, состоит в том, что слож ная 
функция, управляем ая или вы полняем ая системой, не ло
кализуется ни в одной из ее частей. Ф ункция — это свой
ство динамической активности внутри системы: она за
клю чена в системе к ак  таковой. Частичны е ф ункции или 
отдельные проявления ф ункции системы могут осуществ
ляться  локальными операциями в ограниченных частях 
такой системы. Этим может объясняться то обстоятельст
во, что локальные повреж деш ш  распределенной системы 
лиш ь редко уничтожаю т ее функцию  полностью, они толь
ко наруш аю т ее до предела, определяемого размерами 
повреж дения и критической ролью поврежденного участ
ка в выполнении функции. П оразительная способность к 
восстановлению функции после частичных повреждений 
головного мозга рассм атривается как  свидетельство адап
тивной способности таких распределенных систем реш ать 
поведенческие задачи, пусть медленно и с ошибками, при 
помощи сохранивш ихся частей нервного аппарата.

Наконец, распределенные системы являю тся по опре
делению и по наблюдению одновременно системами пов
торного входа и звеньями, связую щ ими входные и выход
ные каналы  нервной системы. Это означает, что множ ест
во перерабатываю щ их информацию модулей в новой коре 
доступно нервной активности, как  генерируемой внутри, 
так и вызываемой извне. Ф азны е циклы  генерируемой 
внутри активности, захваты вая спачала первичные сен
сорные единицы, а затем последовательно более общие и 
абстрактные единицы гомотипической коры, долж ны спо
собствовать постоянному обновлению создаваемого чело
веком перцептивного образа самого себя и себя в окруж а
ющем мире, а такж е приведению этого образа в соответст
вие с внешними событиями. Это внутреннее считывание
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заложенной внутри информации и ее соответствие нерв
ной копии внешнего континуума рассматривается как 
объективный механизм сознательного восприятия. М еха
низм этот доступен научному исследованию.
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СЕЛЕКЦИЯ ГРУПП 
И ФАЗНАЯ ПОВТОРНАЯ СИГНАЛИЗАЦИЯ; 

ТЕОРИЯ ВЫСШИХ ФУНКЦИЙ 
ГОЛОВНОГО МОЗГА

Дж. Эделмен (О. Edelman) 

Введение

П оразительное разнообразие нервных систем у разных 
видов животных и их зам ечательная способность к адап
тивной функции одновременно интригуют и смущают 
нейробиологов. Однако, песмотря на свою сложность, все 
нервные системы подчиняю тся одинаковым общим прин
ципам на уровне морфологической характеристики ней
ронных структур и механизмов передачи сигналов. Р ас
кры тие этих общих принципов и их применение к изуче
нию простых нервных систем, а такж е подсистем в более 
сложном головном мозгу относятся к крупнейш им победам 
нейробиологии наш его века (Q uarton, M elnechuk, Schm itt, 
1967; Schm itt, 1970; Schm itt, W orden, 1974; K uffler, Ni- 
cholls, 1977).

Но на функциональном уровне в основах и методоло
гии все еще царит путаница. Во многих случаях функция 
подсистем определена лиш ь туманно. В самом деле, для 
высших функций мозга, вы раж енны х в восприятии, осо
знании или сознании и в сложных познавательных актах, 
отношение между структурой и ф ункцией нервной систе
мы до недавнего времени (Eccles, 1966а) оставалось тер
риторией, предоставленной преимущ ественно философ
ским спекуляциям . В лучш ем случае оно служило пред
метом психологического исследования в пределах различ
ных произвольно ограниченных парадигм, как, например, 
классические или инструментальные условные рефлексы, 
генетическая эпистемология или лингвистический анализ 
(H errnste in , Boring, 1965; Skinner, 1966; P iaget, 1950, 
1954; Lenneberg, 1970). Эти, хотя и ценные, усилия не на
правлены прямо на решение самой сложной проблемы 
нейробиологии — определение структурного субстрата и 
клеточных механизмов высш их ф ункций мозга, особенно 
тех, которые леж ат в основе сознания.
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Успехи последнего времени, достигнутые в анализе 
восприятия, позволяют надеяться на улучш ение положе
ния в ближ айш ие десятилетия. П роложивш ие к  этому 
путь работы М аунткасла (M ountcastle, 1957, 1967) по об
работке соматосенсорной информации, работы Хьюбела и 
Визела (H ubei, W iesel, 1974) по обработке зрительной 
информации и Сперри (Sperry, 1970а) по локализации 
функций мозга в больших полуш ариях явились главными 
достиж ениями, связываю щ ими нейроппую активность с 
выполнением сложных перцептивных и концептуальных 
задач.

Н есмотря на эти успехи, нервные процессы высшего 
порядка, ведущ ие к мышлению, сознанию и подготовке 
будущих действий, не получили удовлетворительного опи
сания в понятиях, которые точно учитывали бы детали 
строения мозга. И это не удивительно: сложность нейрон
ных систем у млекопитающих и их поведенческий репер
туар огромны, поэтому разработка детальной теории, 
объясняю щ ей их функции, была" бы преждевременной. 
Однако, быть может, своевременно задаться более общим 
вопросом относительно эволюции, развития и функции 
высших систем мозга, в особенности у человека. Работает 
ли мозг при выполнении своих познавательных функций 
высшего порядка по единому принципу? То есть можно 
ли, несмотря на многочисленные различия между подсис
темами мозга и особенностями их связей, обнаружить об
щий механизм или принцип, леж ащ ий в основе реализа
ции его познавательных способностей? И если да, то на 
каком уровне действует этот механизм — на уровне кле
ток, молекул или нейронных цепей?

Я намереваю сь предложить здесь такой принцип, ис
ходя из теоретических соображений и экспериментальных 
дапных. Описав этот принцип и связав его с некоторыми 
имеющимися фактами, я рассмотрю его применение к  по
ниманию высших состояний головного мозга, главным 
образом с акцентом на сознание. Основная мысль состоит 
в том, что головной мозг представляет собой селективную  
систему, которая перерабатывает сенсомоторную инфор
мацию посредством координированного во времени взаи
модействия наборов, или ассортиментов функционально 
эквивалентных единиц, каж дая  из которых состоит из не
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большой группы нейронов. Согласно предлагаемой здесь 
модели, головной мозг перерабатывает сенсорные сигналы 
и свою собственную заложенную в память информацию на 
этой селективной основе фазным (циклическим) образом 
и способом повторного входа, которые создают условия 
для состояний сознания.

Построение теории, объясняю щ ей высшие функции 
мозга, должно удовлетворять нескольким минимальным 
критериям.

1. Теория должна соответствовать нейроанатомиче- 
ским, эмбриологическим и нейрофизиологическим данным.

2. Она должна учитывать дистрибутивные свойства 
памяти и обучения, ассоциативный вызов, а такж е времен
ные свойства и временную «шкалу» вызова.

3. Она должна допускать обновление памяти для со
ответствия текущим входным сигналам.

4. Она должна отраж ать основные функции высших 
систем головного мозга как  посредников между действи
ем и опытом.

5. Она должна предусматривать необходимые, если 
не достаточные условия для состояния сознания.

Есть теории, которые удовлетворяют некоторым из 
этих критериев, но не всем. Кроме того, ни одна из су
ществующих теорий не пытается сколько-нибудь последо
вательно связать эмбриональное развитие головного мозга 
с его высшими функциями у взрослого. Это явится одной 
из главных задач предлагаемой формулировки. В то же 
время теория будет излож ена в понятиях как  можно более 
общих. Хотя это обеднит модель нейроанатомически в 
том отношении, что детали нейронных цепей будут по 
большей части опущены, но будут приложены специаль
ные усилия, чтобы избеж ать построения абстрактной мо
дели, которая выдает функциональные свойства безотно
сительно к  нервной системе.

Селекция и ее предпосылки

Чтобы понять идею селекции (отбора), полезно рас
смотреть два крайних способа возможного функциониро
вания головного мозга. При первом способе высшие моз
говые цептры связаны строго определенно (Brodal, 1975);
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но они не могут функционировать, пока их нейронные 
сети не получат от надлеж ащ им образом преобразованных 
и обработанных сенсорных входных сигналов инструкцию, 
в соответствии с которой они долж ны подвергнуться ста
бильным изменениям, таким ж е однозначным и опреде
ленным. Эта инструкция могла бы действовать на уровне 
молекул, синапсов, отдельных клеток (особенно клеточных 
мембран) или больших групп клеток. Способ инструкции 
обладает двумя характеристиками: 1) информационная
структура внеш него сигнала первична и поэтому необхо
дима для выработки соответственным образом кодирован
ной мозговой структуры и для ее функции и 2) предш ест
вующих или предсуществующ их состояний мозговой 
структуры, уж е способных к обработке такого сигнала, не 
имеется. И нструкция предполагает исключительное и 
определенное взаимодействие между мозговыми структу
рами и первым предъявлением сигнала; это означает, что 
только после входа сигнала формируется функционирую 
щ ая  уникальная мозговая структура, или цепь, которая 
«соответствует» сенсорной информации такого рода.

Т акая  инструктивная модель высших функций мозга 
наталкивается на ряд трудностей. И нструкция требует 
точного картирования соответствующей информации или 
на молекулярном уровне (например, в виде ш аблонов), 
или на клеточном уровне (в форме однозначного стабиль
ного кода). Д ля возникновения инструкции нужно, что
бы каж дое сложное сенсорное событие приводило к за
кладыванию  в память особой точной комплементарной 
структуры, которой перед этим не было в молекулах или 
клетках головного мозга. Новые сенсорные события, в ко
торых участвуют некоторые элементы предыдущ их собы
тий, долж ны содержать компоненты предыдущ их струк
тур или же заклады вать совершенно новые соответствую
щие структуры. В первом случае последовательно приоб
ретаемый опыт потребует наличия механизма высшего 
порядка, чтобы отличать старые элементы от новых, а во 
втором случае будет велик риск истощ ения информаци
онного потенциала системы.

В общем, информация, которая обрабатывается в го
ловном мозгу, поступает в форме электрических или хи
мических сигналов, возникаю щ их в результате уж е ранее
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определивш ихся молекулярны х процессов. Н а химической 
основе трудно понять, каким  образом потенциалы дейст
вия или градуальны е потенциалы, или ж е  химические ме
диаторы могли бы непосредственно определять свойства 
стабильной структуры слояш ой кодированной информации 
в макромолекулах. Кроме того, группы клеток не так  лег
ко «заматрицировать» — различные генетические, эпиге
нетические и преходящ ие изменения, которые, как  из
вестно, имеют место, грозили бы наруш ить стабильность 
любой уникальной цепи, созданной под влиянием  внеш ней 
инструкции. Н аконец, инструкционная теория функции 
мозга не создает основы для понимания таких каж ущ ихся 
автономными проявлений активности высшего порядка, 
как  сознательное восприятие и творческое программиро
вание будущих событий. В некотором смысле такая  тео
рия отдает мозг «на милость» окруж аю щ его мира.

Альтернативой этой теории служ ит представление о 
том,, что мозг является селективной системой; это пред
ставление выдвинуто рядом авторов, но подробно не раз
рабатывалось (Jerne, 1967; E delm an, 1975; Young, 1975). 
Хотя объяснить значение термина «селективная» легче 
после подробного рассмотрения тех требований, которые 
предъявляет эта система, пож алуй, полезно начать с ее 
предварительного определения. П ринцип селективности 
предусматривает, что в результате онтогенеза и первых 
этапов развития головной мозг содержит клеточные кон
фигурации, которые способны каж дая  по-своему реагиро
вать на внеш ние сигналы в силу своих генетически обу
словленных структур или благодаря эпигенетическим из
менениям, происш едш ий независимо от характера внеш 
них сигналов. Эти сигналы служ ат лиш ь для отбора (се
лекции) из числа предш ествующ их конфигураций клеток 
или клеточных групп, с тем чтобы создать надлеж ащ ую  
реакцию.

Т акие селекционистические представления в разны х 
формах существуют в эволюционной теории и в иммуно
логии (E delm an, 1974а) и разработаны  более или менее 
подробно. Но задача, которую я поставил себе здесь, со
стоит не просто в том, чтобы провести сравнение или ана
логии меж ду этими системами, а в том, чтобы выяснить, 
нельзя ли использовать какую-либо конкретную  форму
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"Отбора («селекции») как  основу для объяснения высших 
функций мозга. Тем не менее важ но рассмотреть общие 
требования и последствия работы селективных систем, и 
в этой связи могут оказаться полезными отдельные срав
нения с другими системами.

До рассмотрения этих требований нуж но вкратце оп
ределить уровень, на котором действует отбор, а такж е 
объяснить, чем оправдана теоретическая необходимость 
привлечения селективных механизмов для объяснения 
ф ункции мозга. В соответствии с этим выдвигаемые по
лож ения основаны на одной экспериментальной и одной 
теоретической предпосылках.

1. Основную единицу осущ ествления функции и селек
ции в высших отделах мозга составляет группа клеток 
(состоящ ая, возможно, из 50— 10 ООО нейронов), связан
ных самым различны м образом, но не обязательно в со
ответствии с полож ениями классической нейронной докт
рины (Bullock, 1959; B odian, 1962). Причины, по каким 
эти полож ения подверглись изменениям, рассмотрены 
Ш ефердом (Shepherd, 1972) на основании изучения обо
нятельной луковицы и сетчатки. Д ополнительные данные 
в пользу того, что единицей селекции является группа 
клеток, содерж атся в работах М аунткасла (M ountcastle, 
1957, 1967) и Хью бела и Визела (H ubei, W iesel, 1974), 
показавш их, что в сенсорных проекционных зонах суще
ствуют и функционирую т колонки, или полоски, корко
вых клеток. Следующее (и пока что гипотетическое) по
ложение, которое мы здесь выдвигаем, заклю чается в том, 
что в некоторых областях коры  эти группы клеток не 
обязательно соединены между собой абсолютно фиксиро
ванным образом у всех животных и во всех зонах и что в 
локальны х нейронных цепях (Л Н Ц ) эти связи могут быть 
самыми разнообразными и как  электрическими, так и 
химическими (Schm itt, Dev, Sm ith , 1976). Здесь можно 
провести полезное разграничение. Внут ренние связи  ло
кализую тся внутри группы нейронов, и способы взаимодей
ствия внутри локальной цепи могут быть весьма различны 
ми, вклю чая все способы несинаптического взаимодей
ствия. В неш ние связи  включают все соединения, находя
щ иеся вне нейронной группы, в особенности меж ду груп
пами. Мы предполагаем сущ ественные различия между
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группами главным образом на уровне внутренних связей. 
Х отя возмож на вариабельность и внеш них связей, ясно, 
что на этом уровне структура связей головного мозга 
очень специфична и высоко архитектонична.

2. Н ервная система животных, способных вы полнять 
сложные сенсомоторные акты , успеш но приспосабливает
ся к комплексам поступаю щ ей информации, с которыми 
она никогда раньш е не встречалась в истории особи или 
вида. Эту предпосылку трудно доказать, однако ее, по- 
видимому, легче всего защ итить в применении к челове
ку. П ож алуй, самым поразительны м примером может 
служ ить способность некоторых людей реш ать весьма от
влеченные м атематические задачи, создавать новые сим
волические построения, столь слояш ые, к ак  симфония, 
или ж е поразительно эффективно анализировать подоб
ные уникальны е построения, увидев их впервые.

П ри объяснении этой поразительной способности 
трудности возникаю т в равной мере как перед инструк
тивными, так  и перед селективными теориями. Н а пер
вый взгляд каж ется , что инструктивны е теории позволяю т 
обойти эти трудности, помещ ая последовательные матри
цы на все более высокие уровни иерархической организа
ции мозга; но от этого такие теории становятся только 
ещ е менее убедительными. С другой стороны, селектив
ным теориям для объяснения такого соверш енства обра
ботки информации приходится постулировать наличие 
очень широкого набора ассортимента (reperto ire) предсу- 
щ ествую щ их ф ункциональны х единиц, или нейронных 
групп. Возможен ли такой ассортимент? Д ля ответа на 
этот вопрос мы долж ны подробно рассмотреть природу и 
требования селективной теории ф ункции головного мозга.

Требования к селекции групп; вырожденность

К ак из эволюционной, так и из иммунологической тео
рии ясно (E delm an, 1975), что перед лицом неизвестного 
будущего основным условием успеш ного приспособления 
является  предсугцествующее многообразие. В эволюции 
оно создается путем мутаций и изм енения генов, а в им
мунологических системах — образованием в организме 
ассортимента антител. Д ля нервной системы первичный
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ассортимент можно представить себе как  собрание разно
образных нейронных групп, различны е функции которых 
предопределены еще в онтогенезе. Б ез  дальнейш их уточ
нений примем, что если нейронная группа отвечает ха
рактерной для нее выходной активностью  более или менее 
специфично по отношению к входу, состоящ ему из опре
деленной пространственно-временной конфигурации сиг
налов, то это значит, что такая  группа и конфигурация 
сигнала «подходят», соответствуют («m atch») друг другу. 
Д ля дальнейш его уточнения понятия селекции из ассор
тимента таких нейронных групп необходимо рассмотреть 
общие требования к такому ассортименту, в особенности 
к его многообразию.

Первое требование состоит в том, чтобы этот ассорти
мент был достаточно богатым; иными словами, он долж ен 
содерж ать достаточное число разнообразны х элементов, 
чтобы в случае широкого диапазона различны х входных 
сигналов имелась бы конечная вероятность наличия в ас
сортименте по меньш ей мере одного соответствующего 
элемента для каж дого сигнала. Д алее, хотя бы у несколь
ких элементов набора соответствие входному сигналу 
должно быть достаточно специфичным, чтобы разны е 
входные сигналы различались (т. е. «распознавались») с 
относительно малой ошибкой. В иммунной системе для 
этого существует набор разны х антител численностью 106, 
каж дое со своим специфическим (или определяемым сте- 
рически) участком связы вания антигена, а такж е неко
торые пороговые механизмы, регулирую щ ие иммунный 
ответ (E delm an, 1974b).

К аковы  общие свойства такого широкого распознаю 
щего ассортимента, которые делают его способным и к 
распознаванию  в широком диапазоне, и к  специфичности 
в отнош ении отдельных сигналов? Во-первых, для любого 
произвольно выбранного большого числа разны х входных 
сигналов набор долж ен иметь значительно больше компо
нентов (рис. 1). Определим «соответствие» как  некий по
рог распознавания, который придает системе способность 
различать два тесно связанны х события в опреде
ленных пределах ошибки. Если в ассортименте насчиты
вается N  элементов и если вероятность соответствия меж 
ду любым из этих элементов и любым сигналом — р, то
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мы можем описать функцию  распознавания как  г = f ( p ,  N ) ,  
которое служ ит мерой той эффективности, с какой система 
распознает определенный диапазон возможных входных 
сигналов. М ожно описать несколько таких функций в за
висимости от данной выбранной моры эффективности.

Теперь ясно, что если N  мало, то тогда для большого 
числа разны х входных сигналов г будет близко к нулю. 
Д ля N, превыш аю щ его некоторую величину, г растет, по
ка  при некотором высоком значении N  нельзя будет зна
чительно повысить эффективность соответствия в поро
говых условиях путем дальнейш его расш ирения ассорти
мента. Это говорит о том, что для центральной нервной 
системы N  должно быть большим, но само по себе оно 
не помогает нам установить какие-либо количественные

bog N
Рис. 1. Зависимость двух форм функции распознавания от числа 
(N)  элементов в ассортименте, вычисленного в соответствии с прос
той моделью. В этой модели каж дому элементу приписывается по
стоянная априорная вероятность р распознавания случайно выбран
ного сигнала. Здесь г, ( /)  представляет ож идаемую  долю всех воз
можных сигналов, которая будет распознана (rt =  1— (1—р ) :V), а 
г2 ( / / )  — вероятность того, что более чем доля /  (в этом случае 63 %) 
числа М  возможны х сигналов будет распознана. Форма кри
вой не зависит от выбранной величины М,  если М  велико

(г2 — 2  r \  (1— ri ) M ~ 3 ) • Подобным ж е образом, если р
j=fM u  ! 1

меняется, то вся кривая сдвигается влево или вправо, отражая  
тем самым изменение специфичности распознавания, но форма кри
вых сущ ественно не меняется. В более реалистичной модели раз
ным элементам ассортимента были бы приданы разные значения р; 
пз-за этого возросла бы сложность вычисления, но характер зависи

мости г от N  принципиально не изменился бы.
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границы. Мы можем, однако, принять, что в каком-либо 
участке головного мозга человека набор из 106 разных 
клеточных групп, каж дая  из которых состоит из 50— 
10 000 клеток, не истощит имею щ егося числа клеток.

Основное следствие этого анализа состоит в том, что 
для приведения сигнала или конфигурации сигналов в 
соответствие с данным ассортиментом селективная систе
ма долж на быть вырожденной. Под вырожденностъю  я 
имею в виду, что вообще при данном пороге должно быть 
больше одного способа удовлетворительного распознава
ния данного входного сигнала. Д ля этого требуется мно
жество нейронных групп разного строения, способных 
лучш е или хуж е вы полнять одну и ту ж е функцию. 
Я  отличаю вырожденность от избыточности — термина, 
который прим еняется здесь в более узком смысле и озна
чает наличие повторяю щ ихся единиц или групп одинако
вого строения.

П отребность в вы рожденности, пож алуй, будет яснее 
всего, если снова предполож ить крайние случаи — один 
без всякой вырожденности и другой с полной вырожден- 
ностью (рис. 2 ). Рассмотрим ассортимент, в котором для 
любого произвольно выбранного сигнала имеется только 
одна клеточная группа, способная распознать этот сиг
нал. В этих условиях в системе, способной распознавать

On
-1

S,.
1 I

h  > s3 • ■ **nr sn *v^n*Z -

On

0р(г2> Oji On

Ж  I  I I  1  I  „  '  c  “  7 “ I
0 ) ’ O p  % > .........................un  S f ,S 2 , S j  ■ • ■ Sn , S n * l ’ sn+ 2  ■ ■ •

Рис. 2. Два крайних вида ассортимента: I  — невырожденный
(с уникальными элементами), / / — полностью вырожденный. В пер
вом случае расш ирение диапазона сигналов, подлеж ащ их распозна
ванию (например, за  пределы S n), часто ведет к тому, что распозна
вания не происходит. Во втором случае утрачивается специфич
ность и разные сигналы часто не различаются, поскольку каждая  

группа G может ответить на все сигналы.
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ранее не встречаю щ иеся сигналы, диапазон окаж ется 
слиш ком узким, т. е. многие входы останутся нераспознан
ными. Если мы будем настаивать на том, чтобы такой ас
сортимент распознавал и различал с высокой частотой ш и
рокий диапазон разных ранее не встречавш ихся сигналов, 
то тогда основное условие — чтобы сигнал не участвовал 
в возникновении ассортимента — должно быть наруш ено. 
Теперь рассмотрим второй крайний случай, когда каж
дый  элемент набора соответствует лю бом у  входному сиг
налу. В этом случае требование относительно диапазона 
будет удовлетворено, но сильно пострадает специфич
ность и, следовательно, способность различать две разные, 
но близкие структуры  сигналов. П оэтому ассортимент по 
своему составу должен находиться меж ду этими крайнос
тями и содерж ать по нескольку (а, возможно, и помногу) 
разных клеточных групп, способных различать данный 
входной сигнал более или менее хорошо (т. е. достаточно 
выше требования к  порогу распозн аван ия).

Проведенный выше анализ показы вает, что вырожден- 
ность является  основным свойством, примиряю щ им спе
цифичность распознавания с его диапазоном. К ак  мы уви
дим, вырожденность согласуется такж е с рядом свойств, 
наблюдаемых в центральной нервной системе человека и 
некоторых видов животных. К ак  видно на рис. 3, вы рож 
денность отличается от узкой избыточности, но может 
вклю чать избыточность как  особый случай. Подобно из-

Рис. 3. Схемы, иллюстрирующие разницу м еж ду избыточностью  
( /)  и вырожденностыо ( I I ) .  Структура вырожденных групп, выпол
няющих более или мепее одинаковую функцию, может различаться 
во многих отнош ениях, и их элементы имеют только некоторые об
щие черты: вырожденные группы изофункциональны, но не изо
морфны. Избыточность применяется здесь в узком смысле слова: 

избыточные группы как изофункциональны, так и изоморфны.
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быточности, вы рожденность может создавать надеж ность 
в системе, состоящ ей из ненадеж ны х компонентов (von 
N eum ann, 1956; W inograd, Cowan, 1963).

Помимо этих требований к свойствам ассортимента 
есть еще одно важ ное условие успеш ной деятельности 
системы избирательного распознавания: достаточно боль
ш ая  часть набора долж на эффективно мобилизоваться 
разны ми входными сигналами. К ак  и при мобилизации 
сети в терминалах компьютера, нуж ны е сигналы  долж ны 
иметь возможность встретиться с соответствующ ими им 
элементами с достаточно высокой вероятностью  и за дос
таточно короткий срок. Кроме того, ответы таких элемен
тов долж ны быть доступны элементам высшего порядка 
для последующ их операций распознавания. Очевидно, это 
условие долж ны вы полнять в ЦНС различны е связи внут
ри клеточных групп и между ними. Нет недостатка в та
ких связях, идущ их по трактам  или по локальны м  цепям, 
и эффективность передачи сигнала, а такж е высокое от
нош ение сигнал/ш ум делают возможной мобилизацию 
большого числа групп за короткое время (от миллисе
кунд до секун д). Кромо того, важно указать, что общий 
диапазон афферентны х входных сигналов не представля
ет собой случайной выборки из всех возможных сигналов 
внеш него мира. На ранних уровнях обработки данный 
входной сигнал не обязательно долж ен мобилизовать все 
нейронные группы. Взаимодействие сенсорных преобразо
вателей с внеш ним миром и последую щ ая переработка их 
сигналов сами по себе высоко избирательны  и тем самым 
повыш ают эффективность мобилизации. Мы приходим к 
заклю чению , что в ЦН С требования мобилизации и встре
чи вы полняю тся гораздо эффективнее, чем в иммунной 
системе, в которой встречи осущ ествляю тся посредством 
диф фузии, потоков и движ ения клетки.

Н аряду с необходимостью большого вырожденного ас
сортимента и высокой вероятности встречи селективная 
система долж на удовлетворять третьему, очень важному 
требованию. Оно заклю чается в необходимости уси лен и я  
акта избирательного распознавания, чтобы он мог хра
ниться, считы ваться и легче распознаваться при его по
следую щем повторном появлении на входе. В отсутствие 
усиления в лучш ем случае соответствие после встречи бу
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дет лиш ь кратковременны м, и мало вероятно, что при буду
щ их повторениях сигнала та ж е сам ая группа клеток бу
дет ему соответствовать, а в худшем случае, при конку
ренции с другими сигналами, соответствие будет полно
стью утрачено. В иммунной системе усиление достигается 
созреванием, делением клеток и усиленным синтезом ан
тител потомками отобранных клеток. В итоге в 105— 106 
раз возрастет продукция исходно отобранного вида анти
тел и благодаря клеточному делению увеличится частота, 
с какой встречаю тся в наборе клетки , образующ ие анти
тела данного типа. В организме взрослого животного 
нервные клетки не делятся, и можно предполож ить, что 
усиление достигается синаптическими изменениями, ко
торые ведут к  облегчению возбуж дения или к торможе
нию определенных проводящ их путей. Д ля  настоящ ей це
ли не важ но, достигается ли это образованием новых си
наптических контактов или стойкими изменениями уж е 
сущ ествующ их (например, изменениями мембраны на 
дендритных ш ипиках или химическими преобразования
ми, которые меняют пороги уж е сущ ествующ их синапти
ческих связей).

В соответствии с требованиями усиления одно из глав
ны х допущ ений предлагаемой теории состоит в том, что 
после начальной селекции для определенных групп кле
ток становится выше, чем для других групп, вероятность 
того, что они снова будут выбраны сигналом такой ж е или 
сходной структуры. Вероятность эта может возрасти бла
годаря синаптическому облегчению или торможению пу
тей в пределах группы или меж ду группами. Т акое изме
нение вероятности либо ведет к повыш ению вероятности 
последующего отбора (селекции) некоторых клеточных 
групп или ж е к снижению  вероятности реакции других 
групп. Иными словами, селекция может быть или поло
ж ительной, или отрицательной. Однако важно отметить, 
что после отбора групп в тот или иной вырож денный пер
вичный ассортимент достаточной численности ещ е оста
нутся другие, неотобранные группы с подобными ж е 
специфичностями. И в общем, иными будут вероятности 
того, что эти группы будут встречены и отобраны при по
вторении какого-нибудь стимула, который ранее измепил 
вероятности ответов других клеточны х групп.
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Вырожденная селекция групп в головном мозгу

Н а этом фоне мы теперь можем подробнее охарактери
зовать систему вырожденной селекции групп, которая, 
как  мы полагаем, развилась для осуществления высших 
функций мозга. П реж де всего надо сказать, что мы огра
ничим наш е обсуждение областями коры, таламусом и 
лимбической системой; функции других частей нервной 
оси можно будет рассмотреть впоследствии.

Первый важный вопрос состоит в следующем: что рас
познает ЦНС? То есть, каков элементарный субстрат выс
ших функций мозга? Мы примем здесь, что выше того 
уровня, где внешний сигнал взаимодействует с сенсор
ными рецепторами, которые могут действовать линейным 
или нелинейным образом (M ountcastle, 1957, 1967), суб
страт для распознавания состоит из пространственно-вре
менных последовательностей спайков и конфигураций 
градуальных потенциалов (и сопутствующих им химиче
ских превращ ений), происходящих в группах нейронов. 
Под распознаванием  я  понимаю избирательную и харак
терную дискриминативную реакцию одной или несколь
ких групп нейронов на такие конфигурации, вызываемые 
и л и  наличные в других группах, к  которым они имеют 
доступ. Р еакция таких распознаю щ их групп вы раж ается 
в изменении характера их последующей активности и в 
стабильных или метастабильных синаптических измене
ниях. Теоретическое описание возможных внутренних 
свойств нейронных групп, на которых могло бы основы
ваться распознавание между группами, дают Уилсон и 
Коуэн (W ilson, Cowan, 1973). Важно подчеркнуть, что 
сделанные допущ ения не исключают распознавания со
стояния отдельного нейрона в иерархии. Но в общем пред
полагается, что сигналы, распознаваемые клеточными 
группами, генерируются другими группами. Некоторое 
подтверждение этого полож ения дают работы Хьюбела и 
Визела (Hubei, W iesel, 1974) по обнаружению признаков 
в стриарной коре и связанны х с ней областях.

Хотя о существовании клеточных групп в других об
ластях имеются лиш ь скудные данные, может быть, на 
фоне ранее проведенного анализа (Bullock, 1961) для 
большей ясности полезно ш ире рассмотреть понятия кле
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точной группы, ассортимента и распознавания. Группой 
клеток назы вается набор смежных нейронов, внутренние 
связи в котором определены событиями, происходившими 
в онтогенезе и во время развития. Связи внутри группы 
не случайные, а определенные. К аж дая такая  группа мо
ж ет обладать дивергирующими или конвергирующими 
внешними связями, идущими к другим таким группам и 
от них; эти связи тоже нейроанатомически определены и 
не случайны. Согласно такому представлению, хотя оди
ночный нейрон редко может служ ить «группой», случай
но составленные сети исключены (Bullock, 1961). В со
ответствии с проводимыми Баллоком (там же) различия
ми группа могла бы составлять метастабильную петлю об
ратной связи с множественными входами, состоящую 
из сети взаимодействующих нейронов с определенными 
свойствами. Но мы предполагаем наличие у групп не
скольких дополнительных свойств, которые не предусмат
ривались прежними теоретиками (Bullock, 1961; Griisser, 
Griisser-Cornehls, 1976).

Одно из самых важ ны х таких свойств заклю чается в 
том, что группы образуют наборы, т. е. совокупности кле
ток с разпыми внутренними, но сходными наружными 
связями. Такие наборы становятся специализированными 
в процессе онтогенеза и являю тся вырожденными в отно
шении распознавания. К аж дая группа в наборе может 
действовать как единица распознавания и выполнять од
ну или несколько функций: кодирование, декодирование, 
идентификацию одной из линий ее внешних связей, рас
пределение сигналов во времени, определение их силы 
или скорости их развития или продолжительности — все 
это могут быть свойства сигналов, приходящ их от других 
клеточных групп. Разум еется, в большинстве отдельных 
случаев точный нейронный код в настоящ ее время неиз
вестен.

Если внешние связи группы дивергируют и ведут ко 
многим другим группам, то выходная активность группы 
может мобилизовать другие группы более или менее эф
фективно в зависимости от многих разнообразных факто
ров, таких, как  структура сигнала, сила сигнала и локаль
ное торможение. К ак в случае суда присяж ных, эти 
группы могут ответить или не ответить характерным об
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разом на входную активность первой группы. Если внеш 
ние связи конвергируют на группе, то возможно множест
во разны х реакций, в том числе облегчение, временные 
различия или различные структуры  реакций, причем все 
они зависят от расположения и свойств внеш них связей. 
Таким образом, в группе могут быть разные ворота для 
входного притока, и приток к разным комбинациям этих 
ворот может влиять или не влиять на реакцию группы. 
Благодаря структуре своих внутренних и внеш них связей, 
нейроны группы обладают многообразными способами 
взаимодействия с внеш ними сигналами. Но отдельная 
группа не способна давать множество разны х реакций, 
напротив, она располагает ограниченным набором харак
терных пространственно-временных форм импульсных 
реакций, а такж е характерны м для нее набором связей 
с другими группами.

Среди различных видов изменчивости, представляемых 
таким набором связей, самой важ ной для обеспечения 
функций высшего порядка является возможность пласти
ческих изменений внутренних связей в синапсах — комми- 
тирование («com m itm ent»), что ведет к стабилизации 
определенной формы выхода. Об этом подробнее будет 
сказано ниж е. А здесь для нас главное то, что изменения 
такого рода, происходящие главным образом на внутрен
них синапсах, должны давать преимущество одним внут
ренним связям  над другими.

Теперь мы можем рассмотреть иерархию реакций, ко
торая на своих поздних стадиях нелинейна из-за наличия 
петель обратных и прямы х связей с присущ ими им изме
нениями временной последовательности и времени реак
ции. П ренебрежем ненадолго этой нелинейностью и рас
смотрим иерархию

5  ->  R  ->  (R  д л я  R )n, п  == 1, 2, 3 , . . . ,

где 5  — это преобразованный сенсорный входной приток 
из окруж аю щ ей среды (как только один пример входа), 
R  — группы клеток коры, которые могут действовать как 
«распознаватели» этого входа (например, группы слож
ных нейронов в стриарной коре), a (R  для R )  означает 
группы нейронов в ассоциативной, или височной, или лоб
ной, или префронтальной коре, которые действуют как
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«распознаватели для распознавателей». Согласно этой 
иерархии, сигналы от нейронных групп /?  (например, ко
лонки) могут быть распознаны группами в (R  для R ) .  
Но следует подчеркнуть, что на этом высшем уровне рас
познавания группы нейронов — кандидаты  в (/? для R )  — 
образуют лиш ь вырожденную подгруппу всех клеточных 
групп (R  для R )  (рис. 4, А ) .  Иными словами, (R  для R )

Пдяяп

КдляЯ

Б R

ПОЛЯ К

Рис. 4. Взаимодействие вырожденных групп в двух ассортимен
тах R  и (R  для R).  Стрелки, соединяющие группы, означают распо
знавание, но не обязательно предполагают передачу информации  
только в одном направлении. А.  Вырожденность; специально пока
заны двусторонние отношения по принципу связи одной группы с 
несколькими. Б.  Различие м еж ду избыточностью (/)  и вырожден- 
ностью (II)  в ( R  для R) .  Увеличение числа избыточных элементов 
может лишь повысить эффективность; так, из-за своего строения и 
функции G4 — полностью избыточная группа ассортимента ( R  для  

R)  — никогда не сможет распознать G tT в R.
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содержит не одну, а несколько групп, которые способны 
распознать определенную группу в R ;  эта реакция осно
вана на возможности дивергенции и на множественном 
вырожденном представительстве, которые вместе обеспе
чивают адекватное распознавание групп R  в ассортименте 
(R  для R ) .  Заметим такж е, что стрелки на этой схеме 
означают необязательно поток информации в одном на
правлении, а всего лиш ь исходную последовательность со
бытий распознавания. Действительно, схему не следует 
рассматривать как  строго или исключительно иерархиче
скую. Совершенно очевидно, что так же важ на параллель
ная  организация, поскольку она делает возможным выход 
на действие (двигательную реакцию, нейрогуморальную 
реакцию) с любого уровня. Схема предполагает такж е, что 
общие свойства входа могут быть распознаны на раннем 
этапе в последовательности S — — >( R для R ) .

Здесь мы можем подвести итог, сказав в несколько об
щей форме, что выше уровня сенсорного преобразования 
и сенсорной обработки ЦНС распознает собственные опе
рации  избирательно, нелинейно, вырожденно. Полезно 
задать вопрос, может ли такое вырожденное распознава
ние успешно осущ ествляться изоморфными, или избыточ
ными (в строгом смысле слова), группами клеток в (R  
для R ) .  П ри условии что пороговое распознавание не тре
бует абсолютной специфичности, а лиш ь различения 
между классами сходных структур сигналов, ответ на этот 
вопрос по причинам, приведенным в предыдущем разде
ле, будет отрицательным (рис. 4, Б ) . Напротив, требует
ся значительное число разных, но изофункциональных 
групп клеток, каж дая  из которых может реагировать на 
данный класс структур в R . Это означает, что одна и та 
же структура сигнала может быть распознана нескольки
ми способами и что при последовательных предъявлениях 
одной и той же структуры реагировать будут разные 
комбинации клеточных групп (R  для R ). Более того, нет 
нуж ды принимать a priori, что такие группы обязательно 
состоят из одинакового числа или одинаковых типов ней
ронов.

Такую  картину нейронных групп, отобранных из вы
рожденного ассортимента, надо отличать от фиксирован
ной структуры заранее запрограммированной реакции,
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которая может возникнуть в отдельном ганглии, а такж е 
от простой избыточности нейронов в таких субсистемах, 
как  ганглии или ядерные клеточные массы головного моз
га. Х отя такие организации в головном мозгу несомненно 
имеются, они не могут генерировать такого рода реакции, 
какие формируются вырожденным ассортиментом.

До сих нор я  лиш ь мельком касался различий между 
начальным устойчивым состоянием и последующими ре
активными состояниями подгрупп клеточных групп в та
ком наборе. Согласно постулированной теории, описанный 
ассортимент можно считать первичны м ассортиментом, 
возникшим в процессе онтогенеза и раннего развития как 
следствие дифференцировки, которая привела к образо
ванию синаптических связей — как локальных, так и в 
длинных проводящих путях. Однако, как уж е указы ва
лось, если только в этом наборе не возникла какая-либо 
форма стабильного усиления (или торможения) реакций 
клеточных групп этого набора, изменение его свойств 
под воздействием входных сигналов будет невозможно. 
Дело ограничится обратимой флуктуацией его избиратель
ной реакции с различными интервалами расслабления. 
Здесь мы должпы предположить, что селекция некоторых 
подгрупп изменяет вероятность того, что эти подгруппы 
снова будут выбраны при повторном предъявлении сти
мула подобной структуры. К ак  было сказано выше, пред
полагается, что это происходит вследствие синаптических 
изменений некоторых или всех клеток группы, из-за чего 
внутренняя или внеш няя нейронная сеть функционально 
меняется. Следует ожидать, что это происходит главным 
образом во внутренней сети группы при сопутствующем 
изменении, например, ее передаточных функций. Вероят
ность селекции может понизиться (торможение) или 
возрасти (возбуждение, облегчение). В обоих случаях 
достаточно частое повторение входного сигнала за опре
деленное время, по предположению, изменяет вероят
ность отбора в будущем некоторых ранее выбранных под
групп предпочтительно перед их соседями — процесса, 
создающего вторичный ассортимент. Таким образом, вто
ричный ассортимент — это совокупность разных групп 
нейронов высшего порядка, у которых внутренняя или 
внеш няя синаптическая функция изменена отбором (се
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лекцией) и коммитированием в процессе активности. 
Кроме того, повторение входных сигналов необязательно 
ограничивается внеш ними стимулами — оно может отно
ситься к  повторным входам, идущ им от самого мозга.

М ожно представить себе нелинейную реакцию, по
строенную по принципу связи многих элементов с одним, 
зависимую от времени и вырожденную (рис. 5 ); здесь 
верхними индексами обозначены последовательные струк
турированные состояния, а нижними индексами — разные 
клеточные группы в наборе. П овыш енная вероятность 
положительной или отрицательной селекции представлена 
на рисунке жирной стрелкой.

Изменение этой вероятности может быть связано с 
порогом распознавания. Благодаря тому что группы кле
ток с большей частотой повторения реакций лучше «под
ходят», соответствуют, входным сигналам, они стабилизи
руются более эффективно. Это может происходить во 
внутренних элементах, но скорее всего посредством 
избавления от торможения. В то ж е время тормозный сиг-
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Рис. 5. Варьирование вырожденного распознавания во времени в за
висимости от мобилизации и диапазонов ассортимента. Комбиниро
вание или стабильное синаптическое изменение клеток в группах 
(Я для Я) (обозначено жирной стрелкой) происходит после повто
рения распознавания в различных временных состояниях (1— 3). 
Коммитирование отражается в повышении вероятности последую
щего ответа определенных групп в Я. Верхними индексами обозна

чены последовательные состояния во времени.
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нал, который подавил активность некоторых распознаю 
щ их клеточных групп, слабее отвечающ их на первона
чальны й вход, долж ен эффективно обострить специфич
ность суммарного ответа, а такж е усилить его стабилиза
цию. Таким  образом, селекция клеточных групп может 
происходить путем фильтрации — сначала путем стиму
ляции групп, которые реагирую т более или менее хорошо, 
а затем путем торможения (или конкурентного исклю че
ния) выбранных групп с недостаточной реакцией относи
тельно некоторого порога (рис. 6 ).

Теперь мы можем заняться  вопросом, касаю щ имся об
щих свойств такой системы, и затем рассмотреть данные 
в пользу сущ ествования клеточных групп — кандидатов 
на обладание такими свойствами. Очевидно, что измене
ния вероятностей селекции представляю т собой феномен 
пам яти; на рис. 6 не выделен ассоциативный характер 
этой пам яти (L anguet-H igg ins, W illshow , B ernem an, 
1970), проистекаю щ ий из свойств вырожденной селекции.
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Рис. 6. Фиксация ответов в вырожденной сети посредством комби
нации дискриминативного торможения и коммитирования, повы
ш ающ ей вероятность ответа и приводящ ей к вхождению группы  
G3 ассортимента (II для II) во вторичный ассортимент, что отмечено 
рамкой. Пупктирная стрелка — плохое распознавание; сплошная  
стрелка — хорош ее распознавание; ж ирная стрелка — очень хоро

ш ее распознавание; двойная линия — коммитирование.
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Н иж е мы обсудим это подробно в связи с условиями, ко
торые требую тся для сознания. Здесь ж е краткое рассмот
рение ассоциативной пам яти в вырожденных системах 
позволит подготовить почву для такого обсуждения.

Ассоциация предполагает такую  программу, при кото
рой предъявление разны х признаков объекта на входе

Рис. 7. Схема ассоциативной памяти, в которой входные (input, /)  
сигналы (например, сигналы от групп клеток) в контексте (context, 
С) (представляющем фон, торможение и др.) вызывают соответст
вующие выходные (output, О) сигналы. Такие выходные сигналы, 

как Ог, могут повторно поступать в такую систему.

приводит к образованию связи между этими признакам и 
на выходе (рис. 7 ). Вся группа программ, находящ аяся 
на хранении, может образовать ассоциативную пам ять при 
наличии средств обращ ения ц ней и считывания. В идеа
ле предъявление на входе в надлеж ащ ем контексте любой 
совокупности находящ ихся на хранении элементов долж
но привести к вызову части или всей этой совокупности. 
П ри определенных условиях элементы не из этой сово
купности такж е долж ны быть способны произвести вызов. 
Весьма вероятно, что в головном мозгу к  содерж анию хра
нения такого типа имеется адрес, и обращение происхо
дит одновременно и параллельно.

Вы рожденная совокупность клеточных групп обладает 
рядом черт, которые могут привести к  ассоциации и по
родить пам ять с такими свойствами. Некоторые группы 
нейронов могут распознавать данны й сигнал только более 
или менее удовлетворительно. Кроме того, некоторые из 
этих групп могут распознать какой-либо другой сигнал 
лучш е, чем тот, на какой они отвечали при определенном 
событии. Отсюда возникает возможность того, что два раз
ных события вызовут реакции одной и той ж е группы, а
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такж е одновременные реакции совершенно различны х 
групп (рис. 8 ). Кроме того, если вероятность реакции 
всех этих групп изменится вследствие многократных 
предъявлений, то повысится вероятность их совместного

R для R In 1е 1/i In 1г---------  frjr В* fr, ... ва  ... вп

\У
S.1

Рис. 8. Ассоциация, образуемая вырожденным распознаванием и 
коммитированием для двух независимых сигналов Si  п 5 2. Толстые 
и тонкие стрелки обозначают степень распознавания. Группы в 
рамках соответствуют коммитированию с переходом во вторичный

ассортимент.

возбуж дения при будущ их предъявлениях любого из этих 
сигналов. Поскольку эти группы могут иметь разные ней- 
роанатомические связи, ассоциация с другими группами, 
отвечающими на дополнительные сигналы, еще сильнее 
укрепится.

П редъявление вырожденному набору клеточных групп 
двух сходных, но не идентичных сигналов может стимули
ровать какую-либо общую часть групп этой совокупности, 
а такж е разные части, специфичные для каждого сигнала 
(рис. 9 ) . Если общая часть связана с другими нейронны
ми группами, возможна ассоциация реакций этих групп 
с реакцией общей части. Кроме того, последовательное 
предъявление двух связанны х друг с другом сигналов мо
жет вызвать те ж е ответы, активируя эту часть, так  что 
группы (R  для R ) ,  считы вая любую из этих частей, ста
нут таким образом ассоциированными.

Существует дополнительная возможность того, что рас
познавание структуры клеточной группы потребует
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только части внутренне связанны х между собой нейронов 
распознаю щ ей группы, оставляя вторую ее часть свобод
ной для других распознаваний. Это особый случай, близ
кий к  распознаванию  двумя пространственно различными 
группами. Но благодаря локальны м связям  он создает

Рис. 9. Считывание с ассоциацией разны х совокупностей групп, вы
зываемое двумя структурно сходными сигналами а и б. Совокуп
ности групп клеток, распознающ их сигналы, обозначены а ж б. Об
щая подгруппа реагирующ их групп обозначена х. Ответы разных 
групп (R  для R ) ,  считывающих эти сигналы, могут дать ассоциа

тивную реакцию.

дальнейш ие возможности для определенных видов ассо
циации путем рекомбинации свойств внутри группы.

Рассм атривая ассоциацию, мы долж ны такж е учиты 
вать степень иерархического «вложения» (n es tin g ), воз
можного при селективных распознаваниях в ассоциатив
ных системах такого рода. Под вложением я  имею в виду 
число последовательных распознаваний на разны х уров
нях организации, таких, как  R  и (R  для R ) .  Х отя влож ен
ное распознавание может иметь место, схема не имеет 
обязательного или необходимого иерархического ограни
чения. П одгруппа (R  для R )  м ож ет избирательно «распо
знать» другую подгруппу (R для R ) \  распознавание не 
ограничено клеточными группами другого уровня, такими, 
как  R.  Это создает возможность считы вания состояний 
клеточных групп, вероятность реакции которых стабиль
но изменена при предыдущ их селекциях клеточными груп
пами, которые не были так изменены. Ввиду вырожденно
го характера ассортимента это означает такж е, что данная 
структура может «храниться» в реакции нескольких или, 
возможно, многих изофункциональны х, не обязательно 
изоморфных групп. Этим создается ш ирокая возможность 
для ассоциативных взаимодействий групп (R  для R )  в 
рефлексивном распознавании. В то же время следует под
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черкнуть, что некоторые нейронные группы  долж ны все
гда оставаться в первичном ассортименте. Действительно, 
могут оказаться нейроны, неспособные к коммитирова- 
нию, и тогда группы, из которых они состоят, не оказы 
ваю тся фиксированными для данной формы ответа.

Ещ е одна важ н ая  общ ая черта системы вырожденной 
селекции групп состоит в ее дистрибутивном характере.  
Мало вероятно, что данное стабильное выбранное состоя
ние или реакц ия на входной сигнал представлены только 
в одной группе клеток в одном месте. Действительно, вне 
специальны х нейроанатомических ограничений нет необ
ходимости в том, чтобы выбранные изофункциональны е 
группы были смежными. Это согласуется с наблюдениями 
Л еш ли (Lashley, 1950), согласно которым перерезка и 
удаление областей коры не наруш аю т приобретенного по
ведения, однако это не значит, что его представление об 
эквипотенциальности правильно. В самом деле, можно ду
мать, что в некоторых случаях специальная способность 
распознавания присущ а лиш ь некоторым более крупным 
областям головного мозга в результате эволюционного от
бора и требований эффективной коммуникации между 
нейронами. Это должно находить отраж ение в соответст
вии, которое обнаруж ивается меж ду функциональной 
адаптацией и плотностью периферической иннервации, с 
одной стороны, и размерами и изощ ренностью централь
ного представительства этой периферии — с другой. Эта 
установленная картина распределенных нейронных групп 
согласуется с данными о грубой локализации функций, но, 
кроме того, находится в соответствии с распределением 
форм пам яти и обучения. Она согласуется такж е с ф унк
циональным взаимодействием групп, далеко отстоящих 
друг от друга, при осущ ествлении слож ны х функций моз
га, к ак  показали данные о повреж дении и удалении час
тей мозга (Л урия, 1973). И мею тся данные о большой 
вариабельности порогов устойчивости разны х групп кле
ток к разруш ению  ткани  (R ussel, E sp ir, 1961) v что опять- 
таки  согласуется с представлением о вы рож денной селек
ции групп.

Важ но подчеркнуть, что в селективной системе вы- 
рожденность и многообразие важ нее, чем абсолю тная ш и
рота ассортимента. Тем не менее требование ограничения
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большого числа разнообразных групп клеток в вырожден
ном ассортименте (см. рис. 1) находится в согласии с тем 
фактом, что у наноцефалов не обнаружены типы нейро
нов, коренным образом отличные от нормальных (Seckel, 
1950), и с тем, что высшие функции не коррелирую т с 
суммарными данными о размерах мозга. Однако, если 
число клеток ниже определенного уровня и нет условий 
для образования определенных синаптических связей, 
набор либо не будет содержать достаточного числа вы
рожденных подгрупп, либо входные сигналы не будут 
эффективно его мобилизовать.

Ни дистрибутивные, ни ассоциативные свойства не 
являю тся принадлежностью исключительно селективных 
систем; созданы различные модели, обладающие этими 
свойствами (L anguet-H iggins, W illshow , B ernem an, 1970; 
Cooper, 1973). Но в модели вырожденной селекции групп 
внимание обращено не столько на общие свойства всей се
ти, сколько на характеристики клеточных групп. Этим 
особепно подчеркивается главная роль нейроанатомии и 
развития в построении отдельных первичных ассортимен
тов и отдельных видов связанны х друг с другом клеточных 
групп.

Важно показать, как  под влиянием представления о 
вырожденной селекции групп меняется понятие о памя
ти. Ф иксация реакций клетки внутри группы или всей 
группы через посредство нескольких клеток может изме
нить селективные характеристики на любом уровне рас
познавания. В аспекте теории вырожденной селекции 
групп память — это не локальное свойство какой-либо 
отдельной области нервной системы, а общее выражение 
усиленного взаимодействия групп клеток, которые содер
ж ат избирательно коммитированные клетки и их синапсы. 
Если добавить к этому возможности связи по длинным 
путям, понятие об активном хранении с высокой ассоциа
тивной способностью и представление о повторном входе 
сигналов, о котором речь пойдет ниж е, то нет необходи
мости считать память свойством отдельной области или 
каким-то исключительным выражением некоторой выс
шей функции мозга. Каков бы ни был микроскопический 
или молекулярный механизм пам яти или взаимодействия 
клеток (например, новые дендритные связи, метастабиль-
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ные изм енения мембраны и поверхности клетки на денд
ритных ш ипиках, молекулярны е изм енения синапсов), 
это свойство является  обязательны м следствием вы рож
денной селекции групп и поэтому должно быть свойством 
нейронов, когда они функционирую т в составе групп. 
Считывание из памяти не составляет какой-либо особой 
проблемы; этот процесс  не отличается от других форм со
общ ения между нейронами в вырожденной системе групп.

Ч то можно сказать о нейронном субстрате вырожден
ного ассортимента? Становится ясным, что в высших моз
говых центрах, например в обонятельной луковице (She
pherd, 1972), закон динамической полярности, связанны й 
с классической нейронной доктриной, недействителен. 
Взамен возникает картина весьма многообразных дендро- 
дендритных, аксодендритных, аксосоматических и денд- 
росоматических связей. Такую  картину, вероятно, можно 
обнаруж ить и в других частях коры, и вместе с данными 
о взаимодействии нейронов типа Гольдж и II  и весьма зна
чительным увеличением числа Л Н Ц  в филогенезе и по 
мере восхождения по нервной оси (R akic, 1975) она созда
ет анатомическое представление, которое полностью со
гласуется с вырожденной селекцией групп. Развитие но
вой коры, по-видимому, совершалось путем значительного 
увеличения числа клеточных колонок или единиц, а такж е 
их взаимосвязей. Н аряду с анатомией областей коры 
(Chow, Leim an, 1970; P eters, Paley, W ebster, 1976) строе
ние некоторых областей лимбической и ретикулярной фор
маций (Isaacson, P rib ram , 1975а) тоже согласуется со 
свойствами вырожденного ассортимента.

П оскольку распределение клеточных групп в ассорти
менте не случайно, имею тся ш ирокие возможности для 
индивидуальных вариаций в разных частях мозга и у 
разных индивидуумов. Тем пе менее, согласно данной тео
рии, у разны х особей мозг долж ен выполнять определен
ные распознавания одинаково эффективно, даж е несмотря 
на то, что в их функциональной истории были отобраны 
разны е изофункциональпые подгруппы (рис. 10). Поэто
му следствием вырожденности является вы сокая степень 
многообразия и индивидуальности. Это приводит к  ред
ким или необычным ф луктуациям  в пейронных ассорти
ментах некоторых особей.
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Согласно излагаемой теории, эмбриогенез и развитие 
создают первый ассортимент; ранний период обучения и 
селективное взаимодействие ведут к  образованию второго 
ассортимента посредством химического облегчения и про
цессов памяти. После нескольких селекций статистические

Рис. 10. Схема, иллюстрирующая индивидуальный характер следо
вой информации при установлении вторичного ассортимента у  раз
ных индивидуумов (1  и 6 )  в случае сходных первичных ассорти
ментов. Образование следов на разном нейроанатомическом фоне 
может изменить частоту встреч групп клеток, представленных в 
разном числе у  разных индивидуумов. 1° R  и 2° R  — первичный и 
вторичный распознающие ассортименты; так ж е обозначены ассор

тименты (Я для R ).

отнош ения в первичном ассортименте меняю тся таким 
образом, что возникает вторичный ассортимент отобран
ных групп. Хотя тем самым меняю тся статистические от
нош ения реакций ассортимента, все еще остается большое 
число возможностей. Группы клеток в этом вторичном ас
сортименте в общем с большей вероятностью будут пов
торно выбраны такими же входными сигналами, чем изо- 
ф упкциональные группы первичного ассортимента. Сле
дует, однако, подчеркнуть, что это лиш ь вероятностное 
предположение; при повторном предъявлении сигнала в 
зависимости от ряда условий могут быть выбраны пред
почтительно группы первичного ассортимента, а не вто
ричного. Во всяком случае, в любой момепт группы, спо
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собные к  специфическому распознаванию  данного сигна
ла, в первичном ассортименте будут все же гораздо 
многочисленнее, чем во вторичном. Но вследствие пред
шествующего коммитирования пороговых событий не мно
гие из этих групп будут так  «тонко настроены» на данный 
сигнал.

Таким образом, строение центральной нейронной сис
темы рассматривается как  следствие двух разны х селек
тивных процессов: онтогенетического развития первого 
ассортимента и образования второго ассортимента путем 
селекции в процессе взаимодействия с окруж аю щ ей сре
дой. Соотношение переходных и критических периодов в 
обоих этих процессах, исследованные Блейкмором (В1а- 
kem ore, V an S tuyters, 1974) для нейронов Хьюбела и Ви- 
зела и рассмотренные П иаж е (P iaget, 1950, 1954) для 
психологии раннего возраста и развития, заслуж иваю т 
подробного изучения в свете этих представлений.

Позднее я  сделаю несколько особых замечаний относи
тельно эмбриогенеза первого ассортимента. А сейчас, по
ж алуй, важ нее суммировать процесс образования второго 
ассортимента. Этот процесс ведет к образованию специфи
ческого следа селекционных событий, к  повышению веро
ятности повторной селекции элементов второго ассорти
мента предпочтительно перед первым и к  изменениям 
вероятности встреч, возможно, на уровне синапсов. В та
кой системе очень важ ен порядок развития второго ассор
тимента. Число клеточных групп, число клеток и синапсов 
в ЦНС создают массу возможностей образования вто
рого ассортимента. Однако, независимо от числа селектив
ных событий, все ж е в первом ассортименте остается 
большое, даж е преобладающ ее количество некоммитиро- 
ванных клеточных групп.

Проведенный анализ имеет отношепие it двум клю че
вым полож ениям М аунткасла (M auntcastle , 1976): 
«Ц ентральная задача физиологии мозга состоит в том, как  
понимать действия крупны х популяций нейронов, — 
действия, возможно, не полностью предсказуемые на ос
новании свойств подгрупп», и «Ц ентральная задача внут
ренней физиологии коры больш их полуш арий заклю чает
ся в том, чтобы раскры ть природу нейронной обработки 
информации в проходящих через корковые слои цепочках
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взаимосвязанных клеток (в колонках)». В свете проведен
ного анализа эти высказывания можно перефразировать 
следующим образом: основная задача физиологии мозга
состоит в том, чтобы понять природу построения ассорти
ментов из попу ляц ий  клеточных групп.  Разумеется, реше
ние этой задачи требует знания передачи, мобилизации и 
встречи, а такж е усиления и стабилизации синаптических 
событий на молекулярном уровне. П редлагаемая теория 
является феноменологической в тдм смысле, что на уров
не предпринятого здесь описания она не зависит от де
тального уточнения этих процессов; она просто утверж да
ет, что множество разных решений совместимо с вырож
денной селекцией групп.

Повторный вход селективной сигнализации 
и нервные субстраты сознания

Пока что наше обсуждение вырожденной селекции 
групп клеток не касалось конкретных цепей нейропных 
связей и их отношения к определенным высшим функци
ям мозга. Теперь я попытаюсь рассмотреть центральную 
проблему сознания и показать, как вырожденная селек
ция и сигнализация, производимая группами клеток пу
тем повторного входа, создают условия, необходимые для 
объяснения этого феномена на клеточном уровне. До пос
леднего времени проблема сознания не поддавалась экс
периментальному анализу, и еще и теперь она представ
ляет огромные трудности. Пожалуй, ни одна другая тема 
не вызывала к  жизни столько самых различных спекуля
ций, сколько сознание: проблему разум — тело (Campbell, 
1970), существование духов, очищение понятия «разум» 
посредством семантического анализа (Ryle, 1949) и воз
можность существования «главенствующего» нейрона 
(Sherrington, 1941). Общее мнение, несомненно, сходится 
на том, что эта ф ункция мозга является своего рода цент
ральной и должна быть понята для полного проникнове
ния в обучение и другие высшие функции.

К  счастью, теперь достигнуты некоторые успехи, поз
воляющие нам сузить предмет обсуждения. Опыты Пен- 
филда (Penfield, 1975), Д ж аспера (Jasper, 1966) и других 
(Isaacson, P ribram , 1975b) по роли ретикулярной форма
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ции в «пробуждении» (arousal) показывают, что и вне 
коры в головном мозгу существуют области, необходимые 
для сознания. С другой стороны, опыты Сперри (Sperry, 
1970а) говорят об отдельной специфической локализации 
в полуш ариях разных функций мозга, связанных с созна
нием. Кроме того, имеются данные о том, что система 
гиппокампа и лимбическая система участвуют в функции 
различения новизны и считывания кратковременной па
мяти, возможно модулируя тем самым активность на вхо
де в сознательный мозг (Виноградова, 1975). Быть мо
жет, главным вкладом этой и других подобных работ 
является то, что созпание не  составляет свойства всего го
ловного мозга, а является результатом процессов, проис
ходящих в некоторых определенных областях (предполо
жительно обш ирных), например в коре больших полуш а
рий, таламокортикальной радиации (M ountcastle, 1974) и 
лимбической и ретикулярной системах. Тем не менее ха
рактер взаимодействий, создающих сознание, еще не оп
ределен.

Поэтому вопрос состоит в следующем: каковы эти вза
имодействия и какие свойства следует у них предпола
гать? Лю бая гипотеза, предлагаемая в качестве ответа на 
этот вопрос, разумеется, не должна противоречить зако
нам термодинамики, постулировать вещи, которые не 
могут быть измерены, или вести к  бесконечной регрессии 
определенных во времени проявлений распознавания. 
В своем положительном содержании гипотеза должна 
особенно выделять главную динамическую функцию голов
ного мозга при переходе от приобретенного опыта к дей
ствию. При этом она долж на объяснить обновление прош
лого опыта, хранящ егося в памяти, и временные парамет
ры вызова. Возможно ли построить такую общую модель, 
включающую вырожденную селекцию групп, которая 
удовлетворяла бы этим ограничениям и учитывала бы 
временную последовательность состояний сознания и вы
зовов, необходимость обновления запаса информации 
(М асКау, 1970) и дифференцирование непосредственного 
и долговременного опыта. И в качестве предельного усло
вия соответствовала ли бы такая  модель различию между 
«я» и «не-я»?

Среди прочих условий такая  модель должна специаль
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но учиты вать непреры вность восприятия, временную  по
следовательность и обнаруж ение новизны. П ервое реш ение, 
которое должно быть принято при построении этой моде
ли, — это выбор меж ду непреры вны м и прерывистым 
временным ходом обработки информации. Есть ряд дово
дов в пользу прерывистого хода: 1) переработка инфор
мации о любом событии долж на соверш аться до осознания 
его (иными словами, некоторый выход долж ен быть под
готовлен до при няти я реш ения об исходе сенсорного вхо
д а ) ; 2) сущ ествую т строгие временные ограничения вызо
ва, которые требуют операций в реальном времени, и 
3) как  будет показано ниж е, преры висты й способ значи
тельно упрощ ает наш е понимание того, как  может коди
рование пространственно-временной непрерывности про
исходить в вы рожденной селективной системе. Эти и 
другие соображ ения, о которых будет сказано ниж е, приво
дят к выводу, что элементарные процессы, создаю щ ие со
знание, могут быть фазны ми, т. е. они могут требовать 
циклического повторения некоторой последовательности 
нейронных событий.

Подход к  построению фазной модели показан на 
рис. 11. П редполож им, что некоторая группа клеток в Д 
получает сенсорную или сенсомоторную информацию  и 
что ее действие и хранение распознаю тся несколькими 
группами клеток в (Д для R ) .  П редполож им одновремен
но, что тот ж е сенсорный входной приток в лимбические 
и ретикулярны е центры  обрабаты вается и переклю чается 
таламусом  в кору, чтобы стабилизировать данны е группы 
(R  для R )  для нескольких немедленно следую щих за 
этим событий. Стабилизацией,  или фиксацией,  я  назы ваю  
в этом контексте длительную  импульсацию  в этих груп
пах с типичными для них последовательностями импуль
сов. Она составляет первую по времени ф азу  цикла 
обработки входных сигналов. Теперь предположим, что в 
следую щей ф азе этот обработанный сигнал повторно вхо
дит на более высоком уровне в проводящ ий путь инфор
мации S - ^ R - ^ ( R  для R )  следую щего цикла. Повторно 
вош едш ий сигнал и новые (R  для R ) -сигналы  последую
щ их входов считы ваю тся группам и (R  для R ) ,  которые 
образую т ассоциации со следами, хранящ им ися в (Д для 
Д ) группах клеток второго ассортимента, а такж е с груп
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пам и в первом ассортименте, если им еется какая-либо 
новизна. Это составляет вторую, или повторную, ф азу  
входной активности. Т акая  система построена так, что 
сигнал, возникш ий внутри, входит повторно, как если бы 
он был вн ешн им сигналом.  Это основная черта модели,

©  Выход Выход

©  Считывание (рдляР)„ (RdnaR)m
и связь ...   »- п 1 * ,т

I I I I
©  Считыва- (ЯдляЯ) i (ЯдляР) — i (R для R)

ние
-| [К  ОЛЯ К ) ---j ,  ̂ ,

® Повторный j Повторный. \ и т.д.
  л L о по nft____ _

©  Процесс \  вхо° R вхо° л

©  Лреодразоеа- с s s
ние ' 2 3

Цикл 1 Цикл г ЦиклЗ
Время --------------------------------------------- & -

Рис. И . Повторный вход сигналов в путь, идущ ий от входов S  к 
«распознавателям» (Я) и к «распознавателям для распознавателей» 
(Я для Я). На схеме показан повторный вход сигналов в последо
вательных циклах; порядок этих событий во времени в двух после
довательных циклах обозначен цифрами. Ассоциативное значение  
повторного входа сигналов не показано (см. рис. 12). (Я для Я )п и 
(Я для Я) щ означают ассоциативные нейронные группы высшего 
порядка, выходные сигналы которых могут повторно войти в дру- 
тих точках, активировать моторный выход, образовать ассоциа

ции и т. п.

и  она вы полняет две ф ункции: доставляет средство обра
ботки новизны и создает соответствие и связь между внут
ренними состояниями и новыми сенсорными входными 
сигналами разны х модальностей. В деталях она долж на 
быть способна соотносить модальности и устанавливать 
кросс-корреляцию . Возмож ный способ вы полнения этой 
задачи будет описан ниже.

Б лагодаря повторному входу эта модель обеспечивает 
непрерывность или связь м еж ду последовательными ф аз
ны м и входами. Поэтому не требуется никакого распозна
в ан и я  высшего порядка связи меж ду состояниями пред
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метов по мере того, как  они регистрируются во времени. 
Надо иметь в виду следующий существенный момент: 
при вырожденное™  селективной системы и наличии адре
са отсутствие повторного входа сделало бы невозможным 
ассоциирование последовательных свойств, если они абст
рагированы во времени. Повторный вход служит гаранти
ей того, что непрерывность в нейронном построении явля
ется обязательным следствием пространственно-временной 
непрерывности предметов.

Второе чрезвычайно важное свойство этой системы 
состоит в способности обеспечивать последовательность 
пли порядок ассоциированных событий (R  для R)  для 
последующего вызова. Хотя упорядоченная и точная по
следовательность не является обязательным условием для 
вызова, она должна быть принята во внимание. Мы пола
гаем, что порядок событий в контексте вы раж ается в оп
ределенном порядке ассоциации, и таким образом вызов 
события 1 в структурах (R  для R)  необходим для вызова 
события 2 и т. д. Те же «состояния часов» системы, ко
торые требуются для первоначальных интеграции и абст
ракции, затем используются для вызова этой последова
тельности в тех же величинах и масштабе реального вре
мени. Ясно, однако, что эти часы создают лишь основу 
реального времени для данного процесса; вызов необяза
тельно займет столько же времени, сколько первоначаль
ные события. Истинную продолжительность цикла повтор
ного входа в реальном времени мы рассмотрим ниже.

Новизна сигналов обрабатывается в этой системе пу
тем сравнения повторных и новых сигналов цикла, а 
также благодаря наличию первичных и вторичных ассор
тиментов. Совершенно новая информация должпа активи
ровать первичный ассортимент. Соответствие и несоответ
ствие сигнальной информации могут определяться путем 
различения между активацией вторичного и активацией 
первичного ассортиментов. Каким именно образом разли
чаются ассортименты, не ясно, но параметров частоты или 
длительности латентных периодов может быть достаточно 
для различения нейронной активности каждого из них. 
Впрочем, нельзя пренебрегать еще одной возможностью, 
которая состоит в том, что для обнаружения новизны ин
формация, залож енная во вторичном ассортименте, весь
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ма эффективно сравнивается с новыми входными сиг
налам и.

И з-за отсутствия сведений об анатом ических деталях 
трудно сделать выбор из разны х цепей, согласую щ ийся со 
схемой повторного входа сигналов. Но теория предполага
ет наличие некоторого минимального числа связей. К аж 
дое место вхож дения аф ф ерентации в головной мозг име
ет преимущ ественно инвариантны е связи преж де всего с 
ограниченным набором R,  помещ енным в первичной сен
сорной коре. Затем  происходит более или менее специали
зированная дивергенция на группы (R  для R ) .  В этом 
месте сенсорные этикетки исчезаю т, и ассоциативный по
вторный вход ведет к тому, что высш ие ф ункции вы ра
ж аю тся многими классами групп (R  для R ) ,  которые 
больше не располож ены  последовательно. Важ но, что та- 
лам о-кортикальны е и кортико-таламические радиации 
содерж ат цепи, которые являю тся кандидатам и на учас
тие в схеме повторного входа (M ountcastle , 1974).

Здесь важ но перечислить условия, необходимые д ля  
того, чтобы такая  схема могла ф ункционировать, и опи
сать некоторые последствия ее работы. П римем на врем я, 
что для схемы имею тся надлеж ащ ие анатомические отно
ш ения; тогда для схемы требую тся следую щие условия.

1. Распознавание R  группами (R  для R )  в височной, 
лобной и преф ронтальной областях. При селективной схе
ме это, по-видимому, предполагает в качестве йервой сте
пени дивергенцию , а не конвергенцию  нейронов.

2. И м пульсная входная активность, соответствую щ ая 
церебральны м, таламо-кортикальны м, гиппокам пальны м  и 
лим бико-ретикулярны м  ритмам.

3. П одгруппы (R  для R )  во вторичном ассортименте 
со стабильно измененными синапсами и передаточны ми 
ф ункциям и, служ ащ ие вы раж ением  коммитированны х 
комбинаций (p a tte rn ) , которыми представлены  в пам яти  
преж ние состояния.

4. Вы рожденное распознавание (R  для R )  -групп кле
ток другими (R  для R)  -группами. На некотором уровне 
долж на такж е иметь место конвергенция, чтобы осущ еств
лялось «абстрактное суммирование» или превращ ение 
слож ны х комбинаций.

5. С табилизация вы бранны х (R  для R)  -групп по мень
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ш ей мере на один цикл (согласно предлагаемой схеме, 
это происходит по лимбико-ретикулярны м эф ф ерентам  
общим или специфическим образом).

6. Кратковременное хранение для удерж ан и я  комби
наций (p a tte rn ) «внеш них входов» (входное состояние 1) 
и потенциальная способность хранения повторных «внут
ренних входов» (входное состояние 2 ). Т акое хранение 
делает возможным соответствие и ассоциацию, причем 
само оно является  вы рож денны м и ш ироко распределен
ным.

7. Связь выхода (R  для R )  с центральны м и состояния
ми и с комбинациями, хранящ им ися в пам яти, участвую 
щ ими в управлении движ ениями.

Эта модель не предполагает наличия бесконечного 
множ ества распознаю щ их нейронных групп. Д ействи
тельно, поскольку она зависит от сравнений м еж ду налич
ными входными сигналами и залож енны м и в память 
состояниями и поскольку предполагается наличие ассоции
рованных вырожденны х групп со сходными распознаю щ и
ми свойствами, нет необходимости в том, чтобы в двух по
следовательны х циклах входные сигналы  распознавались 
одной и той ж е или одними и теми ж е группами (R  для 
R ) .  Вырожденность этих групп означает, что одно и то же 
входное состояние может быть распознано в разное вре
мя разны ми группами. Тем не менее важ но, чтобы в 
пределах  одного цикла использовались одни и те ж е 
(R  для R ) -группы, и перемена (R  для R ) -групп не 
долж на преры вать вы полнение двигательной выходной 
программы (p a tte rn ) . К ак  будет подробнее рассмотрено 
ниж е, предполагается, что осознание (aw areness) возни
кает из ассортимента (R  для R ) ,  имеющего доступ к R  
и к состояниям, залож енны м  в пам ять и мультимодально 
порож даемым в нем самом. В свою очередь это обращ ение 
к пам яти  может привести к возникновению  ассоциативно 
связанны х сигналов, которые затем  снова обрабатываю т
ся в тех ж е входных линиях, что и сигнал S;  иными сло
вами, эта система является  системой повторного входа. 
Ц икл в целом создает возможность м одификации выходом 
(R  для R )  сенсорного входа и его порогов, а такж е воз
мож ность изм енения состояния активации (a ro u sa l), на
м ерения или внимания. Основным априорным условием
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сознательного состояния является  способность обозревать 
внутреннее состояние посредством непрерывного повтор
ного поступления залож енной в пам ять информации. Оче
видно, что этот обзор м одифицируется способностью рас
познавать новизну и состояниями активации.

До сих пор я  предполагал, что сознательное состояние 
требует фазного распознавания вырож денными (R  для R ) -  
группам и сигналов, представляю щ их внутреннее состоя
ние организма и вход. О бсуждение было сосредоточено 
на несколько искусственном примере — на единичном сен
сорном сигнале одной модальности. Но при этом не было 
долж ным образом освещено одно свойство вы рож денны х 
сетей, необходимое для их активности, связанной с созна
тельными состояниями: ассоциативный характер  взаим о
действия меж ду вы рож денны ми группами клеток. Многие 
нейронные группы, вы зы ваемы е сигналом данной струк
туры, лиш ь более или менее удовлетворительно соответст
вуют этой структуре. Кроме того, эти группы  могут содер
ж ать нейронные конфигурации, которые тож е способны 
так  или иначе распознавать другие, посторонние структу
ры сигналов; быть мож ет, эти другие структуры  будут 
распознаваться даж е с больш ей вероятностью  (или луч
ш ей «пригонкой»), чем дан ная структура. Этим создается 
возможность того, что благодаря их «неиспользованной» 
потенциальной информации такие клеточные группы бу
дут обладать ассоциативными свойствами, которые поз
волят им взаимодействовать с разнообразны ми сигнала
ми, исходящ ими или от поступаю щ ей информации, или от 
залож енны х в пам яти (R  для R ) .  Т аким  образом, группа 
клеток может быть использована неоднократно разны ми 
сигналами или ж е одновременно двумя сигналами. И дей
ствительно, получены данны е о мультисенсорном входе в 
данны й корковый нейрон (Eccles, 1966b), хотя это может 
быть связано скорее с установлением  уровня, чем с ассо
циацией.

А ссоциативный характер  системы повторного входа 
приводит к  считыванию  групп нейронов (R  для R ) ,  кото
рые представляю т мультимодальны й прош лый опыт. Со
гласно одному из вариантов модели (рис. 12), именно 
считы вание этих групп в связи  с текущ ей входной актив
ностью имеет сущ ественное значение для формирования
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Рис. 12. На схеме показан повторный вход сигналов в двух после
довательных циклах для иллюстрации ассоциативного мультимо
дального считывания совокупностей групп, содержащ их залож ен
ные в памяти следы преж них сенсорных входов (s) или сенсомо- 
торных событий (то). Это считывание заверш ается после стадий 
повторного входа, связывая таким образом две последовательные 
совокупности групп (R  для Я ), отвечающ их на R.  Здесь j ( R  для R)  
и k  (Я для R)  означают разное число групп, участвующ их в ассоциа
тивном ответе на (R  для Я ), и (Я для Я )2. Перекрывание этих 
групп связано со сходством Si и S2. Участок Iй Ассортимент озна
чает ассоциативный приход к группам первичного ассортимента 
новой информации, содерж ащ ейся в S2. Нейроны I (Я для Я) могут 
сохранять результат, передавать его другим группам (Я для Я) или 
вызывать центральные программы двигательных реакций. Непре
рывность зависит от сочетанного считывания (Я для f i ) i  и (Я для 
Я )2 и ассоциативных ответов в /(Я  для Я) и k ( R  для Я). Новизна 
может быть обнаруж ена отчасти дифференциальной реакцией при 
считывании нейронными группами первичных и вторичных ассор

тиментов.

сознания. По поводу таких ассоциативных групп возни
кает вопрос, каким образом залож енны е в память «пра
вильные» (R  для R ) -группы становятся доступными для 
сравнения с Д -группами на выходе. Один из ответов на 
этот вопрос состоит в предположении, что (R  для Д )- 
группы вторичного ассортимента распознаю т состояния R
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непосредственно. Это окаж ется возможным, если каж 
дая такая  группа будет обладать альтернативны ми конфи
гурациями, которые сделают возможными ответы иа иные 
сигналы, кроме тех, для которых они были первоначально 
выбраны. Более специальная (и, как  мне каж ется, более 
привлекательная) альтернатива состоит в том, что (R  для 
/?)-группы , распознаю щ ие S  через R,  распознают такж е 
структуры  других находящ ихся в памяти (R  для R ) -  
групп. Во всяком случае, извлечение из памяти и сравне
ние происходит никак не посредством случайной выбор
ки; вернее, здесь играет роль густая сеть ассоциативных 
взаимодействий, которые усиливаю тся в вырожденной сис
теме.

Этот ассоциативный потенциал, возможно, имеет боль
шое значение такж е еще для одной характеристики ин- 
тактного головного мозга в связи с сознанием — одновре
менной параллельной переработки разнообразных входных 
сигналов разны х модальностей. М ожно представить себе, 
что при наличии нескольких входных сигналов Si,  S 2, S 3... 
с ними со всеми произойдет то же, что с одиночным вхо
дом. Весьма вероятно, однако, что некоторые из них бу
дут перекры ваться во времени, хотя и асинхронно. В аж 
ная ф ункция ассоциативной памяти может состоять в 
вызове синэстетических компонентов, связанны х одновре
менным возникновением ассоциативных сигналов, идущ их 
от параллельны х и перекры ваю щ ихся сенсорных входов. 
Вследствие ассоциативного характера вы рожденных сетей 
высока вероятность юго, что между (R  для R ) -группами 
установятся многочисленные взаимоотнош ения как  на 
уровне хранения, так и на уровне считы вания. Эти вза
имоотнош ения создадут ряд  выборочных ассоциаций м еж 
ду несколькими одновременно возникаю щ ими сигналами. 
П редполагается, что для состояния сознания имеет боль
шое значение соотношение между этими мультимодальны
ми взаимодействиями и заложенны ми в память мультимо
дальными абстрактными структурами.

Выход к моторным системам и повторный вход из па
мяти непрерывно подтверждаю т или изменяю т это соотно
шение. Н аличие абстрактного представительства, которое, 
возможно, является следствием конвергенции афферент- 
пы х путей на группах клеток в областях коры, выполняю
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щих лингвистические функции, могло бы служить кон
денсации и интеграции прошлого опыта. Группы клеток, 
которые обслуживают такую функцию, вызываются для 
интеграции состояний сознания, возникающих из теку
щей входной активности путем ассоциативного взаимодей
ствия. Все эти факторы должны способствовать объеди
нению описанных ранее вероятностных, параллельных и 
различных по фазе процессов в богатую ассоциациями 
сеть взаимодействий, которая непрерывно меняется при 
изменениях на входе. И действительно, это должно сгла
ж ивать и связывать реакции и состояния сознания, созда
ваемые активностью разных (R  для Д )-групп. Это должно 
такж е способствовать быстро изменяю щемуся обращению 
к большим блокам памяти с новыми ассоциациями в 
каж дом цикле. Кроме того, как  было указано выше, по
скольку обращение к памяти зависит от цикла и «часа», 
упрощ ается грандиозная задача геперации памяти о про
должительности во времени данной совокупности вы зван
ных событий: для вывоза и осознания используется одна 
и та же временная ш кала.

Если такой анализ правилен, то субъект будет осозна
вать продолжительность, но не чередующиеся состояния 
цикла, так как  состояния памяти, параллельная обработ
ка других сигналов и асинхронность приведут к сглаж и
ванию разных входов в течение больших периодов време
ни, чем единичный повторный цикл. Это подводит пас к 
критическому вопросу о периоде времени, отводимом для 
фазных состояний. О бнаружены гиппокампальные ритмы 
с частотами от 3 до 8 Гц, и можно представить себе, чю  
длительность циклов составит до 300 мс. Однако между 
переработкой информации и тета-ритмами не отмечается 
четкой корреляции (B ennett, 1975), Возможно, чго более 
подробные данные о взаимодействии во времени талами
ческого пейсмекера с восходящей ретикулярной системой 
дадут нам самую важную информацию (M ountcastle,
1974). Здесь имеет значение такж е и тот факт, что мини
мальный «период активации» для осознания околопорою- 
вого стимула составляет около 200—500 мс (Libet, 1966). 
Мне представляется, что возможен гораздо более быстрый 
вход; исследования по экспериментальной психологии по
казываю т, что для полного восприятия время внутрикор-
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новой переработки информации может не превыш ать 
100 мс. Полезно было бы вычислить время, идущ ее на пе
редачу и задерж ку, предполагаемые во всех частях посту
лированного здесь цикла, но сейчас из-за отсутствия 
подробных анатомических сведений такое вы числение не
возможно. Впрочем, имеет смысл указать, что вслед за пе
риодами такого порядка гиппокамп получает тормозные 
сигналы и происходит «стирание» (P rib ram , Isaacson,
1975). Именно это и требуется в некоторых частях фазной 
схемы повторного входа. Кроме того, наличие такой крат
ковременной памяти, какую  связываю т с процессами в 
гиппокампе (Виноградова, 1975), такж е может иметь су
щ ественное значение для «подборки и удерж ания» фазной 
входной активности при описанной здесь обработке на вы 
соком уровне.

При реакции на новизну головной мозг осущ ествляет 
центральную  связь между приобретенным опытом и дей
ствием. П оскольку ф ункция мозга в конечном счете 
состоит в том, чтобы управлять действием, то может по
казаться  странным, что настоящ ее обсуж дение не было 
сосредоточено на моторном выходе или ф ункции. Однако 
понимание того ф акта (E varts  et al., 1971), что централь
ное программирование моторных действий, очевидно, пре
обладает над простыми рефлекторными актам и, позволя
ет нам  рассмотреть моторный репертуар почти так  же, как  
это было сделано с сенсорным. Необходимо подчеркнуть 
то важ ное обстоятельство, что центральны е состояния мо
гут избирательно вы зы вать целые комбинации двигатель
ной активности, рапее сформированные селективными 
процессами. Кроме того, по имею щ имся данным (V ander- 
wolf, 1975), активность гиппокам па в состояниях внима
н и я связана с осущ ествлением двигательны х актов.

В сенсомоторпом взаимодействии, которое сосредоточи
вается на входе в селективную  систему, имеется одна осо
бенно важ н ая  черта: моторный репертуар направляет 
дальш е, ограничивает и помогает программировать встре
чи в сенсорной сфере. Поэтому вы полнение некоторых 
двигательны х актов способно изм енять плотность и харак
тер входных сигналов и помогать уточнению селекции 
таким и способами, которые иначе были бы маловероятны 
ми. Глубокий анализ влияни я двигательны х ф ункций на
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парадигмы сознательного поведения можно найти у  М ак
К ея  (М асКау, 1966).

Подводя итог, стоит еще раз пересмотреть на прими
тивном уровне ту минимальную совокупность свойств, 
которые, согласно модели с повторным входом сигналов, 
абсолютно необходимы для состояния сознания. Требуют
ся вырож денная селекция, взаимное рефлексивное рас
познавание нейронных (Я для Я )-групп, хранение (R  для 
Я ) , координированная обработка активации и сигналов S,  
ритмическая активность с фазовыми состояниями и соот
ветствующие сети, удерж иваю щ ие сигналы, что делает 
возможной повторную обработку и координацию с внеш 
ним сенсорным входом хотя бы на некоторый короткий 
период времени. Можно ожидать, что как  устранение 
входных сигналов от высших уровней среднего мозга, так 
и исключение хранения (R для Я ) или устранение сенсор
ного входа вызовет обширные расстройства сознания. 
Ясно, однако, что через некоторое время эта система не 
будет так жестко зависеть от стимула: благодаря состоя
ниям памяти и проприоцептивным входным сигналам она 
будет продолжать функционировать, хотя и с наруш ения
ми (Jasper, 1966). Надо представить себе, что (Я  для Я ), 
заложенные в память, находятся в состоянии непрерывной 
активности. Разумеется, изменение или отмена фазных 
возбуждающ их и тормозных сигналов попеременной пере
работки повторных входов тож е имели бы серьезные по
следствия. В самом деле, одно забавное предсказание этой 
модели состоит в том, что сознание преобразуется в циф
ровую форму и отстает: во время входного состояния 1 
осознание содерж ания сигнала еще невозможно. В этот 
период тестирование, если бы оно было осуществимо, не 
обнаружило бы осознания содерж ания сигнала. «Созна
ние» возможно только в состоянии входа 2.

Условия, достаточные для сознательного восприятия

В наш ем изложении мы до сих пор не касались всех 
условий, достаточных для состояния сознания и близкой 
к этому проблемы качества сенсорных модальностей. 
В некотором отношении вопрос качества субъективен и 
недоступен научному тестированию. П роверка возможна
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в лучшем случае посредством отчетов, но прямое сравне
ние сенсорных качеств, одинаково определяемых двумя 
людьми, еще не может служ ить проверкой их качествен
ного сходства или различия. Это представляется тем более 
вероятным, если принять во внимание большое разнооб
разие состояний двух сознательных субъектов. Но все же 
рассмотрение некоторых аспектов сенсорного качества в 
свете селективной теории функции мозга может принести 
определенную пользу.

Д ля начала стоит указать , что, поскольку сенсорные 
модальности передаю тся сигналами по «меченым лини
ям», в принципе не существует проблемы идентификации 
разных  модальностей. Однако их распознавание группа
ми R  и (R  для R )  происходит посредством ряда иерархи
чески упорядоченных абстрактны х преобразований, возни
кающих в результате активности этих групп. Согласно се
лективной теории, одновременности входов Si,  S 2, S n 
достаточно, чтобы повысить возможность ассоциации выс
шего порядка между соответствующими результатами их 
преобразований; при этом необязательно, чтобы эти S  
были причинно связаны.

Если иметь это в виду, то весьма вероятно, что условия, 
достаточные для формирования сознания, возникаю т из 
исторического процесса в каж дом индивидууме, причем 
все более абстрактные операции помещ аются во вторич
ном ассортименте. Следует, однако, учитывать еще одну 
возможность, а именно что ранние  ассоциации с теми об
ластями мозга, которые связаны  с эффективными состоя
ниями, являю тся решающими для распределения в памя
ти ряда комбинаций (pa tte rn s) реакций, которые часто 
используются в ж изни в дальнейш ем. Эти распределенные 
«примитивы» могут состоять из модально связанны х форм 
моторпых и сенсорных реакций, которые первоначально 
осуществлялись, например, через посредство областей ги
поталамуса и медиального пучка переднего мозга. Такие 
комбинации реакций могут приводить к происходящим 
при участии химических медиаторов изменениям многих 
соматических реакций. Х отя мы не в состоянии рассмот
реть их «качество» в научны х терминах, так как  доступ 
к этим реакциям возможен только косвенный (посредст
вом наблюдения за поведением) или вербальный (может
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быть, в такое время, когда вербальное общение еще не 
развилось), позднее «качества», описываемые вербально, 
могут быть привязаны  к своим реакциям посредством аб
стракции через (R  для R ) -группы. Способность различать 
модальности может играть в этом процессе главную роль, 
поскольку ассоциативные кросс-корреляции модальнос
тей создаются благодаря одновременности разных входов
S. Так или иначе выражение сенсорного качества пред
ставляет собой процесс в высшей степени абстрактный, 
на что указы вали Миллер и Джонсон-Лэрд (M iller, John- 
son-Laird, 1976). П ринимая во внимание данные, получен
ные во многих работах (P iagel, 1950, 1954; M iller, John- 
son-Laird, 1976), это такж е означает, что осознание  каче
ства является исторически развивш имся процессом.

Н а рис. 13 показано последующее обращение к разным 
иерархиям (R  для R)  путем кросс-корреляции S  и взаи
модействия с «примитивами» в ассортименте. И з-за слож
ности таких взаимодействий этот рисунок и допущения, 
на которых он основан, надо принимать как  весьма пред
варительную схему.

К ак ясно из всего сказанного, если настаивать на том, 
что условия, достаточные для состояния сознания, долж
ны включать объяснение качества в том смысле, что оно 
дается индивидууму в опыте путем непосредственного оз
накомления, то в таком случае построение удовлетвори
тельной научной теории невозможно. Поэтому предлагае
м ая теория не дает такого определения сознания, которое 
удовлетворяло бы требованиям достаточности подобного 
рода, как  их предписывают философы. Но все же можно 
сказать, что в предлагаемой модели исключены некоторые 
условия, которые ранее вызывали трудности:

1. Необходимость в «думающем гомункулусе» отпа
дает, если постулирую тся связи между фазной обработкой 
повторных входов и абстрактной многомерной памятью, 
благодаря которым «я» и модель мира описываются в по
нятиях прошлого сенсорного и моторного опыта. В своих 
наиболее изощренных формах такие модели, вероятно, 
потребуют наличия элементов, способных к речи (M iller, 
Johnson-Laird, 1967), но речь, возможно, не всегда обяза
тельна для их проявления.

2. Требование бесконечного регресса или иерархии
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Рис. 13. Попытка показать, как последовательные циклы фазного 
повторного входа с ассоциативным считыванием могут направить 
вызов на иерархические уровни нейронов (R  для R)  возрастающих  
степеней абстрактного кодирования. Для «примитивов» П,  состоя
щих из распределенны х залож енны х в памяти следов прежнего  
опыта, ассоциированного в разной степени с различными иерархи
ческими уровнями Hi— Я3, характерна высокая вероятность вза
имодействия с текущим входом и считывания нейронами (R  для R).  
Три произвольно выбранных иерархических уровня хранения со
стоят из групп нейронов (R  для Я), которые содерж ат все более 
абстрактную информацию, и поэтому они представляют собой разно
образные рутинные операции, накопленные в опыте. Более высокие 
уровни содерж ат более абстрактные стабильные представительства, 
которые не в такой мере зависят от непосредственного изменения  
во времени. Например, Н { может представлять мгновенное распоз
навание признака и образа; Я2 — ассоциативные и перцептивные 
рутинные схемы; й 3 — внутренние модели или «теории» личности, 
возможно базирую щ иеся на лингвистических рутинных операциях. 
Ассоциация текащего входа S,  на уровнях Я, и Я2, ведущ ая к кор
реляции модальности, может быть прочитана группами, которые 
ассоциированы с Я3. Временные отнош ения, модальность и аффек
тивные связи могут привести к разным двигательным реакциям, за
висящим от доступа к «примитивам». Часовой цикл включает не

сколько одновременных, но не синхронизированных 5/.

устран яется вырожденностью и ассоциативными свойст
вами групп клеток. Д алее, оно снимается фазны м повтор
ным характером  сигнализации, который допускает «пов
торные старты» без утраты  возможности обращ ения к 
долговременной пам яти. Д ивергентны е (вы рож денны е) и 
конвергентные (абстрагирую щ ие) свойства (R  д л я Д )-а н - 
самблей позволяют думать, что с гнездами абстракций
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высшего порядка может иметь дело последовательный 
процесс. Кроме того, благодаря ассоциативным свойствам 
вырожденной селекции групп ослабляется потребность в 
программе или «программисте». В этом смысле аналогия 
между высшей нервной деятельностью и компьютерами 
несостоятельна, хотя на высших уровнях такая система 
способна выполнять рутинные операции (M iller, Johnson- 
Laird, 1976).

3. К входным сигналам не предъявляю тся требования 
причинности: достаточно одновременности при условии
соблюдения временных констант церебральных, ретику
лярных и лимбических реакций.

Согласно этой точке зрения, сознательное восприятие 
требует временных процессов, которые и параллельны, и 
последовательны. Происходит непрерывное челночное 
движение кросс-коррелированных сигналов, которые по 
отдельным фазам обращаются к исторически сложивш ей
ся памяти. А в операциональном смысле если сконструи
ровать маш ину с такими свойствами, то, согласно этой 
точке зрения, она будет описывать состояния сознания 
(или обнаруживать их при тестировании). Но выявляемое 
«путем ознакомления» качество, присущее ощущению 
или восприятию, не будет прямо доступно и его нельзя 
будет операционально определить, если только машина не 
будет соединена с нервной системой человека, что еще 
менее вероятно, чем само конструирование машины. О та
ких качествах машина могла бы сказать: «Если бы оии не 
были такими, то были бы этакими». Главное условие 
адекватною  функционирования состоит в том, чтобы, по
лучив сигналы меченых модальностей, машина не путала 
их.

Некоторые следствия и сравнения с другими 
точками зрения

Нужно указать на некоторые общие следствия, выте
кающие из этой модели. Во-первых, нет пуясды постули
ровать, что па молекулы головного мозга непосредственно 
влияют процессы сознания, как об этом говорит Сперри 
(Sperry, 1969, 1970), выдвигая представление о модифи
цированном ментализме. Помимо того, что эти допущ ения 
сформулированы в термодинамически неясных или сомни
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тельных терминах, они не нуж ны  кат; и акцентирование 
особенных свойств «мозга» и холистские объяснения, ли
ш енные механических деталей. П редлагаем ая схема не тре
бует такж е построения дуалистических или плю ралисти
ческих моделей (Eccles, 1974; Popper, 1974) и не опира
ется на определенные состояния с психофизическим па
раллелизмом. В отличие от этого зан ятая  нами позиция 
согласуется в основном с позицией так  называемого мате
риализма центрального состояния (Cam pbell, 1970) или с 
более сложными вариантами гипотезы «идентичности» 
(Feigl, 1967). Однако в качестве научной теории наш и 
построения предлагаю т для объяснения высших функций 
мозга особый комплекс механизмов, и победа или пораж е
ние этой теории зависит от возможности их проверки, а 
не от ее философского альянса.

Бы ло бы ошибкой сделать из приведенного описания 
вывод о том, что система с вырожденной селекцией групп 
и повторным входом сигналов работает по принципу часо
вого механизма. Н езначительная ф луктуация внешнего 
сигнала порождает в активирую щ их системах или в 
(R  для R )  очень много изофункциопальпых, но неиден
тичных (R  для R ) -реакций на генерирую щ ие состояния, 
из которых могут возникнуть новые селективные реакции. 
С елекция из клеточных групп, участвую щ их в этих со
стояниях, может идти без того, чтобы нуж но было «гово
рить молекулам, что им делать». Н а этом уровне описания 
наиболее сущ ественными элементами процесса сознания 
являю тся клеточные группы, их связи  и генерируемый 
ими разнообразный репертуар. П оскольку сущ ествует ог
ромный набор возможностей для сравнения состояний та
ких групп с последующими состояниями, особенно при 
небольших отклонениях внеш них сигналов, нет необходи
мости обращ аться к  детерминированным «механическим» 
последовательностям реакций. Э ю  представляется особен
но верным, если принять во внимание, что два эквивалент
ных состояния могут представлять совершенно разные 
подгруппы (R  для R ) -ассортимента. В ажнее то, что пере- 
комбинация таких состояний породит почти безграничное 
число возможных ассоциаций.

П ри наличии долговременной памяти в (R  для R )  и 
способности изм енять степень обработки S  и активирую 
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щ их сигналов, нетрудно представить себе, к а к  можно бы
ло бы модулировать такую  систему для планирования и 
программирования, для ограничения сигналов проприо- 
цептивными входами или для акцентирования взаимо
действий (R  для R )  при измененны х состояниях внима
ния (Виноградова, 1975). В этой связи нуж но снова под
черкнуть, что в любое время результат процесса, проте
каю щ его в системе вырож денны х групп с фазны м повтор
ным входом, вероятностно предопределен. Так, конкурент
н ая  селекция меж ду или среди групп первичного и вто
ричного ассортимента будет определяться: 1) процессом 
мобилизации, т. е. тем, к аку ю  достаточно «подходящую» 
группу или группы  клеток первыми встретил данны й сиг
нал; 2) наличием тормозных процессов, которые устран я
ют реакции групп с меньш ей степенью распознавания, и 
3) степенью коммитирования и эффективностью  распозна
вания предварительно выбранной группы  во вторичном 
ассортименте. Д ля зрелой системы это не исклю чает воз
можности внутренней генерации S.  И действительно, за
м ена «внешнего» S  (или конкуренция с ним) внутренне 
генерируемым S  важ на для центрального планирования 
и программирования. Но я опасаюсь, что для этого нуж ны  
значительны й предварительны й опыт селекции и обработ
ка  высшего порядка, которая связана в своих самых 
изощ ренны х формах с приобретением речи (M iller, John- 
son-L aird, 1976). Это требует a fortiori тонких различий 
м еж ду «я» и «не-я» (P iaget, 1950, 1954).

В любом случае главное состоит в том, что сознание 
предполагает избирательны е фазны е взаимодействия как  
с памятью , так  и с внеш ними входными сигналами и что 
она полностью зависит от прошлого и настоящ его опыта. 
Т акая  система обладает свободой («свободой воли» или 
«свободой д ей с тв и я » )— свобода залож ена в селективной 
грамматике нейронных групп, — но эта свобода не без
гранична, она лимитирована различны ми запретами, кото
рые налагаю тся свойствами групп нейронов.

Онтогенез и развитие первого ассортимента

Одно из главны х допущ ений предлагаемой теории со
стоит в том, что развитию сознательного восприятия пред
ш ествует (и для него необходимо) образование вы рож ден
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ного первичного ассортимента распознаю щ их групп кле
ток. Поэтому следует задаться вопросом, как  может раз
виться такой первый ассортимент в онтогенезе и как  воз
никают его специфические свойства в процессе эволюции. 
Здесь я  коротко рассмотрю проблему онтогенеза, а ниж е 
сделаю несколько сравнительны х замечаний о филогене
зе селективных систем распознавания.

П роблема эмбриогенеза, в особенности гистотипических 
взаимодействий, в настоящ ее время далека от своего ре
ш ения на молекулярном уровне. Во всей сложности она 
поставлена развитием нервных систем высшего уровня — 
например, в развитии такой системы, как  ретинотекталь- 
ная  проекция, проблема «схемы соединений» представля
ется грандиозной (B arondes, 1976). Один из способов 
реш ения этой проблемы очень прост — это постулирование 
для каж дой пары клеток набора специфических дополни
тельных распознаю щ их молекул, появление которых на 
соответствующем этапе развития запрограммировано ге
нетически (M oscona, 1974). Однако все большее число 
данных говорит о том, что такого предварительного ас
сортимента фиксированных продуктов генетического про
цесса недостаточно. К ак  эмбриологические исследования 
(H am burger, 1970), так  и опыты по регенерации (W eiss, 
1970) показываю т, например, что нервно-мыш ечные вза
имодействия не предетерминированы, а формируются с 
течением времени.

П олученные данные показываю т, что после начального 
множественного образования синапсов происходит их кон
курентное исключение, в результате которого отношение 
между аксонами и мышечными концевыми пластинками 
обычно становится равным 1 : 1 .  Кроме того, имеются дан
ные, что при образовании некоторых нервных сплетений 
конечностей ветвление происходит до возникновения нерв
но-мышечного взаимодействия (Landm esser, P ila r, 1970, 
1972). После частичного удаления tectum  opticum  в нем 
сохраняется возможность образования соответствующ их 
крупны х проекций (Yoon, 1975), что свидетельствует об 
отсутствии заранее фиксированного кода взаимодействия 
между отдельными клеткам и и нервными волокнами. Н а
конец, химические анализы  областей адгезии клеток сет
чатки (B rackenbury  et al., 1977; T h iery  et al., 1977) свиде
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тельствуют о наличии одной или нескольких поверхност
ных белковых молекул, а не об обширном ретиноспецифи
ческом или нейронноспецифическом ассортименте мо
лекул.

Поэтому остается 'в силе вопрос; к ак  формируется 
первичный ассортимент? Я предлагаю здесь элементы 
предварительной гипотезы о развитии первичного ассор
тимента, свойства которого согласуются с последующей 
вырожденной селекцией групп для формирования вторич
ного ассортимента.

1. Н а ранних этапах онтогенеза группы клеток, или 
поликлоны, детерминированы генетически.

2. В эту систему встраивается высокая степень вырож- 
денности — число клеточных групп значительно больше, 
чем в конечном счете используется для образования про
екций и связей. Многие «неиспользуемые» клетки поги
бают (Prestige, 1970; Cowan, 1973).

3. Создается иерархия взаимодействий, причем на 
раннем этапе реш ения (например, ветвление нейронов в 
сплетениях конечностей) принимаю тся сравнительно ред
ко и обусловливаются генетической программой.

4. Взаимодействия меж ду группами клеток последо
вательные, избирательные и определяемые взаимным 
влиянием. Так, иннервация конечности тем или иным сег
ментом спинного мозга происходит при нервно-мышечных 
взаимодействиях и образовании синапсов, которое зависит

-от антероградных и ретроградных сигналов. И з несколь
ких первоначально сформированных синапсов обычно 
выж ивает только один. Это избирательное выживание со
гласуется с вы сказы ваниями Вайса (W eiss, 1970), а такж е 
Ш анж е и Д енчина (Changeux, D anchin, 1976). Конечным 
результатом такого избирательного взаимодействия явля
ются утрата синаптических связей и гибель многих ней
ронов ЦНС в процессе развития. Однако после такой се
лективной стабилизации (C hangeux, D anchin, 1976) сохра
няется высокая степень избыточности и вырожденности 
специфических изофункциональных клеточных групп.

5. Поэтому главное формирование окончательных свя
зей на уровне синапсов рассматривается как  избиратель
ное взаимодействие, основанное на некоторых функцио
нальных аспектах. После того как  эти связи сформирова
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лись, они в общем не меняю тся. Но, несмотря на ее 
селективную  природу, многое в этой системе все ж е генети
чески предопределено — полож ение ядер, путь их диффе- 
ренцировки и общ ая локализация. Т ак, колонки домини
рования правого или левого глаза в общем предетермини- 
рованы, но могут быть приведены в действие в 
критическом периоде (B lakem ore, V an S luy ters, 1974), а 
конкуренция правого и левого глаз закан чи вается на 
уровне ф ормирования синапсов с отдельными нейронами 
стриарной коры.

Согласно предлагаемой гипотезе, первый ассортимент, 
как  и второй, селективно ф ормируется на уровне своей 
тонкой структуры . Но даж е если это и правильно, то сна
чала многое должно быть детерминировано генетической 
программой, и последовательные этапы  развития являю т
ся особо важ ны ми, критическими (B odian, 1970). Отличи
тельный элемент гипотезы  состоит в том, что вырожден- 
ность и селекция в значительной степени присущ и систе
ме уж е на ранией стадии, даж е еще до того, как  заверш е
но формирование первичного ассортимента. Д альнейш ее 
развитие, особенно в критические периоды, может умень
шить эту вы рожденность селективной синаптической ста
билизацией (C hangeux, D anchin, 1976). По мере восхож
дения по нервной оси можно ж дать все более поздних 
эффектов критической селекции и все больш е и больше 
свидетельств вырожденности. В некоторых субсистемах 
вырожденность не столь уж  необходима и эволюционный 
отбор, а такж е формирование во время критических пе
риодов могут устранить ее почти полностью. Но в связи 
с необходимостью развития второго ассортимента для 
высших ф ункций мозга требуется сохранность большей 
части вырожденности в корковых и лим бико-ретикуляр
ных областях. С этой точки зрения для префронтальной, 
лобной и височной областей критический период длится 
непрерывно, а у некоторых счастливых индивидуумов — 
до самой смерти.

Эволюция вырожденных систем, коры и локальных 
нейронных цепей

М ножество данных указы вает на то, что у многих ж и 
вотных для нервной системы нет необходимости в вы 
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рож денных ассортиментах. Т ак, весьма вероятно, что у 
насекомых (Bullock, H orridge, 1965) и моллюсков (К ап- 
del, 1976) комбинация генераторов фиксированны х форм 
(p a tte rn s) центральной активности, особые, но не необ
ходимые нейроны, компенсаторные поведенческие акты  и 
автономные рефлексы (W ilson, 1970) могли бы породить 
высокоадаптивные и сложные формы поведения и без 
участия такого рода системы, какая  описана здесь. Однако 
на каком-то этапе эволюции определенное преимущ ество 
при отборе приобретает новая форма более пластичного 
поведения. Трудно установить происхождение нервных 
систем, способных к более тонкому обучению, но можно 
думать, что (за исключением таких высокоразвитых мор
ских организмов, как осьминог и акула) основное даль
нейш ее развитие происходило после перехода позвоноч
ных ж ивотны х к наземному образу ж изни.

Д ля некоторых видов вы ж ивание в этих условиях со
верш енно очевидно было связано с постепенным форми
рованием глаза, конечности и головного мозга для выпол
нения сложных сепсомоторных актов. Более быстрые из
менения вы являю тся при сравнении головного мозга 
птиц с мозгом млекопитаю щ их и приматов; речь идет о 
развитии областей коры из наруж пого стриатум а (N auta , 
K arten , 1970). Ко времени эволюции приматов и гоминид 
произошло чрезвычайно быстрое изменение, состоящ ее в 
том, что наступило преобладание других неокортикальны х 
областей над обонятельной корой. С развиваемой теорией 
согласуется предполож ение о том, что одновременно с 
изменениями лимбической системы (Виноградова, 1975) 
и коры развилось начальное сознание. В защ иту сознания 
у более современных форм животных очень красноречиво 
выступил Гриф ф ин (G riffin , 1975); но самыми поразитель
ными все ж е остаю тся развитие гоминид и связанное с 
ним возникновение речи и символики.

На клеточном уровне развитие новой коры сопровож
далось увеличением численности Л И Ц  (R akic, 1975; 
Schm itt, Dev, Sm ith , 1976). Но если делать акцент только 
на числе (например, на десятикратном  увеличении), то 
это не объяснит массивного увеличения вырожденных 
связей, которое стало возможным благодаря развитию . 
Согласно предлагаемой теории, в этом и в связанном с



120 Дж. Эделмен

этим увеличении числа групп клеток коренится главным 
образом сознание высшего порядка с символикой и осо
знанием. В то время к ак  лимбикокортикальны е и таламо- 
кортикальны е взаимодействия и повторный вход сигналов, 
возможно, уж е развились постепенно, создав поведенче
ское преимущ ество при спаривании, защ ите или других 
ф ундаментальны х м еханизмах вы ж ивания, появление вы
рожденного коркового ассортимента с обширными связя
ми Л Н Ц , вероятно, произошло сравнительно внезапно и 
послужило большим преимущ еством при отборе.

Если принять что развитие ЦНС «высших» млекопита
ющих определило появление селективной системы, то 
весьма целесообразным представится сравнение ее свойств 
со свойствами двух других биологических селективных 
систем — эволюционной и иммунной. Разум еется, эволю
ция служ ит основой всей биологии, а им м унная система 
является специальным приспособлением у разны х видов 
позвоночпых. Если предлагаем ая теория правильна, то 
познавательны е системы, которые ш ироко функциониру
ют в головном мозгу гоминид, представляю т собой третье 
и самое позднее приспособление (табл. 1).

П ервым различием, какое следует отметить, является 
временная ш кала процесса селекции: годы и миллионы 
лет для естественного отбора, часы и дни для иммунных 
процессов, секунды и миллисекунды для селекции в нерв
ной системе. Самой «сложной» системой является  эволю
ция с ее великим множеством условий, видов и вариан
тов, и среди них — появление самого головного мозга. 
Следую щая по сложности — нервная система с бесчис
ленным множеством типов клеток, абстрактны х иерархий 
и селективных взаимодействий. Н аименьш ей сложностью 
характеризуется иммунная система, обладаю щ ая одним 
только видом молекулы-миш ени (антителам и) и сравни
тельно немногочисленными типами клеток.

И в нервной системе, и в иммунных системах могут 
сущ ествовать неиспользуемые варианты , и вырожден- 
ность в таких соматических системах действительно тре
бует присутствия множ ества несущ ественных нейтраль
ных вариантов, которые никогда не будут использованы. 
При естественном отборе нейтральны х мутаций бывает 
мало или не бывает вовсе. Т аким  образом, если при есте-
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Таблица 1

Н екоторы е характеристики селективных систем

Эволюция Иммунная Селекция
реакция групп в ЦНС

Ш кала времени Годы, Часы, дни Миллисекунды,
для фиксации до 10° лет секунды, часы
селективной
единицы

Сроки 3 - 109 лет 600■10° лет Птицы (160-10° лет) 
Млекопитающие 

(200 ■ 10° лет)
Общая слож  Наибольшая Наименьшая Средняя

ность системы
Основа вариа М утация в Соматическая Соматическая ком

ционного про клетках за  мутация бинация
цесса родышевого

пути
Уровень у сл ож  М утация, по Соматическая Эмбриогенез, ре

нения ассор ток генов мутация V- комбинация кле
тимента генов точных групп

Единица отбора Фенотип Отдельный Нейрон и группа

Среда (общая)
лимфоцит нейронов

Селективные Взаимодействие Среда (сенсорная)
взаимодейст и фенотип антигенов и путем взаимо
вия путем есте клетки с действия клеточ

ственного клеткой ных групп
отбора

Нейтральные Отсутствуют Имеются Имеются
варианты

Обновление Имеется Имеется Отсутствует для  
клеток  

Имеется для си
напсов

Новизна Имеется Встречается 
редко или от
сутствует

Имеется

ственном отборе больш инство вы ж иваю щ их геномов адап
тивно полезны и жизнеспособны, то в ЦН С и в иммунной 
системе формы селекции необязательно адаптивны .

К ак обстоит дело с «творческими возможностями» в 
таких системах? И з-за ограниченности входа клональная 
селекция в иммунной системе ф иксирована и представля
ет собой своего рода «вариации на тему»; при естествен
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ном отборе и вырожденной селекции групп возможны со
вершенно новые «темы». И ммунная система и эволюция 
представляют собой обновляющ иеся системы: в первичном 
ассортименте всегда создаю тся новые варианты . В ЦНС 
это не всегда верно для клеток, но верно для синапсов. 
С методологической точки зрения проблемы анализа двух 
соматических систем селекции различны: в иммунной си
стеме об ассортименте известно гораздо больше, чем о 
регуляции; в ЦНС отнош ения обратные.

Ещ е одно последнее замечание: если высш ий отдел го
ловного мозга представляет собой селективную  систему, 
то эффективность ее долж на быть почти такой, какая  
только возможна, учиты вая природу молекул, которые при 
этом использую тся. Это значит, что временные константы 
ионных токов и проведения импульсов, а такж е нейрон
ная  упаковка настолько эффективны, насколько это до
пускает их организация, чем создаю тся высокое отноше
ние сигнал — шум и лиш енное ошибок распространение 
возбуж дения при чрезвычайно низких порогах. Встреча 
в селективных высших отделах ЦНС не составляет проб
лемы; проблема состоит в развитии богатых первичного 
и вторичного ассортиментов.

Некоторые предсказания и следствия

П еречислим главные предсказания теории вырожден
ных групп.

1. Основными единицами селекции в функциях выс
ш их отделов головного мозга являю тся группы клеток, а 
не отдельные клетки.

2. Такие группы многократно повторяются, они явля
ются вырожденными и изофункционально перекрываю т 
друг друга. Взаимодействия по принципу связи многих 
элементов с одним осущ ествляю тся через Л Н Ц , а такж е 
через связующ ие аксоны и ш ироко дивергируют, что яв
ляется свидетельством вырожденности.

3. В то же время множество входов от нейронов R  и 
( R  для R )  конвергирует на одну и ту же группу клеток 
(R для R ) ,  чем создаю тся абстрактные коды из клеточных 
групп.

4. Х отя отдельные нейроны иногда могут ф ункциони
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ровать как группы, на высш их уровнях системы, облада
ющей большой пластичностью , никогда не будет обнару
ж ен какой-либо главенствую щ ий нейрон или «решающие 
элементы» из отдельных нейронов (Bullock, 1961).

5. Селекция играет большую, но не исклю чительную  
роль в формировании первого ассортимента в эмбриоге
незе. П оложение и наличие синапсов не определяется 
комплементарными взаимодействиями белков поверхнос
ти, специфическими для каж дого отдельного синапса. Т а
ким образом, не сущ ествует сколько-нибудь значительного 
заранее сформированного молекулярного ассортимента, 
которым объяснялось бы взаимодействие м еж ду клеткам и 
в развиваю щ ейся нервной системе.

6. Имеются корреляции, указы ваю щ ие на наличие 
фазного повторного входа сигнализации на вы рож денны х 
нейронны х группах с периодами 5 0 —200 мс. Наиболее 
вероятны  корреляции меж ду кортикальны ми, таламо-кор- 
тикальны ми и лимбико-ретикулярны ми сигналами.

Теория будет опровергнута, если окаж ется правиль
ным любое из следующих полож ений:

1. Одиночные клетки сами способны к «абстракции» 
сенсорных входных сигналов в височной или лобной коре.

2. В ы сш ая ф ункция утрачивается при удалении лю 
бой связанной с ней одиночной клетки или комбинации 
одиночных клеток, не образую щ их группы.

3. Группы  клеток в ЦНС лиш ь изоморфно и изофунк- 
ционально избыточны, но не вырождены.

4. Вырожденные группы клеток встречаю тся, но в 
столь малом числе или на таких ограниченны х участках, 
что их наличием нельзя объяснить сущ ествование ассор
тимента, обладающего одновременно ш ироким диапазо
ном и специфичностью. Так, если для обработки на вы с
шем уровне сенсорных модальностей группам и (R  д л я /? ) 
имелось бы всего только 103 таких  групп, то весьма сом
нительно, чтобы они могли вы полнять весь ш ирокий диа
пазон различны х опознавательны х функций.

5. Ф ункция внутренней связи в клеточны х группах в 
коре и лимбических (а возможно, и в талам ических) об
ластях  полностью ф иксирована и определена.

6. Получены данны е, исклю чаю щ ие наличие фазного 
повторного входа сигналов.
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Резюме

Рассмотрение свойств центральной нервной системы у 
высш их м лекопитаю щ их и особенно у человека говорит о 
том, что удовлетворительная теория ф ункций головного 
мозга долж на учиты вать распределенны й характер обу
чения, ассоциативный характер  вызова из памяти, адап
тивную реакцию  на новизну и способность к  весьма абст
рактны м  представлениям  в модели мира. Этим условиям, 
очевидно, удовлетворяет селективная теория функции го
ловного мозга, в которой единицей отбора (селекции) слу
ж ит группа нейронов.

Т еория предполагает, что в эмбриогенезе и во время 
развития образую тся группы  нейронов с определенной 
структурой, содерж ащ ие до 10 000 клеток. В нутренние 
связи в группе и внеш ние связи м еж ду группам и опреде
ляю тся генетической программой и синаптической селек
цией. В результате этого процесса образую тся первичные 
ассортименты (наборы ), состоящ ие из групп нейронов 
различного строения и с различны м и связями, из которых 
более чем одна способна реагировать на данную  форму 
(p a tte rn ) сигнала или распознавать ее. Т ак ая  реакц ия по 
принципу отнош ения «много к одному» означает, что все 
ассортименты являю тся вырож денными. М обилизация та
ких вы рож денны х первичны х ассортиментов сигналами 
приводит к  ассоциативному распознаванию . Кроме того, в 
результате повторения сигналов, взаимодействую щ их с 
отобранными нейронными группами, создаю тся вторичные 
ассортименты групп с более высокой вероятностью  реак
ции. Т акой процесс селективен в том смысле, что сигна
лы не играю т роли в образовании анатом ических связей 
в группах первичного ассортимента, а лиш ь отбирают со
ответствую щ ие группы  из ранее образованного ассорти
мента.

Эта селективная теория высших функций мозга не 
требует специальны х термодинамических допущ ений и 
свободна от менталистических представлений. Но посколь
ку  предлагаем ая система селективная и вы рож денная, она 
не детерминирована м еханистически в том смысле, в ка 
ком детерминирована м аш ина с часовым механизмом. На 
основе теории вы рожденной селекции групп сделана по
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пы тка объяснить свойства сознания при помощи феноме
нологической теории, согласую щ ейся с нейроанатомиче- 
скими и нейрофизиологическими фактами. К  требующим 
объяснения свойствам сознания относятся: 1) способ
ность оценивать или различать разны е события; 2) спо
собность реагировать критически на внутренние и внеш 
ние состояния и обновлять информацию ; 3) способность 
накапливать следы в пам яти и вы зы вать их посредством 
ассоциаций во временных последовательностях и 4) спо
собность отличать «я» от «не-я» (осознание себя). Удов
летворительная гипотеза, объясняю щ ая эти свойства, 
долж на избегать бесконечной регрессии иерархических со
стояний и долж на создавать возможность предваритель
ного планирования и моторного выхода без программиста, 
т. е. долж на сниж ать потребность в программировании.

П редлож енная здесь гипотеза заклю чается в том, что 
состояние сознания возникает в результате фазного по
вторного входа сигналов, происходящ его в параллельны х 
процессах, которые вклю чаю т в себя ассоциации меж ду 
залож енны м и в пам ять формами (p a tte rn s) сигналов и те
кущ ей сенсорной или внутренней входной сигнализацией. 
К аж ды й ф азны й процесс делится на две стадии. П ервая 
стадия состоит из входа обработанных входных сигналов 
и удерж ания возникш их в результате и ассоциированных 
сигналов для повторного входа на второй стадии. 
Н а этой стадии последующ ий обработанный входной 
сигнал соединяется с повторными входными сигналами и 
ассоциируется с реакциям и групп как  в первичном, так  и 
во вторичном ассортиментах. Этот цикл заверш ается в те
чение миллисекунд. П редполагается, что осознание воз
никает в результате обращ ения групп нейронов высшего 
порядка к богатым мультимодальным ассоциативным 
структурам , залож енны м в долговремепную пам ять в ре
зультате прошлого опыта.

В этой теории сделано допущ ение, что врем енная ос
нова повторного входа и врем енная основа вызова одни и 
те ж е. В сочетании с последовательным маркированием 
залож енны х в пам яти событий это дает возможность вы зо
ва по надлеж ащ ей временной ш кале и в надлеж ащ ем  по
рядке. Б лагодаря селективному, вырожденно-групповому 
и фазному характеру  циклов повторного входа и способ
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ности нейронов высшего порядка к  абстракции последова
тельности событий может быть создана непреры вная 
сдвинутая комбинация ассоциаций. После достаточного 
развития и опыта такая  система может приобрести спо
собность различать абстрактны е комплексы, т. е. отличать 
«я» от входных сигналов окруж аю щ ей среды. Хотя такая  
система не зависит от ф иксированной программы или про
граммиста, ее свойства согласую тся со способностью го
ловного мозга к  выполнению сложных операций.

И сходя из этого представления, сознание рассм атрива
ется как  форма ассоциативного воспоминания с обновле
нием, основанным на текущ ей повторной входной сигна
лизации, которая непрерывно подтверж дает или изменяет 
«модель мира» или «теорию я» посредством параллельны х 
моторных или сенсорных выходов. Весь процесс зависит 
от свойств селекции групп и повторного входа сигналов 
в нервной системе, которая уже специализирована в эмб
риогенезе и в эволюции.
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