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Введение

Проблема выделения единиц анализа в психологии

Любой подход к психологическому исследованию деятельности в силу сложности и многоаспектности последней вынужден огра​ничиваться анализом лишь определенного круга ее аспектов при абстрагировании от других. Тем не менее, каждый из этих подходов “имеет, конечно, право на существование; каждый дает ценные научные результаты” (Ломов, 1984, с. 216). О месте психофизиологии в изучении деятельности существует единодушное мнение, которое можно выразить следующими сло​вами: “За деятельностью и регулирующими ее психическими обра​зами открывается грандиозная физиологическая работа мозга. Это и ставит проблему перехода от анализа деятельности к ана​лизу реализующих ее мозговых процессов” (Леонтьев, 1972 с. 115). 

В психофизиологии основными методами исследования активности мозга продолжают оставаться электрофизиологические методы, это - регистрация импульсной активности нейронов и суммарной электрической активности мозга, т.е. электроэнцефалограммы. В физиологической активности нервных клеток особое место занимает электрическая составляющая. Электрические потенциалы (импульсная активность) отражают физико-химические следствия метаболизма, сопровождающего все основные жизненные процессы нейронов, и поэтому являются исключительно надежными, универсальными и точными показателями физиологической активности нейронов  (Коган  1969). Единообразие потенциалов действия в нервной клетке, нервном волокне, мышечной клетке, как у человека, так и у животных говорит об универсальности этих показателей. Точность электрических показателей, т.е. их временное и динамическое соответствие физиологическим процессам, основана на быстрых физико-химических механизмах генерации потенциалов, являющихся неотъемлемым компонентом физиологических процессов в нервной или мышечной структуре.          

Сопоставление импульсной активности нейронов и фрагментов электроэнцефалограммы (ЭЭГ), а именно, связанных с событием потенциалов (ССП), с регистрируемыми характеристиками поведения и деятельности, является основным и наиболее разработанным методом изучения мозговых процессов, лежащих в основе поведения и деятельности.  Отсюда, совершенно очевидно, что конкретизация поставленного перед психофизиологией  вопроса до уровня, решаемого электрофизиологическими методами, будет зависеть от корректности выделения единиц деятельности и описания мозговых механизмов, лежащих в основе реализации этих единиц. 

По мнению Н.Д. Гордеевой и В.П. Зинченко «… осознанное выделение единицы анализа – признак методологической зрелости того или иного направления в науке и начало систематического построения  теории. Соответственно, и для оценки той или иной концептуальной системы, описывающей психические явления, полезно представить себе ее исходные посылки, выражающиеся в выделенных единицах анализа. Противоречия и расхождения между различными концептуальными системами наиболее ярко и выпукло обнаруживаются именно между единицами анализа, положенными в основу той или иной теории» (Гордеева, Зинченко, 1982, с.5). По мнению Л.И. Анцыферовой по избранной единице можно судить о существе развиваемой психологом теории (Анцыферова, 1969). 

Так, попытки выделить единицы по структурно-функциональному принципу неизбежно приводили к локализационизму. В конечном счете развитие  локализационистского направления  «дошло до логического абсурда, когда мозг, и, прежде всего, кору, попытались превратить в лоскутное государство карликовых суверенных княжеств, каждое из которых «решало» свои … вопросы…» (Бехтерева, 1971, с. 4). Сторонники локализационистского направления, которое характерно для рефлекторной парадигмы, ставят перед собой задачу, выявить локализацию энергетических (возбуждение, торможение), информационных процессов (процессы приема, фильтрации, обработки информации) или психических  процессов (эмоции, память, внимание, сон и т.д.) в определенных структурах мозга. 

Вообще,  диапазон выделяемых в психологии процессов, как единиц анализа, по-видимому, неограничен, поскольку в большинстве случаев они носят метафорический характер и «представляют собой достаточно разнородные образования – от сенсорных регистров до семантической памяти» (Гордеева, Зинченко, 1982, с. 6 - 7). 

Интересно отметить, что уже Аристотеля не удовлетворяло разделение психического на такие единицы как ощущение, восприятие, внимание, воображение, эмоции, мотивации, память и желание  (Wallace, 1976). Он задается вопросом, «в каком смысле следует говорить о частях души и о скольких. Ведь с известной точки зрения кажется, что их бесчисленное количество…» (Аристотель, 1937, с.104). Б. Спиноза (1970), описывая аффекты как «состояния тела, которые увеличивают или уменьшают способность самого тела к действию» (с. 381), насчитал 48 аффектов. Но все эти аффекты представлены разнообразием комбинаций всего лишь трех аффектов (единиц) – желание, удовольствие и неудовольствие. Однако эти идеи древних  и средневековых мыслителей, по-видимому, рассматривались как культурное наследие или как экспонаты, которые нельзя трогать руками. Во всяком случае, без учета этих идей продолжалось произвольное выделение всевозможных переменных поведения, которые описывались как реально существующие процессы или единицы. Например,  Б. Скиннер представил список из 68 психических процессов; Е. Титченер считал, что психика состоит исключительно из чувств (ощущений) и таких чувств он насчитал более чем 44435; К. Вандервольф и Е. Кайн отметили, что современные исследователи выделяют более чем 18 разновидностей памяти (Vanderwolf, 1998).

В психофизиологических исследованиях, в которых исследователи имеют дело с физиологическими показателями, вопрос о единицах психики или единицах поведения часто вообще не возникает. Исследователи сопоставляют эти показатели с гипотетическими процессами, выстроенными в той или иной последовательности в соответствии с выбранной для анализа метафорой. Наглядным примером может быть выделение гипотетических процессов в экспериментальной модели – задаче сенсомоторного выбора  разными авторами, использующими одну и ту же информационную метафору. Одни авторы выделяют стадии или блоки обработки информации (Coles et al. 1988; Meyer et al., 1988), другие говорят о выделяемой ими активности сенсорных и моторных каналов (Gratton et al., 1988) или о трансляционных механизмах между стимулом и ответом (Welford, 1968) и т.д.. Иными словами, в одной и той же экспериментальной модели поведения  разные авторы могут выделять неоднозначные по смысловой нагрузке и механизмам процессы. Сопоставление  импульсной активности нейронов или определенных компонентов связанного с событием электрического потенциала мозга – ССП с гипотетическими информационными или психическими процессами приводит к тому, что разные авторы приписывают одной и той же  фазе импульсной активности нейрона или компоненту ССП в зависимости от задачи исследования разные функциональные значения.  В результате такого произвольного подхода к обозначениям процессов, выделяемых даже в достаточно простых психофизиологических экспериментальных моделях, создаются значительные трудности в сопоставлении результатов, полученных разными авторами. Например, порой очень трудно  решить вопрос, «являются ли определенные волны ЭЭГ, полученные авторами, придерживающимися разных парадигм, одним и тем же компонентом ССП» (Gailard, 1988, p. 100).                

В современной экспериментальной психологии можно выделить ряд требований к выделению единиц анализа психики из целого (см, например, Гордеева, Зинченко, 1982, с. 8-12;  Зинченко, Моргунов, 1994, с. 140 -141). Но самое основное, чего следует придерживаться при выделении единиц, является обоснованное предупреждение Л.С. Выготского о том, чтобы единицы, получающие существование только в потоке конкретной деятельности, при своем выделении должны сохранять специфику целого (Выготский, 1960). 

Казалось бы, что в рефлекторной парадигме эта проблема решена. Элементарной единицей поведения в этой парадигме является рефлекторный акт, в основе которого лежат «инициатор, проводник и эффектор» и этот акт не может быть разделен на еще более мелкие поведенческие единицы (см., например, Gallistel, 1980). Однако рефлекторный акт вряд ли может служить единицей в поведении в силу своей жесткой детерминации строго определенным раздражителем и в силу своей ригидности, закрепленной в морфологии
. Единица должна обладать пластичностью, позволяющей объединяться ей с разными другими единицами. И в таком случае «Механизмы интеграции следует искать в динамических отношениях частей нервной системы, а не в деталях структурной дифференциации» (Лешли, 1933, с. 209).    

Трудности в разработке принципов выделения единиц психики заключаются также и в том, что единицы, которые мы хотели бы выделить для анализа психических процессов, не являются отдельными, независимыми и изолированными, а они связаны с другими единицами и составляют целое (Ломов, 1984, с. 75). Отсюда возникает проблема таксономии. Успешность ее решения будет зависеть от корректности выбора единицы анализа поведения и деятельности, от нахождения ее места в структуре целого и определения детерминационных зависимостей от целого (Ткаченко, 1983). 

Пожалуй, наиболее подходящим для психофизиологического анализа является психологическое строение деятельности, предложенное отечественными психологами С. Л. Рубинштейном (1989) и А. Н. Леонтьевым (Леонтьев, 1975, 1981). Авторы выделяет в качестве единиц деятельности действия.  Действия представлены своими единицами – операциями или актами. Операции обеспечивают определенный способ реализации действия.  «Исполнительными» психофизиологическими механизмами, то есть «реализаторами действий и операций» в структуре деятельности выступают функциональные системы по П. К. Анохину (Асмолов, 1979).  

Функциональная система, как  универсальная единица поведения и деятельности

На приведенных выше примерах, в том числе и на примере психологического строения деятельности и по С.Л. Рубинштейну, и по А.Н. Леонтьеву можно видеть конвенционализм, условность и относительность в выделении единиц. По мнению Б. Ф. Ломова, еще никому не удалось доказать, что выделяемая им единица является исходной «клеточкой» всей системы психического (Ломов, 1984, с. 75). На наш взгляд, решить проблему выделения единиц с последующим таксономическим анализом их в психофизиологических исследованиях, по-видимому, может только такой подход, в котором создано “понятийное поле”, позволяющее рассматривать единицы с единой эволюционно, биологически и психологически обоснованной позиции. Таким подходом можно считать теорию функциональных систем П.К. Анохина. В своей теории П.К. Анохин выделил в качестве универсальной единицы поведения функциональную систему. Первоначальная идея «функциональной системы как единицы физиологической интеграции возникла … на основе изучения центрально-периферических закономерностей в деятельности организма» (Анохин, 1978а, с. 127). Функциональная система рассматривалась автором теории “как правомерное понятие физиологии, как понятие, обладающее своими специфическими чертами в качестве метода исследования  и своими физиологическими свойствами в качестве объекта исследования” (Анохин, 1978а, с. 128). На основании анализа теории функциональных систем с психологической точки зрения Я.А. Пономарев утверждает, что « … функциональные системы, регулирующие поведение живого существа, которые исследовал П. К. Анохин, представляют собой единство психологического и физиологического» (Пономарев, 1982, с.10). 

В основе формирования функциональных систем лежат важнейшие для организмов эволюционные и биологические закономерности или принципы. Одной из этих закономерностей является опережающее отражение действительности живыми организмами. Это эволюционный принцип, и именно на основе этого принципа только и возможно формирование функциональной системы, поскольку системообразующим фактором является будущее, ожидаемое событие – приспособительный для организма результат. Идея о том, что в основе образования системы лежит будущее событие -  результат, несомненно, была и остается революционной, полностью отвергающей рефлекторный процесс, построенный  «на нерушимом принципе поступательного хода возбуждения от пункта к пункту по всей рефлекторной дуге» (Анохин, 1978а, с. 77).  Построенная по принципу опережающего отражения  “…функциональная система обязательно приводит к приспособительному эффекту. Этим самым понятие функциональной системы непосредственно смыкается с теми биологическими понятиями и факторами развития, которые определяют прогрессивную эволюцию организмов» (Анохин, 1978а, с. 132). 

С психологических позиций «категория «опережающее отражение»  является наиболее широким по объему понятием, выступающим как родовое по отношению к понятию «антиципация». … термин «антиципация» наиболее адекватен для обозначения тех форм опережающего отражения, которые изучаются психологией» (Ломов, Сурков, 1980, с. 22). 

Опережающее отражение в разных его аспектах и в разных формах поведения и деятельности достаточно глубоко изучено в отечественной  физиологии и психологии. Разные авторы определяют опережающее отражение разными терминами. Это – образ у И. С. Беритова (1961), модель потребного будущего у Н. А. Бернштейна (1966), нервная модель стимула у Е. Н. Соколова  (1960, 1964),  установка у Д. Н. Узнадзе (1961), образ ситуации и образ действия у А. В. Запорожца и В. П. Зинченко (Запорожец, 1986; Гордеева, Зинченко, 1982),  вероятностное прогнозирование у  И. М. Фейгенберга и В. А.  Иванникова  (1978), субъективная модель условий у О. А. Конопкина (1980), образ памяти у А.Н. Лебедева (1985), прогнозирование у А. В. Брушлинского (1996), антиципация у Б. Ф. Ломова, 1984 и  Е. А. Сергиенко (1997). 

Следующая закономерность, это – системогенез, т.е. процесс формирования функциональной системы. В основе системогенеза, как общей закономерности эволюционного процесса, лежит принцип дифференцированного или избирательного вовлечения элементов в систему (Анохин, 1968). Под элементами понимаются клетки самых разных органов и нейроны. Во время системогенеза предотвращается хаотическое объединение случайных элементов; элементы включаются в систему по принципу их функциональной значимости для достижения результата (отсюда и термин “функциональная система”). При вовлечении в функциональную систему нейроны дифференцируются и становятся системоспецифичными (Швырков, 1982а,б, 1983, 1995). Это осуществляется в процессе взаимосодействия между элементами системы, во время которого они теряют те потенциальные или реальные функции («степени свободы»), которые не нужны для достижения результата данной системой. В настоящее время понятие системогенеза стало более широким. Как показывают исследования К.В. Судакова и его сотрудников (Судаков, 1987) принципы системогенеза оказалось возможным распространять и на формирование связей между функциональными системами для обеспечения отдельного поведенческого акта, и на формирование  индивидуального опыта в течение всего периода индивидуальной жизни организма, и даже на становление взаимоотношений между особями животных в популяции. 

Здесь уместно отметить, что эффективность и перспективность системогенетического подхода экспериментально и теоретически обоснована В.Д. Шадриковым (1982) и для психологических исследований.  На примере изучения формирования профессиональной деятельности он показал, что многие закономерности системогенеза, описанные П.К. Анохиным и его сотрудниками на физиологическом уровне, проявляются и на психологическом уровне. Данные исследования, несомненно, подтверждают истинность и универсальность принципа системогенеза, заложенного в теорию функциональных систем. По мнению автора, системогенетический подход к профессиональному обучению отвергает аддитивное формирование отдельных блоков системы деятельности, как это считали раньше. Системогенез профессиональной деятельности предполагает неаддитивность структурных компонентов системы, а также неравномерность, гетерохронность и достаточность развития (Шадриков, 1982). 

Структура функциональных систем

Согласно теории П.К. Анохина любые функциональные системы организма, начиная от вегетативных, обеспечивающих поддержание констант гомеостаза, и кончая сложными поведенческими актами, строятся по единому принципу, т.е. имеют единую структуру или «операциональную  архитектонику» (по П.К. Анохину), которую можно описать следующим  образом. Развитию функциональной системы предшествует доминирующая мотивация, которая может возникнуть в результате метаболических изменений в организме или на основе предшествующих действий. Мотивация активирует память.  Из памяти извлекается целый репертуар действий, направленные на удовлетворение этой мотивации (Швырков, 1978). На нейрофизиологическом уровне это проявляется в том, что в коре головного мозга избирательно мобилизуются «именно те синаптические организации, которые в процессе прошлого жизненного опыта  животного или человека были связаны с удовлетворением такого же состояния» (Анохин, 1978а, с. 241). Совокупность всех влияний на организм со стороны внешней среды (обстановочная афферентация) «создает в центральной нервной системе … систему возбуждений, своего рода нервную модель обстановки. Оставаясь длительное время подпороговой, эта система от применения «пускового стимула» может перейти из скрытого состояния в явное, т.е. сформировать поведенческий акт, интегрирующий интересы мотивации и возможности обстановки» (Анохин,1978а, с. 246). Этот узловой механизм функциональной системы получил название афферентный синтез. Именно во время афферентного синтеза наиболее выражено проявляются  закономерности системогенеза. На нейрофизиологическом и нейрохимическом уровнях это проявляется в том, что в синаптических участках нейронов центральной нервной системы происходит трансформация электрофизиологических процессов в виде стандартных потенциалов действия в специфические нейрохимические процессы, которые уходят «в область плазмы дендрита и в область эндоплазматического ретикулума» (Анохин, 1974, с. 58). 

Афферентный синтез, по мнению П.К. Анохина, наиболее обширный и сложный механизм функциональной системы. Он считал, что  вся эволюция мозга и особенно все  усложнения, которые мозг приобрел на последних этапах своего развития (кора головного мозга и особенно ее лобные отделы), связаны с нарастающим усложнением именно афферентного синтеза. Дело в том, что на этой стадии развития поведения организм каждый раз решает три важнейших вопроса: что делать, как делать, когда делать? (Анохин, 1978а, с.267). В процессе афферентного синтеза происходит «ограничение степеней свободы поведения животного и выбор ведущей для данного момента «линии поведения»» и «стадия афферентного синтеза заканчивается императивной стадией приятия решения» (Судаков, 1980, с.78). Именно во время стадии афферентного синтеза формируется один из узловых механизмов функциональной системы - акцептор результатов действия. 

В акцепторе результатов действия  воплощен принцип опережающего отражения действительности, а именно – в акцепторе заложены параметры будущего, ожидаемого результата, на достижение которого развивается действие. «Он «предвосхищает» афферентные свойства того результата, который должен быть получен в соответствии с принятым решением, и, следовательно, опережает ход событий в отношениях между организмом и внешним миром» (Анохин, 1978а, с. 95).  В силу этих особенностей акцептор результатов действия обеспечивает выполнение действия и контролирует его этапные результаты (Швырков, 1978). Акцептор результатов действия играет важную роль при обучении, поскольку на основании оценки достигнутого результата организм имеет возможность в последующем исправить ошибку поведения или довести несовершенные поведенческие акты до их совершенства (Анохин, 1978а, с. 95). 

По сути, акцептор результатов является нейрофизиологическим субстратом образа действия, который направляет действие. Это оказалось возможным за счет того, что «быстрые процессы мозга всегда опережают медленно организующиеся отдельные этапы поведения» на уровне исполнительных органов (Анохин, 1978а, с. 271). По предположению П.К. Анохина  эфферентные возбуждения, идущие к исполнительным органам, по ответвлениям аксонов направляются в самые различные области мозга и там «создают в масштабе целой коры многочисленные системы циклических возбуждений, отражающих посланную на периферию команду и воспроизводящих опыт прошлых результатов в форме акцептора действия» (там же с. 273). О том, что образ может быть представлен в активности определенного набора нейронов, подтверждается современными исследованиями. Так, в некоторых областях коры и, как правило, в лобной области наблюдается активность, которую связывают с реализацией «репрезентированного в нейронных структурах образа действия» (Jeannerod, Decety, 1995; Jeannerod, 1999; Jeannerod, Frak, 1999), с активностью «системы наблюдения - исполнения» (Nishitani, Hari, 2000), с «планированием последовательных действий» (Milner et al., 1985) и т.п. 

Проблема межсистемных отношений

Каждая функциональная система формируется для достижения  конкретного результата, необходимого организму на определенном этапе развития и жизнедеятельности индивида. Причем с таксономической точки зрения любая система формируется на основе уже существующих систем и во взаимодействии с ними проявляется как вновь приобретенный опыт (Анохин, 1949, 1978а; Пономарев, 1982; Швырков, 1978а, б, 1982, 1987, 1995; Александров, 1989; Tulving, Thomson, 1973; Sara, 2000). «Мы никогда не имеем по-настоящему изолированные функциональные системы организма, можно только с дидактической целью выбрать определенную систему, обеспечивающую какой-то результат на данном уровне иерархии систем» (П.К. Анохин, 1978а, с.81). На основании анализа результатов многочисленных психологических экспериментов У. Найссер приходит к очень похожему выводу: "когнитивную активность человека более целесообразно рассматривать как совокупность приобретенных навыков, чем как функционирование единого постоянного в отношении своих возможностей механизма" (Найcсер, 1981, с.107). По мнению Н.А. Бернштейна: «каждая более новая координационная система, обогащающая животный вид рядом новых движений и обозначаемая нами как очередной уровень построения движений, вносит в обиход центральной нервной системы животного, прежде всего, новый класс сенсорных коррекций. Это значит, что новая система вносит если не новые по качеству воспринимаемого материала чувствительные периферические приборы, то обязательно новые способы восприятия этого материала, оценки его, осмышления, синтезирования с данными, сообщаемыми другими органами чувств. Все это приводит к измененному на новый лад отношению к внешнему миру» ( Бернштейн, 1966, с. 123)

В качестве факта, подтверждающего предположение о тесной связи вновь формируемых систем с системами предшествующего опыта, может служить феномен, так называемой, антероградной амнезии, развивающийся на фоне ретроградной амнезии. Он проявляется в нарушении способности формировать новый навык при нарушенном предшествующем опыте (Squire, Alvarez, 1995). В классической работе У. Рассэля и П. Натана (Russell, Nathan,1946), в которой описаны более чем 1000 пациентов с закрытой травмой головы, показано, что продолжительность антероградной амнезии строго коррелирует со степенью ретроградной амнезии, а именно: чем более выражена ретроградная амнезия, тем более длительное время больной остается неспособным освоить новый опыт.  Кроме того, у больных с хронической амнезией, имеющей временной градиент, выявляется достоверная корреляция между выраженностью антероградной амнезии и степенью ретроградной амнезии. Еще одним доказательством факта взаимодействия систем «разного возраста» являются «феномены напоминания», которые заключаются в следующем. Если животное перед воспроизведением приобретенного навыка поместить на несколько минут в среду, где оно обучалось этому навыку, то это значительно облегчает воспроизведение навыка (см. обзор Susan, 2000). Несомненно, в этой ситуации активируются системы, являющиеся  «нервной моделью среды» (по П.К. Анохину). Эти системы, по-видимому, вовлекают в активность находящиеся с ними в тесной связи  функциональные системы, которые лежат в основе выработанного в этой среде навыка. Готовность таких систем реализоваться в виде сформированного навыка в теории функциональных систем получила название «предпусковая интеграция» (Анохин, 1968).  В психологии подобный феномен хорошо известен как подсказка или priming effect.   

Мы считаем, что описанные выше факты являются убедительным доказательством  взаимодействия между существующими и вновь формирующимися системами. Есть основания полагать, что при формировании новой системы и встраивании ее во взаимодействия с другими системами происходит перестройка отношений между всеми системами. Системогенез, имеющий место при формировании нового опыта, приводит к изменению предшествующего опыта за счет новой организации его элементов (Швырков, 1983 а, б). На эту закономерность указывал еще А.А. Ухтомский, когда писал, «что организм, выработавший новый условный рефлекс, - это новый организм» (цит. по Кругликову, 1988, с.21). Для этого существует эволюционная предпосылка, известная как принцип корреляции (функциональной связи) Ж. Кювье: “Так как все органы животного образуют единую систему, части которой зависят друг от друга и действуют и противодействуют одна по отношению к другой, то никакое изменение не может обнаружиться в одной части без того, чтобы не вызвать соответствующие изменения во всех остальных частях” (Шмальгаузен, 1982, с. 22). 

На основании этих утверждений и экспериментальных данных было сделано заключение, что любое поведение или деятельность являются реализацией не какой-либо одной из этих систем, а реализацией набора систем разного возраста в их взаимодействии (Швырков, 1983а, б, 1986, 1987, 1995; Александров, 1989). При этом активность любой системы как элемента в структуре деятельности оказывается подчиненной задачам деятельности и детерминирована процессами, обеспечивающими взаимодействие систем (Швырков, 1981, 1983а). Эти положения  легли в основу системно – эволюционного подхода, предложенного В.Б. Швырковым, как нового теоретического и эвристического направления в психологии в рамках теории функциональных систем П.К. Анохина (Швырков, 1995). 

В поведении и деятельности внешние проявления взаимодействия систем можно зарегистрировать в виде объективных показателей последовательных актов или действий, направленных на достижение наблюдаемых результатов, и связанной с ними активностью нейронов и суммарной электрической активностью - электроэнцефалограммой. Поскольку внутренние психические процессы у человека обнаруживают то же строение, что и внешнее действие (Рубинштейн, 1989), то и задача психологии заключается в том, чтобы, изучая внешние проявления деятельности, раскрыть ее внутренний аспект, и понять роль психического в деятельности (Ломов, 1981). 

Следовательно, одной из важнейших проблем в рамках изучения соотношения мозговых и психических процессов является изучение  взаимодействия систем, развивающихся при реализации поведения или деятельности и, с одной стороны, определяющих соотношение организма со средой, а, с другой стороны, лежащих в основе психических процессов. 

В настоящее время сторонники системного подхода в психологии определяют проблему межсистемных отношений как одну из важнейших при исследовании психических процессов (Абульханова-Славская, 1980; Сергиенко, 1997).

Необходимость изучения взаимодействия между системами в поведении была отмечена в выступлениях многих ученых на виртуальном симпозиуме в интернете, организованном Бразильским обществом по нейронаукам и поведению (Baddeley et al., 2000). Подразумевая под системой комплекс объединенных через синаптические связи нейронов, ответственных за содержание определенной памяти или память на определенное событие, участники симпозиума выразили единодушное мнение, что при исследовании памяти следует анализировать взаимодействия этих систем. И это взаимодействие является одной из актуальных проблем в нейронауке. Проблема интеграции систем или единиц в разных ее аспектах рассматривалась многими исследователями (см., например, Черноризов, 1999; Turvey et al., 1978). В этологических исследованиях имеет место существенный прогресс в решении проблемы отношений между двигательными фрагментами (pieces-relations) в  координированных видовых действиях (Fentress, 1984). 

Однако вопрос о том, что и как в предполагаемых межсистемных отношениях можно изучать экспериментально, не достаточно разработан. Во-первых, чтобы подойти к экспериментальному решению проблемы межсистемных отношений, следует уточнить само понятие «межсистемные отношения». Согласно В.И. Кремянскому: «Термин «отношение» применительно к элементам системы чаще всего соответствует как «связи» так и «соотношению» между ними. Это разные понятия; например, соотношения по формам и величинам можно установить между теми элементами, которые значимо не взаимодействуют между собой… . Напротив, связи в системе осуществляются только реальными взаимодействиями между элементами, как процессы и результаты этих взаимодействий» (Кремянский, 1977, с.36). Через совокупность отношений, связей или корреляций между элементами системы определяется ее структура. Структура – это законы строения и поведения объекта (Кремянский, 1977).  Несомненно, нас интересуют связи между системами, которые носят динамический характер,  поэтому с позиций системно-эволюционного подхода межсистемные отношения и межсистемные взаимодействия являются  синонимами. 

Во – вторых, следует определиться с самими связями или взаимодействиями между системами. П.К. Анохин неоднократно задавался вопросом об этих связях. По его мнению, совершенно  очевидно, что системы могут связываться друг с другом только через свои узловые механизмы. Другой вопрос, это - «какими именно узловыми механизмами своей архитектуры соединяются субсистемы, чтобы образовать суперсистему?” (Анохин, 1978а, с. 83). К ответу на этот вопрос П.К. Анохин пришел на основании исключительно логических рассуждений. Он считал, что контакты между системами с помощью промежуточных механизмов, ведущих к получению полезного результата, следует исключить, так как каждая система при этом потеряет свою специфичность, и не достигнет своего результата. По мнению П. К. Анохина системы должны «как-то организовать контакт результатов, что и может составить более высокий уровень систем» (Анохин, 1978, с. 84). 

Существуют фундаментальные исследования по организации функциональных систем в поведении (см., например, Швырков, 1978, 1995; Судаков, 1979, 1980, 1987; Александров и др., 1980; Александров, 1989), однако, ни в одном из них не ставился вопрос о том, с помощью каких узловых механизмов системы могут связываться друг с другом. Совершенно очевидно, что для  того, чтобы осуществить «контакт результатов» системы должны вступить во взаимодействие друг с другом до достижения своих результатов.   

П.К. Анохин рассматривает иерархический способ взаимодействия, когда результат одной функциональной системы входит в качестве компонента в результат другой. Однако помимо иерархического способа взаимодействия систем К.В. Судаков выделяет еще несколько способов. Это - мультипараметрическое взаимодействие, которое заключается в том, что «изменение результата деятельности одной функциональной системы немедленно сказывается на результатах деятельности других функциональных систем» (Судаков, 1987, с. 43). Отсюда можно сделать вывод, что результат определенной системы вовсе не является чем-то жестким, он может варьировать по своим параметрам. В качестве примера рассмотрим дыхание. Функциональная система дыхания является врожденной, и обслуживающие ее нейроны локализованы в дыхательном центре продолговатого мозга. В состоянии покоя имеет место практически синусоидальная циркуляция грудной клетки «вдох – выдох». Но когда человек говорит или поет, а делает это он на выдохе, мы можем наблюдать быстрый глубокий вдох и медленный, модулируемый в связи с речевой активностью или пением выдох. Ясно, что система внешнего дыхания была вовлечена во взаимодействия с другими системами для обеспечения речевой активности, именно благодаря ее способности модифицировать вентиляцию легких, без какого-либо ущерба для тканевого дыхания. Если бы такая модификация была невозможна для обеспечения газообмена в легких, то и речь у нас была бы иной, поскольку формирование новых систем осуществляется на базе ранее существовавших систем. Речевая активность формировалась под выдох, и поэтому дыхание органически сочетается с речью. 

Еще один способ межсистемных отношений, который рассматривает К.В. Судаков, - это последовательное динамическое взаимодействие функциональных систем. «Последовательные взаимодействия функциональных систем наиболее отчетливо выявляются в поведении человека и животных. Поведение представляет континуум отдельных результативных «квантов»; результат деятельности каждого «кванта» поведения удовлетворяет определенную биологическую или социальную потребность у человека» (Судаков, 1987, с. 45).  К способам взаимодействия систем К.В. Судаков вполне справедливо относит и системогенез, то есть процессы избирательного становления и инволюции различных функциональных систем на весь период индивидуальной жизни.  

Как при таких разных формах межсистемных взаимодействий можно представить контакт результатов?  Но допустим, что системы действительно контактируют через свои результаты. Если под контактами результатов понимается некоторая организация этих результатов во времени, то, несомненно, системы, должны быть каким-то образом заранее согласованы так, чтобы эти результаты были достигнуты к определенному моменту времени. Какой узловой механизм способен обеспечить такое согласование? Мы считаем, что согласование между системами,  которые вступают во взаимодействие, может произойти только в процессе афферентного синтеза. Как уже было отмечено выше, именно в афферентном синтезе решается вопрос реализоваться или не реализоваться системе, а если реализоваться, то когда. 
Общая характеристика работы       

Цель исследования

В цели данного исследования входило: 1) изучение механизмов, позволяющих функциональным системам вовлекаться в межсистемные взаимодействия; 2) изучение психофизиологических закономерностей этих взаимодействий в осуществляемой деятельности на основании анализа показателей контролируемых изменений этой деятельности.

Предмет исследования – механизмы включения функциональных систем в обеспечение деятельности и динамика взаимодействия функциональных систем в структуре деятельности при изменениях условий ее реализации.

Объекты исследования – 1) импульсная активность нейронов, подвергаемых действию микроионофоретически подводимых веществ, у кроликов, выполняющих пищедобывательное поведение, 2) внешние (регистрируемые) проявления таких видов деятельности человека, как печатание предложения одним пальцем на клавиатуре и выполнение задач выбора.  

Задачи исследования

1. Разработать экспериментальную процедуру, основанную на базе регистрации импульсной активности отдельных нейронов у животных в свободном поведении, и  исследовать с ее помощью нейрофизиологические и нейрохимические механизмы, обеспечивающие включение функциональной системы во взаимодействие с другими системами. 

2. Разработать экспериментальную модель деятельности, представленную последовательностью точностных действий, которые подробно исследованы как в нейрофизиологических, так и в психологических исследованиях. Исследовать межсистемные отношения на основании анализа динамики  регистрируемых показателей данной деятельности при воздействии на нее экспериментально контролируемыми факторами (научение, изменение смысловой нагрузки деятельности при сохранении ее внешнего проявления, прерывание деятельности на контролируемых этапах межсистемных отношений).

3. В специально разработанных задачах сенсо-моторного выбора исследовать компоненты в связанных с отчетной деятельностью электрических потенциалах мозга, которые отражают межсистемные отношения. Исследовать межсистемные отношения на основании анализа динамики этих потенциалов в разных областях мозга при изменении условий выполнения задачи выбора. 

4. Исследовать динамику межсистемных отношений в процессе совершенствования  выполнения деятельности.  

5. Исходя из известного факта, что алкоголь блокирует активность нейронов, вовлекаемых в новый опыт («новых» нейронов), в экспериментах на испытуемых, находящихся в состоянии алкогольного опьянения, исследовать особенности динамики межсистемных отношений в процессе тренировки выполнения деятельности.

6. Исследовать субъективное восприятие (оценку) деятельности на разных этапах межсистемных отношений. 

Методологической основой исследования являются принципы системного подхода в биологии и психологии (П.К. Анохин, Б.Ф. Ломов, В.Б. Швырков) и принципы деятельностного подхода в психологии (А.Н. Леонтьев, С. Л. Рубинштейн) 

Теоретической основой исследования явились теория функциональных систем П.К. Анохина и системно-эволюционный подход В.Б. Швыркова.
Положения, выносимые на защиту.

1. В основе активности нейронов, вовлеченных в функциональную систему, лежит системный метаболизм, или нейрохимический фенотип, который обеспечивает устойчивую эффективную связь между нейронами системы. Это обусловлено тем, что под контролем системного метаболизма находятся гомеостатические функции, направленные на сохранение участия нейронов в системе. Системный метаболизм имеет некоторый диапазон (норму реакции), который позволяет системе в зависимости от ситуации устанавливать с помощью своих нейронов синаптические связи с нейронами тех или иных систем. 2. Эффективные синаптические связи между нейронами разных систем устанавливаются во время общего для всех этих систем афферентного синтеза. В реализующейся деятельности афферентный синтез осуществляется для каждого действия, причем в последовательных действиях деятельности афферентный синтез очередного действия развивается на фоне реализации текущего действия.  В процессе афферентного синтеза во взаимодействие друг с другом вступают системы когнитивных и двигательных актов, составляющих действие, а также системы, извлеченные из памяти в связи с особенностями выполняемой деятельности и в связи с экспериментальной ситуацией, и системы текущего действия, связанные с оценкой его результата. Активность мозга, отражающая процесс афферентного синтеза, проявляется в виде позитивного компонента Р300 в связанном с текущим действием электрическом потенциале мозга. 
3. При несовершенном выполнении деятельности связь между системами последовательных действий проявляется в виде эффекта последовательности, т.е., влияния предшествующих событий на характеристики текущего действия и на характеристики связанного с ним Р300. Эффект последовательности носит индивидуальный характер и по мере совершенствования навыка выполнения деятельности он исчезает. 

4. Совершенствование выполнения деятельности заключается в том, что во время афферентного синтеза из межсистемных отношений исключаются системы, которые не играют критической роли в достижении результата действия, например, системы когнитивных актов. Оставшиеся системы могут быть вовлечены в последующее  действие осуществляемой деятельности. По мере исключения «лишних» систем в межсистемные отношения включаются нейроны резерва или «новые» нейроны, которые участвуют в согласовании последовательности активирования систем в действиях. Связи систем с «новыми» нейронами определяются системным метаболизмом объединяющихся в афферентном синтезе систем. 

5. При введении в организм алкоголя включаются гомеостатические механизмы, которые ограничивают норму реакции системного метаболизма и, следовательно, ограничивают формирование новых синаптических связей между системами действий и «новыми» нейронами, что блокирует совершенствование деятельности.

Алкоголь подавляет формирование связей между «новыми» нейронами и системами в афферентном синтезе действия и таким образом препятствует совершенствованию нового опыта.

6. Межсистемные взаимодействия  чувствительны к внешним воздействиям только во время афферентного синтеза. Сформированные в афферентном синтезе связи между системами  обеспечивают выполнение действия без произвольного (осознанного) контроля. Субъекты осознанно оценивают действие и те внешние события, которые имели место во время действия, только по его завершению. Поскольку действия завершались движением, то сложность действия, переживалась как сложность только движения. По мере исключения «лишних» систем из межсистемных отношений субъект начинает ощущать легкость в выполнении двигательного этапа действия. Включение в действие систем, связанных с позитивным или негативным опытом, вызывает ощущение соответственно легкости или трудности в выполнении двигательного этапа действия. 

Научная новизна результатов исследования.

(Для понимания механизмов взаимодействия функциональных систем в осуществляемой деятельности в работе был получен ответ на вопрос, поставленный в нейронауке еще в 1960-е годы, это – почему процессы обучения, сопровождающиеся морфохимическими изменениями в нейронах и окружающей их ткани, не вызывают этих изменений в нейронах, которые вовлечены в системы индивидуального опыта?  Установлено, что каждая функциональная система имеет системный метаболизм, который контролирует эффективность синаптических входов нейронов системы и обеспечивает гомеостатическую защиту этих нейронов от несанкционированных системой влияний на рецепторные участки мембраны нейрона. Системный метаболизм обеспечивает устойчивую эффективную связь между нейронами системы. 

(Экспериментально доказано, что системный метаболизм имеет некоторую норму реакции, что позволяет системе в зависимости от ситуации устанавливать с помощью своих нейронов синаптические связи с нейронами тех или иных систем. 

(Установлено, что эффективные синаптические связи между нейронами разных систем формируются каждый раз заново во время общего для всех этих систем афферентного синтеза.
(Впервые экспериментально доказано, что афферентный синтез осуществляется для каждого действия выполняемой деятельности. 

(В процессе афферентного синтеза в связи между собой вступают системы поведенческих актов действия, а также некоторые системы предшествующего действия и системы индивидуального опыта, извлеченные из памяти в связи с инструкцией или в связи с экспериментальной ситуацией. 

(Установлено, что в афферентном синтезе доминируют системы, связанные с оценкой результата текущего действия. 
(Межсистемные взаимодействия  чувствительны к внешним воздействиям только во время афферентного синтеза. Сформированные в афферентном синтезе связи между системами  обеспечивают выполнение действия без произвольного (осознанного) контроля. Субъекты осознанно оценивают действие и те внешние события, которые имели место во время действия, только по его завершению. Включенные в действие поведенческие акты они не осознают. 

(Выявлен электроэнцефалографический коррелят системных процессов, а именно: экспериментально доказано, что афферентному синтезу соответствует развитие позитивного компонента Р300 в связанном с действием электрическом потенциале мозга. 

(На основании анализа этого важного показателя системных мозговых процессов было впервые экспериментально показано, что системы двух последовательных действий не только перекрываются во времени, но и взаимодействуют друг с другом. Показателем этого взаимодействия оказался эффект последовательности.   

(Расширены представления об известном еще с работ И.П. Павлова феномене эффекта последовательности (закон индукции). Во-первых, показано, что этот феномен проявляется в регистрируемых показателях деятельности только при несовершенных межсистемных отношениях. Во-вторых, эффект последовательности носит индивидуальный характер, что указывает на то, что афферентный синтез одного и того же действия у разных субъектов формируется из систем индивидуального опыта.

(Выявлен системный механизм совершенствования деятельности. Суть его заключается в том, что в процессе тренировки из межсистемных отношений некоторых действий исключаются системы, не играющие ключевой роли в достижении результата. В активности головного мозга это исключение сопровождается снижением амплитуды Р300, что указывает на то, что этот процесс имеет место в афферентном синтезе. 

(Показано, что действия с «лишними» системами субъективно переживаются как трудные действия.

(Из действий могут исключаться системы, связанные с когнитивными поведенческими актами. Оставшиеся системы объединяются в афферентном синтезе последующего действия с его системами и образуют многоактное действие. Таким образом, показано, что переход действия на более низкий уровень, который осознанно не контролируется, связан с утратой этим действием афферентного синтеза.

(Важным фактом является то, что после совершения ошибочного действия эти системы вновь включаются в межсистемные отношения. Это указывает, на то, что «лишние» системы не разрушаются; они не включаются в афферентный синтез. Возможно, что процесс совершенствования навыка происходит методом проб и ошибок, причем важнейшая роль в этом процессе принадлежит акцептору результатов текущего действия, который оказывает доминирующее влияние на набор систем, объединяющихся в афферентном синтезе следующего действия. 

(Дана оригинальная трактовка роли «новых» нейронов или нейронов резерва в совершенствовании навыка выполнения деятельности. «Новые» нейроны, включаясь во взаимодействие с системами, обеспечивают согласование последовательности активирования этих систем в действиях.      

(В процессе тренировки выполнения деятельности «новые» нейроны объединяются друг с другом и формируют новую систему, результат которой направлен на согласование активности систем в данном виде деятельности. 

(Предлагается оригинальная трактовка действия алкоголя на межсистемные отношения. Под действием алкоголя усиливается гомеостатическая защита систем, проявляющаяся в сокращении диапазона нормы реакции системного метаболизма. Это приводит к тому, что системы теряют способность образовывать новые синаптические связи, в том числе с «новыми» нейронами. В результате, снижается или даже блокируется динамика межсистемных отношений в деятельности при тренировке ее выполнения. 

Обоснованность и достоверность полученных в экспериментах результатов и обоснованность сделанных выводов 

Для каждого эксперимента проведено планирование экспериментальной процедуры, количества испытуемых - добровольцев, регистрируемых показателей и методов их статистического анализа, а также выдвинуты гипотезы ожидаемых результатов. Полученные после статистической обработки фактического материала  результаты проанализированы, сопоставлены с результатами исследований других авторов и теоретически проинтерпретированы с позиций теории функциональных систем, системно-эволюционного подхода в психофизиологии и деятельностного подхода в психологии. Новые и наиболее важные факты, а также результаты теоретического анализа полученных данных резюмированы в виде логически связанных друг с другом выводов.   

Теоретическая значимость работы 

Для объяснения устойчивости сформированных функциональных систем и индивидуального опыта к  внешним и внутренним воздействиям повреждающего характера разработано и введено понятие системного метаболизма. 

Доказано, что функциональные системы, обеспечивающие выполнение деятельности, объединяются друг с другом во время афферентного синтеза каждого ее действия. 

Конкретизированы психофизиологические особенности действий и актов, составляющих деятельность. Развитие действия начинается с афферентного синтеза, коррелятом которого в мозговой активности является позитивный компонент Р300 в связанном с этим действием электрическом потенциале мозга. В афферентном синтезе происходит объединение систем актов действия. 

Показано, что эффект последовательности может быть показателем степени совершенства выполняемой деятельности: чем меньше этот эффект выражен, тем совершеннее деятельность.

Предложена концепция совершенствования навыка.

Описаны закономерности в динамике межсистемных отношений реализующейся деятельности. 

Предложена концепция влияния алкоголя на межсистемные отношения. 

Выявлена достоверная прямая связь между субъективным ощущением трудности выполнения задачи и количеством систем, вовлеченных в афферентный синтез составляющих его действий.

Практическая значимость работы заключается в том, что в ней разработаны экспериментальные процедуры для фундаментальных психофизиологических исследований межсистемных отношений, как на уровне мозговой активности, так и на уровне поведения: 

1. Печатание предложений с разным содержанием по одной траектории было применено для изучения смысловой стороны движений.

2. Процедура прерывания деятельности в ответ на редкий сигнал вторичным дифференцированным ответом использовалась для выявления доминирования определенных систем  на тех или иных этапах реализации деятельности. 
3.Задача выбора с разными формами отчетных действий применялась для выявления особенностей взаимодействий между системами последовательных актов действия и между системами последовательных действий.

4.Задача выбора, позволяющая экспериментально контролировать прогнозирование субъектом альтернативных сигналов, предъявляемых с равной вероятностью. 

Апробация и внедрение результатов исследования.

Результаты экспериментальных исследований и их теоретическая интерпретация, вошедшие в данную диссертацию, многократно обсуждались на заседаниях лаборатории нейрофизиологических основ психики им. В.Б. Швыркова и на итоговых сессиях Института психологии РАН. Основные результаты работы обсуждались также на российских и международных научных форумах:  

-  25-е, 26-е и 27-е Совещания по ВНД (Ленинград, 1977, 1981, 1984); 

-  XXII Международный психологический конгресс (Лейпциг, 1980); 

-  VI и VII Всесоюзные съезды Общества психологов СССР (Москва, 1983, 1989); 

-  Всесоюзный симпозиум "Нейрохимические механизмы регуляции памяти" (Пущино, 1984);

-  Советский – Финский симпозиум по психофизиологии (Москва, 1988);

-  IV Конференция международной организации по психофизиологии «Психофизиология - 88» (Прага, 1988);

-  VI Международный симпозиум по моторному контролю (Албена, Болгария, 1989);

-  VI Международный конгресс по психофизиологии (Берлин, 1992); 

-  Вторые международные научные ломовские чтения  (Москва,1994);

 - I Всероссийская научная конференция по психологии Российского психологического общества "Психология сегодня" (Москва, 1996);

-  Международный симпозиум “Развитие общей теории функциональных систем в научной школе П.К. Анохина» (Москва, 1996);

-  8-й Международный конгресс по психофизиологии (Тампере, Финляндия, 1996);

-  Юбилейная научная конференция, посвященная 30-летию Института психологии РАН и 75-летию Б.Ф. Ломова (Москва, 2002);

-  Научная конференция, посвященная памяти А.В. Брушлинского «Психология. Современные направления междисциплинарных исследований» (Москва, 2002);

-  Ш Всероссийский съезд психологов (Санкт-Петербург, 2003).  

Кроме того, в учебнике по психофизиологии (под редакцией Ю.И. Александрова), выдержавшем три издания, на основании результатов, вошедших в данную работу, с позиции теории функциональной системы и системно-эволюционного подхода к психофизиологической проблеме рассмотрен феномен внимания, как отражение уровня согласованности во взаимодействии между системами. Результаты работы включены в курс лекций по системной психофизиологии для студентов психологических факультетов ГУГН и МГУ (лектор, профессор Ю.И. Александров) и в курс лекций по физиологии ВНД и по психофизиологии для студентов психологического факультета ГУГН,  факультета практической психологии Университета Натальи Нестеровой, Института практической психологии и психоанализа, Высшей школы психологии (лектор Б.Н. Безденежных).

Публикации. По теме диссертации опубликовано 50 работ, общий объем которых составляет около 40 п.л.

Структура диссертации. Диссертация состоит из введения, четырех глав,  заключения и списка цитированной литературы. Объем работы составляет 292 страницы, в ней 11 таблиц и 31 рисунок. Список цитированной литературы представлен 516 публикациями, их них 356 на иностранных языках.

                                            Глава 1. 

Нейрофизиологические и нейрохимические предпосылки для внутри- и межсистемных связей.

1.1. Системоспецифичные нейроны и межсистемные отношения

Итак, важное положение, которого мы придерживаемся, заключается в том, что поведение обеспечивается активностью совокупности функциональных систем разного возраста в их взаимодействии. Основу этому важному выводу положили исследования импульсной активности нейронов, зарегистрированных у животных в свободном поведении. Так, в экспериментах на кроликах, выполняющих циклическое пищедобывательное поведение, в разных областях мозга были зарегистрированы нейроны, у которых регулярно в каждом цикле имело место учащение импульсной активности (активация) на определенном этапе этого поведения (Швырков, 1983, 1987, 1995; Швыркова, Швырков, 1986; Александров, 1989; Александров и др. 1997; Горкин, Шевченко, 1991, 1996; Alexandrov et al., 2000, 2001). Анализ этих этапов поведения показал, что они являются целостными поведенческими актами и, следовательно, активации нейронов соответствовали реализациям отдельных поведенческих актов (Швырков, 1978). На основании теоретической интерпретации данного феномена, который был получен и в других лабораториях, В.Б. Швырков и его сотрудники пришли к заключению, что эти активации нейронов связаны с реализацией определенных функциональных систем, а такие нейроны стали определять, как системоспецифичные (Швырков, 1995). Выявление системоспецифичных нейронов было важным этапом на пути к изучению межсистемных отношений. 

Следующим этапом на этом пути явилась целая серия экспериментов, результаты которых подтвердили мысль П.К. Анохина о том, что по-настоящему изолированных функциональных систем в организме не существует; каждый даже простой поведенческий акт представлен набором функциональных систем (Александров, 1989; Александров и др., 1997, 1999). Прямые доказательства были получены в экспериментах А.Г. Горкина и Д.Г. Шевченко. Авторы показали, что при выполнении кроликом пищедобывательного поведения на каждом его этапе помимо регулярной активности системоспецифичных нейронов можно зарегистрировать нейроны, чья активность является нерегулярной. Но, как было доказано, эти нейроны специализированы относительно других систем, которые также сформировались в процессе обучения животного пищедобывательному поведению и реализуются на определенных этапах этого поведения  (Горкин, Шевченко, 1991, 1995). Следует отметить, что активность и самих системоспецифичных нейронов при многократном повторении циклического поведения достаточно динамична. Объяснить  динамичность импульсной активности этих нейронов можно тем, что они в каждом поведенческом цикле подвергаются модулирующим влияниям со стороны нейронов изменяющихся наборов систем (Александров и др., 1999). Все это дало основание утверждать, что реализацию поведения обеспечивает динамичный набор функциональных систем.   

Рассмотрение экспериментальных данных по импульсной активности нейронов, включенных в обеспечение поведения, вне системного подхода создает иллюзию множественности функций ансамбля нейронов и даже отдельного нейрона.  Например, в некоторых современных теориях предполагается, что один и тот же ансамбль нейронов может кодировать (сохранять) много разных навыков (памяти). Причем, допускается, что каждый нейрон в большей или меньшей степени участвует в сохранении определенной памяти (Sakurai, 1999), и может участвовать в разное время в разных клеточных ансамблях» (Grammont, Riehle, 1999, p.118). С наших позиций, каждый нейрон, если он вовлечен в определенную функциональную систему, может участвовать в разное время в обеспечении взаимодействия данной системы с разными наборами других функциональных систем.

В качестве дополнительного доказательства того, что любая форма поведения обеспечивается набором систем, можно привести результаты нейрофизиологических исследований на моллюсках, поведенческий репертуар которых весьма ограничен, и поэтому каждую форму поведения, как и их нейронное обеспечение, удается экспериментально контролировать (Кэндел, 1982). Оказалось, что даже такая простая форма поведения как закрывание дыхальца у моллюска, в основе которого раньше предполагалась активность простой нервной цепочки (моносинаптическая рефлекторная дуга), связана с активностью нейронов разных ганглиев и нейронов периферической нервной системы. Недавние исследования подтвердили, что модификация ответа закрывания дыхальца у улитки может зависеть от параллельно распределенных процессов (включая синаптическую пластичность) в большом ансамбле нейронов, а не в нескольких нейронах моносинаптической дуги. Так, было обнаружено, что примерно 200 из 1000 нейронов абдоминального ганглия улитки отвечают на прикасание к сифону (Zecevic et al., 1989) и что эти нейроны вовлечены как в процесс дыхания, так и в процесс закрывания дыхальца (Wu et al., 1994). Оказывается, что разные ответы, обеспечиваемые активностью этих нейронов, генерируются при разной активности одной большой распределенной сети нейронов, а не маленькой сетью, каждая из которых отвечала бы за свой ответ. Ясно, что в этих исследованиях мы имеем дело с одновременной активностью нескольких систем, взаимодействующих друг с другом и обеспечивающих организму определенный результат. Этому утверждению есть экспериментальные доказательства, в которых показано, что описанные системы нейронов моллюска осуществляют взаимодействие друг с другом через синаптические связи включенных в них нейронов (Балабан, Максимова, 1986; Nargeot, 2001).

Резюмируя результаты многочисленных исследований, проведенных совместно со своими сотрудниками, а также результаты исследований других авторов, В.Б. Швырков пришел к выводу, что: «… вся структура памяти и межсистемные отношения проецируются на межнейронные связи» (Швырков, 1984а, с.14). Совсем недавно во введении в системную биологию один из ее основоположников С. Грант пишет: «Прогресс в понимании синаптического строения и новые экспериментальные и биоинформативные методы указывают на то, что синапс является прекрасной стартовой позицией для формирования систем мозга»  (Grant, 2003, р.1).

Следовательно, для понимания межсистемных отношений необходимо рассмотреть вопрос о том, какие особенности межнейронных синаптических связей могут лежать в основе этих отношений. 

1.2.  Роль синаптических связей в формировании нового опыта

С середины ХХ-го века, когда появились новые экспериментальные технологии в биохимии, молекулярной биологии, нейрохимии и нейро- и психофизиологии, стало совершенно очевидно, что формирование нового индивидуального опыта (памяти) и, следовательно, новых функциональных систем, связано с химическими, морфологическими и электрофизиологическими изменениями в мозге. При всем разнообразии предполагаемых  химических "сценариев" формирования памяти, в большинстве из них завершающим этапом является формирование новых функциональных связей между нервными клетками, вовлеченными в обучение (Розанов, 1976; Громова, 1977; Данилова и др.1977; Бородкин, 1979; Греченко, 1979; Крылов, 1979; Кругликов, 1981; Роуз, 1995; John,1967; Deutsch, 1971; Greengard, 1976; Rosenzweig, 1996; Johnston, Harum, 1999;  Atwood, Wojtowicz, 1999 и мн. др.). Предполагается, что в основе формирования новых функциональных связей между нейронами лежат пластические перестройки в синапсах. 

По-видимому, впервые эту идею выдвинул шотландский философ – ассоцианист Александр Бейн (Alexander Bain) в 1872 г (Finger, 1994; Rosenzweig, 1996). А. Бейн предположил, что в формирование памяти вовлечен рост того, что мы сейчас называем синапсы: «для каждого акта памяти, каждого телесного навыка, воспоминания, каждой цепочки идей существует определенная группировка или координация ощущений и движений, основанная на специфических прорастаниях в клеточных соединениях» (с. 91) (цит. по Rosenzweig, 1996). Несколько позднее невролог Е. Танци (Eugeno Tanzi) (1893) выдвинул гипотезу, что при обучении происходят пластические изменения в местах соединений между нейронами (Rosenzweig, 1996; Yuste, Bonhoeffer. 2001). Испанский ученый  Рамон -и- Кахал явно независимо от Танци высказал такую же точку зрения в лекции на Королевском обществе в Лондоне в 1894 г, но уже на основании фактических данных (Cajal, 1894). На обществе были представлены препараты мозга, на основании анализа которых Кахал доказал, что чем выше на эволюционной шкале находится млекопитающее, тем больше разветвлений у отростков его нейронов. Увеличение количества разветвлений отростков у нейронов наблюдается и в процессе индивидуального развития. Кахал считал вполне вероятным, что «психические упражнения» ведут к усиленному росту нейронных отростков, сопроводив свою идею довольно колоритной аналогией: «Способность к разрастанию отростков нервных клеток, можно рассматривать как совершенно очевидный факт. Постоянная раз и навсегда установленная система, например, телеграфная сеть, без возможности установления в ней новых станций или новых линий остается ригидной и не модифицируемой, что противоречит нашему представлению о мозге, как структуре, легко претерпевающей изменения в определенных рамках при психических упражнениях и, особенно, в период развития. Если прибегнуть к свободной аналогии, то мы можем сказать, что кора мозга подобна саду с огромным количеством деревьев – пирамидных клеток, у которых, благодаря разумной культивации,  разрастаются ветви (дендриты)
 и углубляются корни (ответвления аксонов) что способствует появлению все большего количества и разнообразия цветов и плодов (индивидуального опыта – памяти)» (цит. по Rosenzweig, 1996). В последующем идеи Кахала легли в основу нейронной доктрины, предложенной в 1891 г. Вильгельмом Вальдейером и в дальнейшем развитой Дж. Шепердом (1991). Согласно этой доктрине «нервная система представлена нейронами, являющимися ее анатомическими, физиологическими, метаболическими и генетическими единицами, между которыми существуют функциональные связи, способные к модификациям» (Shepherd, 1991, p. 4).  У Танци и Рамон-и-Кахала нейронные соединения еще не имели своего названия. Название «синапс» ввел Ч. Шеррингтон (1897). Он также считал, что синапс выполняет основную роль в механизмах обучения: «Лишенная возможностей воспроизведения и размножения самой себя с помощью митоза  или каким-то другим способом, нервная клетка направляет свою затаенную энергию на увеличение своих связей с другими клетками в ответ на события, которые ее возбудили. Следовательно, в отличие от других тканей нервная ткань способна обучаться" (с. 1117) (цит. по Rosenzweig, 1996). 

Прошло более 100 лет после опубликования первых гипотез о роли синаптических структур в обучении. И в настоящее время «ясно, что формирование опыта связано с изменением синаптической организации в мозге всех организмов от фруктовой мухи до человека» (Kolb, Whishaw, 1998). Причем, как в исследованиях на животных, так и на человеке показано, что «связанные с возрастом разрушения синаптического аппарата или нарушение их пластичности приводит к возрастным нарушениям памяти и/ или к снижению способности к обучению» (Morrison, 2000, p.88). Однако до сих пор нет единой точки зрения на механизмы пластической перестройки синапсов. По мнению разных авторов в основе этой перестройки лежат: 1) конформационные изменения рецепторных белков мембран и повышение их чувствительности к нейромедиатору (Данилова и др., 1977); 2) синтез нового рецепторного белка в цитоплазме нейрона и встраивание его в хеморецепторную мембрану (Розанов, 1976; Громова, 1977; Greengard, 1976; Matthies, 1978; Johnston, Harum, 1999); 3) увеличение площади синаптического контакта (Кругликов, 1981; John, 1967), в том числе за счет появления дополнительных шипиков на дендритах нейронов и прорастание к ним новых аксонных коллатералей (Роуз, 1995; Rosenzweig, 1996); 4) увеличение количества выделяемого нейромедиатора в синаптическую щель (Deutsch, 1971); 5) активация ранее “молчавших” синапсов (Kleim, 1997; Atwood, Wojtowicz, 1999; Klintssova, Greenough, 1999). При этом следует отметить, что на фоне повышения эффективности одних синаптических контактов может понижаться эффективность других синаптических контактов вплоть до их морфологического устранения (Deutsch, 1971; Rosenzweig, 1996; Kolb, Whishaw, 1998; Atwood et al., 1999).

Известно, что вновь вовлеченные в системы нейроны получают новое функциональное качество, и с ними происходят такие морфологические изменения, как увеличение размера тела и ядра, изменение площади синаптического контакта за счет разветвления дендритов и числа шипиков на них (Rosenzweig, 1996). Отсюда, разумно считать, что увеличение вокруг них числа астроцитов и разрастание кровеносных сосудов, а также  увеличение числа митохондрий в цитоплазме связано с изменением  трофики этих нейронов (Kolb, Whishaw, 1998; Kolb et al., 1998). Иными словами, одновремено с химическими процессами, обеспечивающими пластическую перестройку синаптических связей и тем самым консолидирующими участие нейрона в определенной системе, осуществляются химические процессы, направленные на формирование структур, выполняющих  гомеостатические функции по отношению к этим нейронам (Turrigiano, Nelson, 2000).

Резюмируя сказанное, еще раз отметим, что в основе межсистемных отношений лежат синаптические связи, которые сформировались либо в процессе эмбрионального нейроногенеза, либо в процессе формирования нового опыта в виде новых функциональных систем. Новые функциональные системы формируются на основе предшествующего опыта и, следовательно, с помощью своих нейронов устанавливают  синаптические связи с нейронами ранее сформированных функциональных систем. Формирование каждой новой функциональной системы сопровождается перестройкой синаптических связей между функциональными системами прошлого опыта и, следовательно, изменением межсистемных отношений.    

1.3. Постановка задачи и выбор метода ее решения

Исходя из сказанного выше, возникает два связанных между собой вопроса. Первый вопрос относится к устойчивости метаболических и пластических перестроек в синаптических структурах нейронов, вовлеченных в систему. На основании анализа собственных результатов, полученных при регистрации импульсной активности нейронов у животных в свободном пищедобывательном поведении, а также анализа результатов исследований других авторов В.Б. Швырков пришел к выводу, что «… нейрон специализирован постоянно и не может изменять свою специализацию» (Швырков, 1995, с. 77).  Если это так, то нужно принять положение о том, что те биохимические и пластические перестройки в нейронах, которые обеспечили им участие в функциональных системах, являются устойчивыми. Несомненно, это положение требует экспериментального подтверждения, но оно косвенно подтверждается уже упомянутыми данными о том, что одновременно с формированием и фиксацией эффективных синаптических контактов формируются дополнительные внеклеточные структуры, задача которых явно связана с поддержанием постоянства окружающей нейрон среды (Kolb, Whishaw, 1998). 

Второй вопрос связан с межсистемными отношениями. Как уже было сказано, любая новая система формируется и реализуется во взаимосвязи с ранее существовавшими системами (Анохин, 1978; Пономарев, 1982; Швырков, 1995; Александров, 1989; Lashley, 1930; Rosenzweig, 1996). Как в таком случае можно сопоставить два предположения: с одной стороны - стабильные синаптические связи между нейронами системы, поддерживаемые в каждом нейроне определенным метаболизмом и гомеостатическими процессами, а, с другой стороны -  активирование в этих нейронах синаптических входов для связи с нейронами других систем?  Иными словами, можно ли утверждать, что у системоспецифичных нейронов помимо стабильных синаптических связей с нейронами системы есть возможности устанавливать эффективные синаптические связи с нейронами других систем? И какие это возможности?

Для того, чтобы ответить на эти вопросы, необходимо провести эксперимент, который бы отвечал следующим условиям. 

Во-первых, это - регистрация импульсной активности отдельного нейрона, вовлеченного в определенную систему, которая бы, в свою очередь, включалась во взаимоотношения то с одними, то с другими системами сложного поведения. Этот феномен получен в целом ряде экспериментальных исследований. Так, Ю. И. Александров на основании результатов собственных исследований приходит к выводу о том, что «одна и та же субсистема, реализуясь в поведенческих актах, направленных на достижение разных результатов, вступает в отношения с разными наборами систем» (Александров, 1989, с. 179). Данный вывод был сделан из экспериментов, продемонстрировавших наличие повышенной импульсной активности, активации, у некоторых нейронов на нескольких разных этапах сложного поведения или при реализации одного и того же поведенческого акта, но при изменении условий для его реализации, например, при лишении возможности кролика, видеть среду, в которой он осуществляет поведение. В сложном пищедобывательном поведении кролика регистрируемый нейрон может активироваться при нажатии на педаль – это один поведенческий акт и при подходе к кормушке – другой поведенческий акт, или при таких актах, как подход к педали и подход к кормушке, или при нажатии на разные педали, находящиеся в разных углах клетки (Швырков, 1995). В других экспериментах на кроликах показано, что один и тот же нейрон мог активироваться как на определенном этапе пищедобывательного поведения, так и при другой, не связанной с удовлетворением пищевой мотивации, форме поведения, например, “вылизывание бока” (Швыркова, 1986). В экспериментах Д.Г. Шевченко и др.(1986) показано, что нейрон, чья активность связана с захватом пищи из кормушки, активируется и при захвате пищи из руки экспериментатора, независимо от того, как она подавалась кролику – сверху или снизу. Эти и целый ряд других экспериментов, в которых регистрируемая импульсная активность одиночных нейронов была сопоставлена с этапами сложного поведения, подтвердили предположение о том, что определенная функциональная система может включаться во взаимоотношения то с одними, то с другими системами. 

Во-вторых, для подтверждения устойчивости специализации нейронов в эксперимент необходимо включить метод изменения состояния нейрона, без изменения самой системы, в которую этот нейрон включен. При применении этого метода сохранность или изменение паттерна (структуры) импульсной активности нейрона во время реализации сложного поведения могут нам дать основание говорить соответственно об устойчивом или неустойчивом положении нейрона в системе. 

В-третьих, мы исходим из того, что нейроны, принадлежащие определенной системе, обеспечивают ей взаимоотношение с одним набором систем за счет эффективности одних синапсов, а с другим набором систем – за счет других синапсов. Следовательно,  в планируемый эксперимент должны быть включены методические приемы, которые позволяют косвенно оценить метаболическое состояние этих нейронов при их активации на разных этапах поведения. 

Одним из таких методов является микроионофоретическое подведение вещества (нейромедиатора) к отдельно регистрируемому нейрону у животного, выполняющего сложное поведение, которое представлено последовательными поведенческими актами.  Преимущество микроионофоретической методики как раз и заключается в том, что вещество, подводимое таким методом к нейрону, вовлеченному в функциональную систему поведенческого акта, изменяет частоту его импульсной активности, но не влияет на регистрируемые показатели самого поведенческого акта (Безденежных, 1975; Андрианов и др., 1978; Андрианов, 1980;  Oomura et al., 1981; Aon et al., 1983; Inoue et al., 1983; Kasser, Cheney, 1983; Watanabe, Kimura, 1998), то есть не оказывает влияния на саму систему. 

1.4. Механизмы действия вещества, подводимого к нейрону микроионофоретическим методом

По данным Boisson и Chalazonitis (1976), нейромедиаторы, введенные в среду, окружающую нейрон, диффундируют в цитоплазму этого нейрона, и непосредственно влияют на внутриклеточные процессы. Однако, существуют и другие точки зрения об эффекте микроионофоретически подводимого к нейрону вещества. Так, одни авторы считают, что эти вещества изменяют поляризацию мембраны и, тем самым, изменяют ее проницаемость для ионов, поддерживающих мембранные потенциалы (Krnjevič et al., 1971; Reiter, 1977). По мнению других исследователей, микродозы подводимого к нейрону нейромедиатора оказывают действие на рецепторы его постсинаптических мембран (Zieglgänsberger, Herz , 1971; Zieglgänsberger, Puil, 1973; Sounhof et al., 1975)  или на разные рецепторы соматической мембраны (Biava et al., 1977). Например, подводимый к нейрону ацетилхолин влияет на мускариновые рецепторы (Inoue et al., 1983). Есть предположение, что подводимые к нейрону вещества влияют на связанные с его мембраной ферменты (Chaplain, Krämer, 1976). Кроме того, в настоящее время показано, что количество синапсов «закрытого типа», за пределы которых естественный нейромедиатор не выходит, относительно небольшое. Большинство синапсов представляют собой открытые контакты, из которых нейромедиаторы могут распространяться по всей мембране нейрона (Саульская, 1997). Эффективность такой передачи нейромедиаторов определяется существованием внесинаптических рецепторов на мембране сомы и дендритов (см. обзор Виноградовой, 2000). Несомненно, что эти внесинаптические рецепторы могут быть легкой мишенью для микроионфоретически подводимых нейромедиаторов. 

Вне зависимости от механизма действия микроионофоретически подводимых веществ, в конечном результате они приводят к изменению исходного метаболического состояния нейрона (Gisiger, 1971; Chaplain, Krämer, 1976; Reiter, 1977). Отсюда следует предположить, что нейрон при разных своих метаболических состояниях будет, соответственно, по-разному чувствителен к действию одного и того же вещества, подводимого к нему с помощью  микроионофоретического метода. Доказательством этого предположения является следующий факт. В работах целой группы исследователей показано, что у нейронов, которые вовлекаются во вновь сформированное поведение, формируется новый метаболизм, что проявляется на изменении хемореактивных свойств мембран этих нейронов (Розанов, 1973; Кругликов, 1981; Libet et al., 1975; Matthies et al., 1975).  Как результат, у этих нейронов изменяется чувствительность к микроионофоретически  подводимому веществу, тогда как у  нейронов, которые не были  вовлечены в формирование этого поведения, чувствительность к подводимому веществу не меняется (Кругликов и др. 1975; Кругликов, 1978; Schmidt et al., 1974, 1977; Watanabe, Kimura, 1998). Критерием изменения чувствительности было разное изменение частоты импульсной активности таких нейронов под действием вещества, подводимого до и после обучения животного. 

Итак, для ответов на поставленные вопросы мы применили метод микроионофоретического подведения вещества к отдельно регистрируемому нейрону у животного, произвольно выполняющего сложное циклическое пищедобывательное поведение.

1.5. Эксперимент 1. Микроионофоретическое подведение ацетилхолина или L-глютамата к одиночно регистрируемому нейрону у кролика, совершающего пищедобывательное поведение

Методика 

Хорошо обученные взрослые кролики, помещенные в камеру размером 50Х50Х90 см, для получения пищи нажимали на педаль, которая находилась в углу камеры (рис.7, VII). Результатом эффективного нажатия на педаль служила вспышка света от импульсной лампы фотостимулятора ФС-2, расположенной наверху камеры. После вспышки света кролики подходили к находящейся в противоположном углу кормушке за пищей (кусочки моркови или капусты весом до 1 г). После съедания пищи кролики возвращались к педали, и по​ведение повторялось снова. 

В условиях циклического пищедобывательного пове​дения регистрировали импульсную активность одиночных нейронов моторной или зрительной областей коры стеклянным З-канальным микроэлектродом, который фиксировался и подводился к нейрону с помощью модифицированного под многоканальные электроды микроманипулятора, разработанного Ю.В. Гринченко и В.Б. Швырковым (Гринченко, Швырков, 1974). Регистрируемый канал заполняли 3M KCl, другие каналы — 1М водными растворами ацетилхолина и L-глютамата. Данные вещества являются аналогами естественных нейромедиаторов в нервной системе и микроионофоретическое подведение их к корковым нейронам, как правило, оказывает влияние на их импульсную активность, причем  L-глютамат, общепризнанно, обладает возбуждающим действием на все нейроны, а ацетилхолин активирует импульсную активность у одних нейронов и тормозит – у других.

Связь регистрируемого канала электрода с усилителем и каналов электрода, заполненных нейромедиаторами, с аппаратом для микроионофореза осуществлялась через вращающиеся контакты. Это позволяло кролику свободно перемещаться по клетке в любом направлении и не приводило к скручиванию подходящих к электроду и к черепу проводов.

В начале регистрации нейрона устанавливали величину тока микроионофореза для каждого вещества. Визуально выявляемое изменение частоты спонтанной импульсной активности нейрона у кролика в состоянии покоя являлось показателем действия вещества на нейрон (см. Рис. 1). Максимальные постоянные токи для микроионофреза ацетилхолина были до +80 наноампер (нА), для L-глютамата — до  -40 нА. Индикатором микроионофореза во время записи импульсной активности нейрона служил специальный сигнал – синусоидные колебания частотой 50 Гц.  
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Рисунок 1. Пример действия микроионофорезируемого  L-глютамата  на импульсную активность нейрона моторной коры.

1- временная разметка, одно деление - 100 мсек. 2 - канал индикации микроионофорезе; включенный ток фореза отмечен как жирная полоса (ток ионофореза равен - 30 нА). 3 - нейронограмма. 

После 10—15 контрольных поведенческих циклов к регистрируемому нейрону в течение следующих 10—15 циклов микроионофоретически подводили то или другое вещество, затем снова повторяли контрольные циклы. По возможности после повторного контроля к нейрону подводили другое вещество.

В поведенческом цикле выделяли отдельные поведенческие акты: подход к педали, нажатие на педаль, подход к кормушке, опускание морды в кормушку и захват пищи. Регистрацию поведения прово​дили с использованием фотоэлектрической методики, с помощью которой отмечались перемещения кролика по клетке, нажатия на педаль, опускания морды в кормушку (Швырков, 1982). Форму участия нейрона в поведенческом цикле, т.е., структуру или паттерн его импульсной активности, выявляли при сопоставлении этой активности с отметками движений кролика от педали к кормушке и обратно, а также с отметками нажатия на педаль и опускания морды в кормушку. Импульсную активность нейрона, движения кролика по клетке, нажатия на педаль, опускания морды в кормушку и отметку микроионофореза записывали на 4-канальный аналоговый магнитофон. Для последующего анализа нейронограммы запись с магнитной ленты воспроизводили на бумагу на 8-канальном полиграфе при редукции скорости магнитофона в 10 раз. По данным нейронограмм строили растры и гистограммы импульсной активности. Ширина канала гистограммы составляла 40 мсек. В качестве референтой точки для построения гистограмм и растров брались определенные точки на актограмме. Каждая референтная точка выбиралась в зависимости от того, с каким этапом связана активность нейрона. Форму участия нейрона в поведенческом  цикле выявляли при сопоставлении отдельных его активаций и тормозных пауз с отметками движений кролика от педали к кормушке и от кормушки к педали, а также с отметками нажатия на педаль и опускания морды в кормушку.

Изменение частоты импульсной активности нейрона под дейст​вием вещества до поведенческих серий, а также количественные различия в частоте импульсной активности нейрона на одноименных этапах в поведенческих циклах без ионофореза (контрольных) и с ионофорезом оценивали по хи-квадрату; достоверными считались различия при р < 0,05. За активацию принималось устойчивое повышение частоты разрядов нейрона  на определенном этапе поведения по сравнению со средней частотой во всем поведенческом цикле.

1.5.1. Результаты и обсуждение
Проанализирована активность 21 ней​рона зрительной и 43 нейронов моторной областей коры, зарегистрированных у 12-ти кроликов. Из 64-х проанализированных нейронов 14 нейронов в зрительной и 32 нейрона в моторной областях коры имели активации, связанные с тем или иным актом в поведенческом цикле. Не было выявлено тенденции к наиболее предпочтительному участию или неучастию нейронов одной из этих структур в опре​деленном поведенческом акте. Из общего числа этих нейронов 27 постоянно активировались в момент выполнения только од​ного поведенческого акта, 18  — в двух актах и один нейрон имел активации в трех поведенческих актах. Кроме того, эти нейроны могли иметь тормозные паузы, которые также сопоставлялись с записью поведенческих актов. Если исходить из факта системной специфичности нейронов, то следует признать, что устойчивые активации одного нейрона в разных поведенческих актах указывают на участие системы, в которую вовлечен данный нейрон, в этих актах.

Из всех нейронов, имеющих определенную структуру импульсной активности в цикле, действие ацетилхолина было испытано на 9-ти нейронах зрительной и 15-ти нейронах моторной областей коры; действие L-глютамата было испытано на 7 –ми нейронах зрительной и 22-х  нейронах моторной областей коры. Причем на 2-х нейронах зри​тельной и 6-ти нейронах моторной областей коры удалось испытать действие обоих веществ - ацетилхолина и L-глютамата.

Первое, что необходимо отметить перед дальнейшим анализом результатов, это - наличие во всех случаях явной инертности эффекта микроионофорезируемого вещества. Это проявляется в том, что изменение импульсной активности нейронов начинается с задержкой от нескольких сот миллисекунд до нескольких секунд после включения тока ионофореза и продолжается несколько секунд после его выключения (Рис. 1). На основании данного факта можно исключить чисто электрический эффект ионофорезных токов на электрогенную часть мембраны нейрона в наших экспериментах потому, что гипер - и деполяризация мембраны нейрона проявляются в изменении импульсной активности нейрона значительно быстрее и не оставляют такого длинного следового эффекта (Mainen, Sejnowski, 1995). 

Влияние веществ на активации и тормозные паузы, связанные с отдельными поведенческими актами. 

Отдельные активации нейронов под действием ацетилхолина или L-глютамата претерпевали достоверные изменения. Эти изменения проявляются в расширении активации в одну или обе стороны в пределах поведенческого акта, с которым ис​ходно эта активация была связана (Рис. 2); у некоторых нейронов  на фоне угнетающего действия ацетилхолина активации сужались. 
В других случаях вещества вызывали изменение формы активации. Так, на рисунке 3 показано, что исходно двухфазная активность нейрона на этапе захвата пищи в кормушке под действием L-глютамата становится однофазной. Под действием вещества фаза активности нейрона может изменить свое положение относительно поведенческого акта.

На рисунке 4 показан нейрон, который исходно активируется в конце этапа нажатия на педаль и в начале подхода к кормушке. На фоне действия L-глютамата, подводимого к нейрону постепенно возрастающим током, наблюдается изменение положения активации на этом этапе поведения вплоть до полной ее деструктуризации.  У 6-ти нейронов активации не изменялись, хотя вещества изменяли у них частоту генерации импульсов. Действия веществ на активации представлены в таблице 1.
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Рисунок 2. Расширение активации нейрона (моторная кора), связанной с подходом к кормушке и опусканием морды в кормушку при микроионофорезе ацетилхолина.

I — исходная активность нейрона. II — активность нейрона под действием ацетилхолина (ток микроионофореза равен +60 нА). 1 — растры нейронной активности. На растрах треугольниками показаны моменты опускания педали и начало подхода к кормушке.  2 — гистограммы импульсной активности. Стрелкой обозначено начало опускания морды в кормушку
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Рисунок 3. Изменение формы активации нейрона зрительной коры при микроионофорезе L- глютамата.

1 – гистограмма исходной активности нейрона. 2 - гистограмма активности нейрона под действием L- глютамата (ток микроионофореза равен -30 нА). Стрелка вниз -опускание морды в кормушку, стрелка вверх - поднимание морды из кормушки.
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Рисунок 4.  Изменение положения активации нейрона моторной коры под действием L-глютамата.

1 - растры исходной активности нейрона. 2 – растры активности нейрона под действием возрастающей дозы L-глютамата (ток микроионофореза возрастает от 20 до 40 нА); на нижнем растре наблюдается деструктуризация импульсной активности нейрона. В растрах горизонтальная линия – время нажатия на педаль, вертикальный штрих – момент опускания морды в кормушку. Стрелкой указан момент появления вспышки света.
                              Таблица 1. Влияние ацетилхолина и L-глютамата

                                          на фазы активаций нейронов.

	
	Локализация 

нейрона в коре
	Эффект вещества / количество

активаций 
	Кол-во

актива-

ций

	
	Коре
	Рас-

шире-

ние
	Суже-

ние
	Изме-

нение

формы

или

положе-

ния
	Нет

эффек-

та


	

	Ацетихолин
	Зрительная

Моторная
	 6

11
	2

3
	1

3
	3

4
	12

21

	L-глютамат
	Зрительная

Моторная
	 5

23
	-

-
	2

5
	2

7
	 9

35
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Рисунок 5. Сохранение тормозной паузы у нейрона на этапе подхода от педали к кормушке (б) при микроионофоретическом подведении к нему ацетилхолина (2) и L-глютамата (4).

Под каждой нейронограммой запись движений кролика (актограмма): а - отклонение линии вверх отражает время нажатия на педаль; вспышка света отмечена высокочастотным импульсом на этом отклонении актограммы; б- подход к кормушке; в -  отклонение линии вниз отражает время нахождения морды в кормушке. 

Нейрон вытормаживается при подходе к кормушке и активируется при нахождении морды в кормушке и, возможно, включен в акт захвата пищи. 

1 и 3 - исходная активность нейрона в поведении; 2 и 4- активность нейрона на фоне микроионофореза соответственно ацетилхолина (ток ионофореза равен + 50 нА) и L- глютамата (ток микроионофореза равен – 35 нА).  

Необходимо отметить, что не было случаев необратимого устра​нения активации веществом или появлений под действием того или другого вещества активации в акте, в котором нейрон исходно не активировался.

При анализе действия ацетилхолина и L-глютамата на тормозные паузы в активности нейронов было выявлено, что эти вещества, изменяя частоту разрядов нейронов, лишь сужали или расширяли тормозные паузы в одну или обе стороны в пределах поведенческого акта, но не устраняли их. Так, на рисунке 5 показано, что ацетилхолин (2) и L-глютамат (4), учащают импульсную активность нейрона, но при этом сохраняют тормозную паузу на этапе подхода кролика к кормушке. Вещества также и не “вытормаживали” актив​ность, имевшую место в поведенческом акте.

Влияние подводимых веществ на структуру импульсной актив​ности нейронов в поведенческом цикле. 

При сопоставлении струк​туры импульсной активности в поведенческом цикле у 46-ти нейронов на фоне действия ацетилхолина или L-глютамата с их исходной структурой было обнаружены следующие феномены. 

1) вещества не меняли исходную структуру активности нейронов, а лишь увеличивали частоту разрядов этих нейронов во всех поведенческих актах, вызывая описанные выше изменения активаций и тормозных пауз. 

2) 4 нейрона вне активаций имели редкую импульсную активность или были “молчащими”. При увеличении частоты их импульсной активности или появлении импульсной активности под действием вещества выявились тормозные паузы в момент выполнения тех или иных поведенческих актов с одновременным расширением актива​ций. 

3) При угнетении веществом импульсной активности исходная структура активности у нейронов сохранялась (4 нейрона). 

4) У 8-ми нейронов вещества, облегчая импульсную активность, разрушали исходную структуру активности этих нейронов в первом или нескольких пер​вых циклах поведения после включения микроионофореза. Это выражалось в значительном усилении и равномеризации частоты разрядов нейронов в течение всего поведенческого цикла. В последующих циклах исходная структура активности у этих нейронов восстанавливалась на фоне продолжающегося подведения вещества. Так, на рисунке 6 представлена активность нейрона, активность которого была связана с захватом пищи из кормушки. Под действием L-глютамата частота активности нейрона возросла вплоть до деструктуризации, но затем на фоне действия вещества структура импульсной активности восстановилась – выявилась тормозная пауза и активация при захвате пищи.
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Рисунок 6.  Выявление тормозной паузы в активности нейрона при микроионофоретическом подведении к нему L-глютамата.

1- растры исходной активности нейрона. 2- растры активности нейрона при микроионофорезе L-глютамата  (ток ионофореза равен – 40 нА). Стрелкой показано начало нажатия на педаль; горизонтальные линии на растрах – время нажатия на педаль; вертикальные штрихи на растрах – момент опускания морды в кормушку.  

В структуре импульсной активности нейрона с помощью глютамата выявилось торможение активности нейрона во время нажатия кроликом педали.

 В тех случаях, когда нейрон имел несколько активаций в цикле, их вос​становление проходило не одновременно. На рисунке 7 представлен нейрон, который исходно активировался в двух поведенческих актах — подход к педали и подход к кормуш​ке (I). Ацетилхолин разрушил структуру его импульсной активности в первом цикле (II). В третьем поведенческом цикле после включения ионофореза появилась активация при подходе кролика к педали и выявилось вытормаживание при опускании морды в кормушку (III). Исходная структура активаций восстановилась в пятом после включения ионофореза поведенческом цикле (IV).  Необходимо отметить, что в первом поведенческом цикле после выключения микроионо​фореза активация при подходе кролика к кормушке отсутствовала, но сохранялась активация на этапе подхода кролика к педали. Вторая активация – при подходе кролика к кормушке – появилась в следующем поведенческом цикле (V).  

                 [image: image7.png]



Рисунок 7. Нарушение и последующее восстановление исходной структуры импульсной актив​ности нейрона в поведенческом цикле на фоне микроионофореза ацетилхолина (АХ)

I — исходная структура импульсной активности. II, III, IV— активность нейрона при подведении к нему АХ (+50 нА) соответственно в первом, третьем и пятом поведенческих циклах после включения микрононофореэа. V и VI —активность нейрона соответственно в первом и во втором циклах после выключения микроионофореэа. 

1 — нейронограмма; 2 — запись нажатий на педаль (отклонение вверх) и опусканий морды в кормушку (отклонение вниз); 3— запись движений кролика по клетке: максимальное откло​нение вниз — положение головы кролика против фотоэлектрической пластинки. 

VII — схема клетки: а — кормушка; б — фотоэлектрические пластинки; в—педаль. Полукружные стрелки— подходы кро​лика к педали и к кормушке.
У 7-ми нейронов частота импульсной активности и исходная структура активности в поведенческом цикле не менялись под действием вещества. Активность 18-ти нейронов не была связана ни с одним из поведенческих актов и выражалась в виде  равномерной генерации импульсов в течение всего поведенческого цикла или в генерации одиночных импульсов или группы импульсов, достоверно не соответствующих ни одному из поведенческих актов. Вещества изменяли частоту разрядов этих нейронов. У 12-ти нейронов разрядная активность оставалась не связанной с поведением, т.е. вещества не «формировали» у них фаз активаций или тормозных пауз. У 6-ти нейронов на фоне облегчающего действия веществ на импульсную активность выявлялась тормозная пауза в момент выполнения кроликом того или иного поведен​ческого акта.

При анализе результатов не найдено какой-либо зависимости между исходной структурой импульсной активности нейрона в поведенческом цикле и его чувствительностью к подводимому веществу. Не обнаружено также различий по чувствительности к подводимому веществу между нейронами зрительной и моторной областей коры.

Сравнение влияний ацетилхолина и L-глютамата на активность отдельного нейрона. 

На 7-ми нейронах (2 — в зрительной и 5—в моторной областях коры), имеющих определенную структуру импульсной ак​тивности в поведенческом цикле, было испытано действие и ацетилхолина и L-глютамата. Поскольку структуры активностей нейронов не менялись при подведении к ним веществ, то сравнивалось действие этих двух веществ на одну и ту же активацию отдельного нейрона. В пяти случаях, когда ацетилхолин и L-глютамат учащали импульсную ак​тивность, они одинаково расширяли отдельную активацию. В двух случаях ацетилхолин угнетал разрядную активность нейрона, сужал активации и расширял тормозные паузы, тогда как L-глютамат облегчал разрядную активность этих нейронов, расширяя активации и сужая тормозные паузы. 
Итак, полученные нами результаты можно представить в виде следующих выводов.

1. Нейромедиатор, подводимый микроионофоретическим методом к отдельно регистрируемому нейрону у животного, совершающего пищедобывательное поведение, изменяет фазу его активации (расширяет, сужает или меняет структуру), связанную с определенным поведенческим актом, но никогда не устраняет ее и не создает ранее не существовавшей активации.

2. Подводимые нейромедиаторы сужают или расширяют тормозную паузу в активности нейрона, но никогда не устраняют и не создают ее.

3. Активации нейрона, связанные с разными этапами поведения, по-разному изменяются под действием подводимого нейромедиатора.

4. Ацетилхолин и L- глютамат оказывают разное влияние на одну и ту же фазу активации нейрона. 

5. Высокая концентрация нейромедиатора разрушает структуру фазной активности нейрона, но в процессе выполнения поведения исходная активность нейрона восстанавливается на фоне продолжающегося микроионофореза данной концентрации вещества. 

1.5.1.1. Понятие о системном метаболизме

Итак, результаты исследований показали, что паттерны активностей корковых нейронов у животных в циклическом пищедобывательном  поведении устойчивы к действию подводимых нейромедиаторов. То есть подводимые к нейрону вещества не устраняли фазы активаций, равно как и тормозные паузы, ни на одном из этапов поведенческого цикла. Вещества также и не «создавали» новых фаз активаций или тормозных пауз. Устойчивость паттернов импульсной активности нейронов к действию микроионофоретически подводимых к ним веществ показана и в других работах. Так, С. Фут и соавторы исследовали импульсную активность нейронов слуховой коры обезьян саймири на звуки, издаваемые другими обезьянами, до и после подведения к регистрируемым нейронам адреналина, ГАМК или ацетилхолина. Авторы обнаружили, что вещества не изменяли паттернов импульсной активности у подавляющего большинства нейронов (Foot et al., 1975).  В другой работе показано, что только у двух из 68 нейронов, зарегистрированных в слуховой коре крысы,  норадреналин вызывал изменения в характерной для этих нейронов пачечной активности (Manunta, Edeline, 2000).  Как видно из иллюстраций в серии публикаций японских исследователей, ацетилхолин, подводимый к нейронам орбито-фронтальной и задней префронтальной областей коры обезьян, не изменял у них структуры импульсной активности, связанной с пищедобывательным поведением (Oomura et al., 1981; Aou et al., 1983a, b; Inoue et al., 1983). В исследованиях Т. Савагучи показано, что активность многих нейронов премоторной коры обезьян связана с подготовкой движения конечностей и глаз в специальных задачах с отсроченным ответом. Это проявлялось в активации нейронов на этапе ожидания сигнала к движению. Микроионофоретически подводимые к этим нейронам антагонисты дофамина и норадреналина не устраняли у них фаз активации, а только изменяли частоту импульсной активности (Sawaguchi, 1997, 1998). В другой работе у обезьян, выполнявших задачу Go/Nogo
, регистрировали активность нейронов скорлупы. Ионофоретическое подведение агонистов и антагонистов дофаминовых рецепторов (D1 и D2) к этим нейронам вызывало лишь модуляцию их активаций, связанных с теми или иными этапами поведения (Inase et al., 1997). 

Если рассматривать эти результаты с позиций системного подхода, то они подтверждают предположение В.Б. Швыркова об устойчивости специализации нейрона относительно определенной системы (Швырков, 1995). Как мы уже отмечали, изменения в импульсной активности нейронов при подведении к ним веществ связаны с тем, что эти вещества влияют на метаболические процессы нейронов. Следовательно, постоянство специализации отдельного нейрона относительно определенной функциональной системы обеспечивается устойчивыми метаболическими процессами, детерминирующими его принадлежность данной системе. Эти метаболические процессы мы назвали системным метаболизмом нейрона (Безденежных, 1986). Поскольку подводимое вещество оказывает неоднозначное влияние на одну и ту же фазу активации разных нейронов, то, ясно, что метаболические процессы, обеспечивающие этим нейронам участие в определенной системе, разные. Отсюда мы делаем вывод, что каждая функциональная система имеет свой системный метаболизм, представленный тем метаболизмом включенных в нее нейронов, который  контролируется набором генов, экспрессированных в этих нейронах при обучении. 

Этот вывод, на наш взгляд, полностью соответствует идее, высказанной Е. А. Громовой еще в 1976: «С нейрофизиологических позиций недопустимо говорить о кодировании информации на уровне одиночного нейрона, т.к. память является системным процессом (М. Н. Ливанов, 1973). Поэтому кодирование должно происходить в нейрональных системах. Основой его является фиксация устойчивых функциональных связей нейронов, вовлеченных в функциональную систему. Если допустить, что определенные комбинации синаптических влияний вызывают изменения активности генетического аппарата нейрона, то энграмма того или иного воспринимаемого образа может быть представлена в виде функциональной мозаики активных локусов ДНК ансамбля нейронов, вовлеченных в данную систему» (Громова, 1976,  с.12) (Курсив мой). Такую же точку зрения высказывал О. А. Крылов: "По нашему мнению, процесс обучения, адаптации и фиксации долговременной памяти состоит в дифференциации нейронов, в изменении функционирования их генома, от деятельности которого зависит и функция синаптических образований" (Крылов, 1979, с.13). Позднее Моррисон  при анализе работ, посвященных проблеме сохранения когнитивных функций у пожилых людей, дает более конкретную оценку этим системным метаболическим процессам. Он отмечает: «Сравнительно недавно для более глубокого понимания нейронной сети и ее роли в функции мозга в нейроанатомических и электрофизиологических моделях начали использовать биохимические и молекулярно – биологические данные. Основными биохимическими свойствами определенной сети или класса клеток являются определенные паттерны экспрессии генов, динамика белкового синтеза, разложение и распределение и избирательная активация сигнальных
 каскадов, которые предопределяют вовлечение нейронов в сеть. В результате формируется биохимический профиль, который  представляет собой нейрохимический фенотип нейронной сети.  Нейрохимический фенотип можно определить как полноценный набор специфических молекул, особенно, белков и их энзимных продуктов, который имеется  у определенной группы нейронов и  используется ею своим особым способом (Курсив мой).  Нейрохимический фенотип нейрона включает молекулы, связанные с синаптической передачей (т.е. рецепторы, нейромедиаторы и связанные с ними ферменты), структурные особенности, метаболические процессы или любые характеристики, которые специфичны для данного нейрона  и необходимы для его участия в функции мозга» (Morrison, 2000, p. 84).

Таким образом, в каждой функциональной системе имеет место свой  системный метаболизм или нейрохимический фенотип, который контролируется набором генов нейронов системы, как экспрессированных во время обучения, так и ранее активных. Системный метаболизм контролируют эффективность синаптических связей между нейронами системы.  И в этом отношении при рассмотрении организма на любом уровне, в том числе и на психологическом, следует учитывать тот факт, что при активном взаимодействии организма с внешней средой «функцию отражения несут не только общемозговые, но и молекулярные и нейронные процессы» (Чуприкова, 1985, с. 21).

1.5.1.2. Роль системного метаболизма в формировании связей между системами 

Как видно из результатов наших исследований, хотя вещества не изменяют паттернов импульсной активности нейронов, соответствующих реализации всего поведения, они влияют на форму или длительность активаций и тормозных пауз в рамках тех поведенческих актов, с которыми данные формы активности нейрона были исходно связаны. Этот феномен, известный как модуляция фазной активности нейрона  микроионофоретически подводимым веществом,  наблюдали и другие авторы (Inase et al., 1997; Sawaguchi, 1997, 1998; Hall, 1999 и др.). Мы уже отметили, что системный метаболизм нейрона остается устойчивым к действию подводимых веществ. Но изменение фаз активаций и тормозных пауз дает основание предположить, что этот системный метаболизм имеет некоторый диапазон или норму реакции, в рамках которой он меняется, обеспечивая при этом принадлежность нейрона конкретной системе. 

Возникает вопрос, с чем можно связать существующий диапазон изменчивости системного метаболизма? 

Рассмотрим результаты, полученные в работах по исследованию действия веществ на рецептивные поля (РП) нейронов. Феномен РП, как было теоретически и экспериментально доказано, отражает активность систем, в которые вовлечены исследуемые нейроны (Швырков, 1978; Александров, Гринченко, 1986; Александров, 1989). Показано, что микроионофоретическое подведение солей глютаминовой кислоты, глицина или ГАМК к нейронам заднего рога поясничного отдела спинного мозга кошки вызывало только расширение или сужение их кожных РП на тактильную стимуляцию, но не создавало чувствительности этих нейронов к раздражителям других модальностей  (Zieglgänsberger, Herz, 1971; Zieglgänsberger, Puil, 1973). Бикукулин (антагонист ГАМК), подводимый к нейронам заднего ядра тройничного нерва у крысы, вызывал только расширение их РП (Takeda et al, 2000). Следует отметить, что ни в одной из работ не показано, чтобы форезируемое вещество "создавало" дополнительные РП у исследуемых нейронов даже при очень выраженных изменениях исходного РП. Так, ионофоретически подводимый бикуккулин к нейронам II–го и III-го слоев зрительной коры кошки увеличивал частоту импульсной активности нейронов, но не изменяли их предпочтительной чувствительности к полоскам определенной длины (Sillito, Versiani, 1977). В работе Л. Тремера с соавторами показано, что подводимое к отдельно регистрируемым нейронам соматосенсорной коры енота вещество BMI (антагонист ГАМК-рецепторов) могло расширять РП на пальце на 286%, но никогда не приводило к распространению этого РП на другой палец (Tremere et al., 2001). Описанные изменения РП авторы  единодушно объясняют изменением набора эффективных синаптических входов на исследуемых нейронах под действием подводимых веществ. Например, считают, что расширение  РП происходит за счет блокады коллатерального торможения.  Кроме того, существуют и прямые данные о том, что расширение  ранее ограниченного РП связано с активацией новых, ранее молчавших синапсов (Wall, 1977). Сужение РП сенсорных нейронов, например, под действием подводимого к этим нейронам норадреналина или серотонина ряд авторов связывают с блокадой синаптических входов на эти нейроны. Предполагается, что такой механизм лежит в основе увеличения остроты восприятия и внимания (Waterhouse et al., 1990; Manuta, Edeline, 1999). 

Если исходить из описанных результатов изменения РП и общепринятого объяснения феномена РП, то на основании полученных нами эффектов веществ на активность нейронов в поведенческом акте можно сделать следующие заключения. 

1.Изменение активации и тормозной паузы в активности исследованных нами нейронов связано с тем, что форезируемое вещество через изменение метаболического состояния нейрона оказывает влияние на набор его активных синаптических входов. 

2. Поскольку изменения в импульсной активности (активации или тормозной паузы) происходят в рамках поведенческого акта, с которым  исходно была связана данная активность нейрона то, следовательно, вещество не влияет на системный метаболизм, а следовательно, на эффективность синаптических входов, обеспечивающих нейрону связь с другими нейронами данной системы. 
3. Исходя из предшествующего заключения, мы предполагаем, что, при расширении активации нейрона с помощью микроионофоретически подводимого вещества, мы расширяем диапазон системного метаболизма и вскрываем потенциальные возможности этого нейрона, устанавливать эффективные синаптические связи с нейронами, не принадлежащими данной системе, то есть с нейронами других систем или с нейронами, ранее не вовлекавшимися в системные процессы. В тех случаях, когда под действием вещества происходит сужение активации, то это, по-видимому, связано с тем, что сужается диапазон системного метаболизма, в результате чего устраняются в основном те синаптические входы, которые обеспечивали нейрону связь с нейронами, не принадлежавшими данной системе. 

4. Резюмируя сказанное, можно заключить, что синаптические связи между нейронами внутри одной системы являются более устойчивыми к действию подводимого вещества, чем связи между нейронами, принадлежащими разным системам.

Данные выводы подтверждаются еще одним фактом, полученным в нашей работе. Как мы уже отмечали, паттерны импульсной активности некоторых нейронов в поведенческом цикле могут быть представлены несколькими фазами активаций и тормозными паузами, соответствующими разным этапам поведения. Исходя из принятой нами концепции о системоспецифичности нейронов, можно заключить, что наличие двух или нескольких фаз активаций одного нейрона, соответствующих разным этапам поведения, указывает на реализацию на этих этапах одной и той же системы, в которую включен данный нейрон. Подводимые вещества, не изменяя структуры импульсной активности таких нейронов, оказывают неоднозначное модулирующее влияние на их фоновую активность, а также на фазы активаций и тормозные паузы, связанные с разными этапами поведения. Сходные результаты были обнаружены и другими авторами.  В работах В. В. Андрианова, в которых кошки выполняли инструментальное пищедобывательное поведение, частота импульсной активности нейронов соматосенсорной и зрительной областей коры по-разному изменялась на последовательных этапах поведения под воздействием микроионофоретически подводимых ацетилхолина и норадреналина (Андрианов и др., 1978; Андрианов, 1980). В работах группы японских исследователей показано, у обезьян, выполнявших инструментальное пищедобывательное поведение,  атропин неоднозначно модулировал разные фазы активности отдельного нейрона. Этот эффект наблюдался на нейронах орбито-фронтальной и задней префронтальной коры обезьян (Oomura et al., 1981; Aou et al., 1983a,b; Inoue et al., 1983). 

Как мы отмечали, чувствительность нейрона к форезируемому веществу, то есть  модулирующее влияние вещества на импульсную активность нейрона, зависит от его метаболического состояния. Если это так, то на основании данных о неодинаковой чувствительности разных фаз активности системоспецифичных нейронов к подводимому к ним веществу можно заключить, что при реализации системы на разных этапах поведения метаболические состояния включенных в нее нейронов меняются
. Причем, поскольку структура импульсной активности нейронов, указывающая на системную принадлежность нейронов, сохраняется, то, следовательно, изменение метаболического состояния каждого нейрона системы происходит в рамках системного метаболизма. В результате, сохраняя синаптические связи между собой (внутрисистемные связи), нейроны системы, при одном метаболическом состоянии устанавливают эффективные синаптические связи с нейронами одних систем и участвуют в обеспечении одного поведенческого акта; при другом метаболическом состоянии нейроны данной системы устанавливают связи с нейронами других систем и участвуют в обеспечении другого поведенческого акта. Такие взаимодействия возможны только в случае, если внутрисистемные связи между нейронами являются более устойчивыми, чем связи между нейронами, принадлежащими разным системам. 

Показателем того, что определенная система включилась во взаимодействие с другими системами, является модуляция активности принадлежащих ей нейронов за счет изменения их метаболизма в рамках системного метаболизма. Cмена одного метаболического состояния нейрона другим происходит довольно быстро, а именно – в течение десятков миллисекунд. Как видно из рисунка 7, нейрон активируется в поведенческих актах подхода к педали и подхода к кормушке примерно через 1 секунду. Как видно на нейронограммах, эти активации имели разную чувствительность как к подведению ацетилхолина, так и к отмене подведения. 

1.5.1.3. Роль системного метаболизма в процессе афферентного синтеза
С позиции теории функциональных систем формирование системы начинается с афферентного синтеза. По-видимому, афферентный синтез осуществляется одновременно для всех систем, обеспечивающих определенный поведенческий акт, и проявляется как переходный процесс от предшествующего акта к последующему. Именно во время афферентного синтеза  происходит согласование синаптических связей нейронов разных систем акта и конкретизация метаболизма этих систем. Это может быть достигнуто только при согласованной активности нейронов разных систем. Показателем такой согласованности является синхронизация  импульсной активности этих нейронов (Riehle et al., 1997; Grammont, Riehle, 1999; Fries et al., 2001).

После реализации поведенческого акта межсистемные связи разрушаются и во время следующего афферентного синтеза формируются связи между системами нового акта, причем в состав этих систем могут входить некоторые системы из набора систем, обеспечивающих реализацию предшествовавших актов. Следует отметить, что факторы, составляющие афферентный синтез неустойчивы. Например, уровень мотивации с поеданием корма в каждом очередном цикле снижается. Это, может, сопровождаться тем, что наборы объединяющихся систем в процессе афферентного синтеза определенного поведенческого акта в каждом цикле пищедобывательного поведения могут несколько различаться. Таким образом, можно предположить, что во время каждого афферентного синтеза осуществляются процессы реорганизации связей между функциональными системами, представляющими прошлый опыт обеспечения данного поведенческого акта. Процессы реорганизации ограничены теми синаптическими возможностями нейронов, включенных в системы, которые обусловлены метаболизмом этих систем. В литературе феномен реорганизации памяти при каждом ее воспроизведении достаточно хорошо описан и известен под термином реконсолидация (Spear, Meuller, 1984; Przybyslawski, Sara, 1997) и аккомодационная реконсолидация (Александров, 2004).  Есть основания предполагать, что при реконсолидации имеет место рекапитуляция некоторых нейронных и синаптических процессов, которые имеют место при первоначальном формировании памяти (Sara, 2000). 

Вопрос о том, все ли нейроны системы способны устанавливать эффективные синаптические связи с нейронами других систем остается открытым. Сейчас мы можем только предположить на основании экспериментальных данных, что  некоторые системы взаимодействуют друг с другом с помощью вполне определенной группы нейронов. Так, в специальных экспериментах на моллюсках М.П. Балабан и О.А. Максимова показали, что функциональные системы оборонительного и респираторного поведения у улитки могут взаимодействовать друг с другом через группу мотонейронов дыхальца, которые включаются в обеспечение этих систем (Балабан, Максимова, 1986).  

1.5.1.4. Гомеостатическая защита функциональных систем
В настоящее время существуют убедительные данные о том, что при формировании нового навыка активируются программы экспрессии генов в нервных клетках (Анохин, 2001; Sidarta et al., 1999). В свою очередь, экспрессированные  гены обеспечивают механизмы, с помощью которых клетка может синтезировать новые белки для формирования новых эффективных синапсов (Крылов, 1979; Bliss, Collingridge, 1993; Kolb et al., 1998 и др.). Возникает вопрос, каким образом нервные клетки, уже вовлеченные в системы, сохраняют свою системоспецифичность? Почему пластические изменения, постоянно осуществляющиеся в нервной системе в связи с формированием новых навыков, не дестабилизируют свойства системоспецифичных нейронов, то есть не изменяют системный метаболизм и обусловленный им набор эффективных синаптических входов?  

Этот вопрос далеко не новый. Впервые его поставил Ф. Моррел в 1960 году (цитирую по  Hechter, Halkerston, 1964), а затем при обсуждении докладов на 10-й ежегодной научной конференции Хьюстонского неврологического общества этот вопрос обсуждался не только Ф. Моррелом, но и другими известными физиологами – Э. Р. Джоном, Р. Джерардом (Гурфинкель, 1966).  Ф. Моррел подверг критике гипотезу одного из этапов формирования памяти Х. Хидена, которая заключалась в том, что последовательность нуклеотидов в РНК "инструктируется" средовыми факторами. Основанием для критики было то, что гипотеза не объясняла, "как электрические процессы могут индуцировать перестройку последовательности нуклеотидов в РНК так, что в последующем эта последовательность становится устойчивой к электрическим влияниям, вызванными другими синаптическими притоками".  В качестве альтернативы гипотезе Х. Хидена  Ф. Моррел предложил "селективный" механизм, который допускает наличие в нейронах РНК со всеми возможными последовательностями нуклеотидов и соответствующих этим РНК закодированных белков. Электрические импульсы "выбирают" или реориентируют только специфические молекулы из всего набора. Таким образом,  как предполагал автор, воспроизведение памяти основано на распознавании импульсного потока белками нейронов. Представления Ф. Моррела не получили дальнейшего подтверждения, но его вопрос сохраняет свою актуальность.  

В настоящее время на поставленные выше вопросы существует достаточно аргументированный ответ. Так, недавние работы показали, что дестабилизирующему влиянию пластических изменений в головном мозге на сформированные системы противодействуют гомеостатические процессы. Эти процессы контролируют границы, за которые не должны переходить связанные с активностью организма изменения в нейронах, вовлеченных в систему (Kirov, Harris, 1999; Turrigiano, Nelson, 2000; Davis, Bezprozvanny, 2001). В одной из обзорных работ приведен ряд экспериментальных фактов, подтверждающих существование гомеостатических механизмов (Turrigiano, Nelson, 2000). Например, фармакологическая блокада ритмической активности нейронов беспозвоночных и спинальных нейронов позвоночных запускает компенсаторные механизмы, которые обеспечивают восстановление этой активности через период от нескольких часов до нескольких дней. Далее, хроническое снижение торможения корковых нейронов сначала повышает у них частоту импульсной активности, но через несколько дней эта активность восстанавливается. Авторы считают, что гомеостатические процессы, направленные на поддержание определенной активности нейронов, осуществляются как автономно внутри клетки, так и на уровне межнейронных связей. К гомеостатическим механизмам относятся изменения эффективности синапсов за счет регуляции их числа, за счет регуляции размеров постсинаптических рецепторов или количества выделяемого на эти рецепторы нейромедиатора, а также изменения электрических свойств мембраны за счет регуляции функций ионных каналов в ней (Turrigiano, Nelson, 2000; Davis, Bezprozvanny, 2001). При всем своем возможном разнообразии гомеостатические процессы направлены «на поддержание однажды сформированных синаптических связей» в системе нейронов (Davis, Bezprozvanny, 2001, с. 848). В связи с этим важно отметить, что существуют достаточно убедительные данные, что гомеостатические механизмы, направленные на поддержание постоянства активности нейронов и сохранение системы, формируются одновременно с формированием системы (Kolb, Whishaw, 1998). Более того, как утверждают в своем обзоре Г. Турригано и С. Нельсон, связанные с обучением механизмы формирования эффективных синапсов по Хеббу, и гомеостатические механизмы,  направленные на сохранение "установленной" активности нейронов, часто основаны на одних и тех же субстратах. Однако, не смотря на это, они оказывают противоположные действия на  эффективность синапсов и другие свойства нейронов, связанные с их пластичностью (Turrigiano, Nelson, 2000).

Исходя из сказанного, мы считаем, что гомеостатические механизмы, направленные на поддержание постоянства активности нейронов, т.е. их системной принадлежности, как и механизмы  консолидации системы, находятся под контролем системного метаболизма. Мы проверяли эту гипотезу в своих экспериментах. С помощью подведения больших доз нейромедиаторов мы пытались «выключить» нейрон из системных процессов, т.е. лишить его системной специализации. Одна из иллюстраций такой попытки представлена на рисунках 6 и 7.  На рисунке 7 ацетилхолин, подводимый большим ионофоретическим током, вызывал деструктуризацию паттерна импульсной активности нейрона, вовлеченного в одну из систем, обеспечивающих пищедобывательное поведение. По-видимому, эта деструктуризация явилась результатом нарушения системного метаболизма нейрона подводимым веществом. Однако, через четыре поведенческих цикла исходный паттерн импульсной активности нейрона постепенно восстановился, несмотря на то, что мы продолжали подводить такое же количество ацетилхолина, которое в первом цикле вызвало деструктуризацию активности нейрона. Если исходить из данных, описанных в обзорных работах  (Turrigiano, Nelson, 2000; Davis, Bezprozvanny, 2001), то можно предположить, что под действием большой дозы ацетилхолина в нейроне в течение этих четырех поведенческих циклов происходили метаболические изменения гомеостатического характера, направленные на снижение чувствительности его холинорецепторов. Причем, эти метаболические изменения гомеостатического характера осуществлялись в рамках системного метаболизма или под его контролем, поскольку  у нейрона восстановился исходный паттерн активности, характеризующий его системную принадлежность. Как видно из рисунка 7, прекращение микроионофоретического подведения ацетилхолина к нейрону привело к изменению структуры ответа в первом поведенческом цикле. Это можно объяснить тем, что во время данного цикла в нейроне еще сохранялись метаболические процессы гомеостатического  характера, вызванные подведением ацетилхолина. Последующие гомеостатические процессы обеспечили восстановление исходного метаболизма, что сопровождалось последовательным восстановлением исходной системной активности нейрона.     

1.5.2. Выводы 

1. В основе активности нейронов, вовлеченных в функциональную систему, лежит системный метаболизм, или нейрохимический фенотип, который контролируется набором экспрессированных во время обучения генов всех нейронов системы. 

2. Системный метаболизм обеспечивает устойчивую эффективную связь между нейронами системы. Это обусловлено тем, что под контролем системного метаболизма находятся гомеостатические функции, направленные на сохранение участия нейронов в системе.

3. Системный метаболизм имеет некоторый диапазон (норму реакции), который позволяет системе в зависимости от ситуации устанавливать с помощью своих нейронов синаптические связи с нейронами тех или иных систем. Однако синаптические связи между нейронами разных систем менее устойчивы, чем связи между нейронами внутри системы.  

4. Эффективные синаптические связи между нейронами разных систем поведенческого акта устанавливаются во время общего для всех систем афферентного синтеза.

Глава 2.

Межсистемные отношения в структуре последовательных точностных действий

2.1. Эволюционное, физиологическое и психологическое обоснование необходимости исследования движений

В предыдущей главе мы показали, что синаптические связи между нейронами внутри системы более устойчивы к интерферирующим воздействиям, чем связи между нейронами, принадлежащими разным функциональным системам. Отсюда мы предполагаем, что в основе межсистемных отношений лежит возможность нейронов, вовлеченных в системы, изменять эффективность некоторых своих синаптических входов и устанавливать функциональные связи с нейронами других систем. Причем, есть все основания считать, что установление функциональных связей между нейронами разных систем осуществляется во время процессов афферентного синтеза. В результате, каждый определенный этап деятельности  обеспечивается набором взаимодействующих систем, активированных во время афферентного синтеза. 

В исследованиях В.Б.Швыркова и его сотрудников многократно было показано, что межсистемные отношения, или взаимодействия, проявляются во внешне наблюдаемых характеристиках поведения, то есть в движениях.  Дело в том, что каждая функциональная система, являющаяся функциональной и структурной единицей деятельности, на этапе своего формирования имела двигательное проявление (Швырков, 1983). В межсистемных отношениях, она сохраняет свои индивидуальные характеристики, которые проявляются в особенностях деятельности. По мнению В. Б. Швыркова,  это соответствует одному из принципов эволюции, согласно которому  “включение любой системы в систему высшего порядка приводит к тому, что часть ее соотношений со средой,  или  “валентностей”, трансформируется в соотношения с другими элементами внутри большой системы “ (Швырков, 1987, с. 5).  Поскольку общеизвестно, что движения определяют специфику целенаправленных действий; оно связано с личностными установками, с осмыслением разрешаемой движением задачи (Леонтьев, 1945; Рубинштейн, 1989), то совершенно очевидно, что анализ двигательных характеристик деятельности является важным этапом в исследовании межсистемных взаимодействий и их соотношений с психическими процессами.  

В физиологии, нейронауках и в психологии исследованию движений посвящено большое количество исследований. Обзор этих работ не входит в нашу задачу. Мы лишь отметим, что для  исследования движений существуют эволюционные, физиологические и психологические обоснования. Пожалуй, самое краткое и емкое эволюционное и физиологическое обоснование важности изучения движений дал Н.А. Бернштейн: «Из всех областей вопросов, относящихся к компетенции общей физиологии, ни одна не является столь специфически человеческой, как область физиологии двигательных функций …. Дело в том, что больше ни в одной системе физиологических функций не имел места такой интенсивный и вдобавок убыстряющийся филогенетический прогресс. Едва ли мы смогли бы отметить существенные сдвиги в смысле эволюционного прогресса … в какой бы то ни было иной функциональной сфере, хотя бы в области вегетативных функций дыхания, кровообращения, обмена и т.д.. Исключение в смысле, несомненно, еще более бурного прогресса  составляет только область явлений психической жизни …» (Бернштейн, 1966, с. 105). 

Обоснование необходимости исследования движений для понимания психических процессов имеет достаточно длинную историю,  намного превосходящую по времени появление самой психологии, как науки.  Так, по мнению Спинозы, мышление – это свойство мыслящего тела. Отсюда он видит задачу в том, чтобы тщательно исследовать способ действия такого тела в отличие от не мыслящего тела. Кардинальное отличие между этими двумя телами заключено в способности мыслящего тела активно строить траекторию своего движения в пространстве (Спиноза, 1970). Первые экспериментальные попытки исследования движений для объяснения психических процессов были предприняты И.М. Сеченовым и изложены им в статье «Рефлексы головного мозга»: « … я решаюсь пустить в общество несколько мыслей относительно психической деятельности головного мозга, мыслей, которые еще никогда не были высказаны в физиологической литературе по этому предмету. Дело  вот в чем. Психическая деятельность человека выражается, как известно, внешними признаками, и обыкновенно все люди, … занимающиеся духом, судят о первой по последним, т.е. по внешним признакам. А между тем законы внешних проявлений психической деятельности еще крайне мало разработаны даже физиологами, на которых … лежит эта обязанность» (Сеченов, 1952, с. 8 – 9).  

Обосновывая экспериментальные исследования движений человека, Н. Д. Гордеева и В. П. Зинченко видят свою задачу в том, чтобы найти те внешние проявления деятельности, которые можно было бы сопоставить с «внутренним миром субъективных переживаний» (Гордеева, Зинченко, 1982). По их мнению, в классической психологии и в классической физиологии внешняя деятельность обычно рассматривалась вне всякой связи с этим внутренним миром. Совершенно очевидно, что движение и животного и человека формировалось вместе с формированием его индивидуального опыта. Но индивидуальный опыт не бывает чисто сенсорным, гностическим или двигательным. Движение у человека, это есть внешнее проявление реализации его индивидуального опыта, опосредованного психикой и сознанием (Гордеева, Зинченко, 1982). По мнению А.Н. Леонтьева (1945) психика не просто «проявляется» в движении, в известном смысле движение формирует психику. Ведь именно движение осуществляет непосредственно ту практическую связь человека с окружающим предметным миром, которая лежит в основе развития его психических процессов (цит. по Гордеевой и Зинченко, 1982).

2.2. Внешние показатели целенаправленности движений     

Действие  всегда является произвольным, т.е. прогнозируемым, осознаваемым и субъективно контролируемым. В этом проявляется его целенаправленность.  Очевидным является факт тесной, органической связи между движением и действием. Однако они не тождественны. Может быть движение без действия, когда оно лишено целенаправленного характера (Бернштейн, 1947, 1966; Гордеева, Зинченко, 1982). Отсюда  следует, что анализ только движений, например, руки, вряд ли позволит корректно изучать межсистемные отношения. Совершенно очевидно, что для идентификации действий необходимо регистрировать показатели целенаправленности движений, обеспечивающих действия. Какие показатели, связанные с движением, могут указывать на его целенаправленность?  Если исходить из общепринятого представления о том, что целенаправленность действия основана на регулирующем влиянии образа действия (прогноза, плана, модели потребного будущего и т.п.) на развитие самого действия (Бернштейн, 1947, 1966; Найссер, 1981; Гордеева, Зинченко, 1982; Запорожец, 1986; Швырков, 1980, 1995 и др.), то показателем целенаправленности и будет регистрация прямого или косвенного проявления образа, связанного с движением.

Еще раз вернемся к «операциональной архитектонике» функциональной системы по П.К. Анохину. Один из ее узловых механизмов - акцептор результатов действия  является нейрофизиологическим субстратом образа действия. Именно способность организма прогнозировать параметры результатов своих будущих действий позволяет ему на основании сформированного акцептора результатов действия целенаправленно взаимодействовать с внешней средой. Отсюда, поставленный выше вопрос можно перевести в следующий. Какой показатель деятельности, который можно контролировать в эксперименте, наиболее устойчиво и достоверно репрезентирует проявление активности акцептора результатов действия во внешней среде? 

В основе формирования данного акцептора, так же как и самого действия,  лежит процесс афферентного синтеза. Согласно П.К. Анохину: « …афферентный синтез, приводящий организм к решению вопроса, какой именно результат должен быть получен в данный момент, обеспечивает постановку цели, достижению которой и будет посвящена вся дальнейшая логика системы» (Анохин, 1978а, с. 91). Как уже было показано, во время афферентного синтеза осуществляется объединение систем целенаправленного поведенческого акта. Развитие афферентного синтеза обеспечивается внутренними и внешними факторами:  внутренние факторы - это мотивация, которая активирует память, внешние, т.е. сенсорные факторы - это обстановочная и пусковая афферентации. В схеме функциональной системы, предлагаемой П.К. Анохиным, обстановочная и пусковая афферентации являются атавизмом рефлекторной теории, выполняя в явной или неявной форме роль стимулов, запускающих поведение. Однако, как показали специальные экспериментальные исследования Ю.И. Александрова с регистрацией активности рецепторов в поведении у животных и человека, рецепторы и сенсорные нейроны, локализованные вне ЦНС, как и нейроны ЦНС и другие структурные элементы организма, избирательно включаются в функциональную систему по принципу их полезности для достижения результата (Александров, 1989). По мнению автора через афферентные и эфферентные волокна осуществляется согласование активности всех этих элементов системы. Следовательно, составляющие афферентного синтеза подчиняются системным закономерностям, а в континууме поведения или в процессе деятельности, когда животное или человек активно взаимодействуют с внешней средой, нет места их пассивному отношению к внешним (сенсорным) факторам как к стимулам. Как отмечает В.Б Швырков: «… в условиях целостного поведения стимул с точки зрения теории функциональной системы служит результатом предшествующего поведения…» (Швырков, 1978а, с. 27). Сходной точки зрения придерживается и один из основоположников когнитивной психологии У. Найссер. Согласно его циклической модели восприятия человек  воспринимеат только ту информацию, которую он прогнозирует, желает и выбирает из всего потока сенсорных воздействий на организм (Найссер, 1981). Итак, мы приходим к заключению, что при установлении контроля над теми показателями поведения, которые отражают активное восприятие внешней среды, мы получаем возможность, оценивать целенаправленность и произвольность движений в эксперименте. 

2.3. Движения глаз 

Существует много экспериментальных методов контроля над восприятием внешней среды у животных и у человека. Наиболее  изучаемой в нейронауках и в психологии является зрительная рецепция в силу особенностей органов этой рецепции - глаз. Глаз самый подвижный орган у человека с уникальной системой рецепторов, имеющих синаптические связи с вынесенными в процессе эмбрионального развития в сетчатку нейронами мозга. Движения глаз, которые можно зарегистрировать самыми разными способами, оказались хорошим индикатором структурно-динамических свойств деятельности (Гиппернрейтер, 1978; Гордеева, Зинченко, 1982) и поэтому достаточно информативным при решении самых разных психологических задач (см., например, Гиппернрейтер, 1978; Ломов, Вергилес, Митькин, 1978; Митькин, 1988; Барабанщиков, 1990, 2002; Сергиенко, 1997; Филин, 2002; Hooker et al., 2003).  

В рамках планируемых нами  экспериментальных исследований особый интерес для нас представляют саккадические движения глаз в задачах, связанных с точностными движениями руки. 

2.3.1. Оценка саккадических движений глаз с системных позиций

Следует отметить, что во многих работах, посвященных исследованию движений глаз, авторы пытаются выяснить, на выполнение каких функций направлены движения глаз. Выводы, сделанные по результатам этих исследований, далеко не однозначны, о чем можно судить, например, по высказываниям специалистов в области движений глаз и зрительной перцепции. Ю. Б. Гиппенрейтер пишет, что  “… вопрос о функциях движений глаз остается не только открытым, но и достаточно запутанным» (Гиппенрейтер, 1978, с.76). В. А. Филин считает, что серьезной методологической ошибкой в изучении механизмов и функций саккадических движений глаз была разобщенность специалистов, изучавших этот феномен только в рамках своей области знаний, в результате чего не удалось разработать единую теоретическую концепцию механизма саккад (Филин, 2002). Единственное, в чем сходятся все авторы,  это в утверждении того, что при выполнении действий нет никаких признаков рефлекторной природы в саккадических движениях глаз. Большинство авторов считает, что эти движения программируются заранее и связаны с прогнозированием конечной точки, на которую нужно перенести взор (Андреева и др. 1975; Гиппенрейтер, 1978; Владимиров, Хомская, 1981; Филин, 2002; Desmurget, 1998; Ricker et al., 1999; Adam et al., 2002; Allik et al., 2003).  

Глаз, как орган, принадлежит всему организму, а потому нельзя у него выделить «функции», как и лежащие в их основе «нервные механизмы», которые бы складывались аддитивно с «функциями» других органов и мозговых структур для выполнения поведения. Глаза подчиняются закономерностям системных процессов. Это можно представить следующим образом. В разных видах контролируемой деятельности и отдельных действий участвуют разные наборы функциональных систем. В эти наборы могут быть вовлечены врожденные и приобретенные системы, связанные с движениями глаз, и системы, в которые включены нейроны сетчатки (см., например, Александров, 1989, рис. 46). Состав систем и особенности взаимодействий между системами будут определять как само действие, так и двигательную активность глаз, что создает иллюзию множественности функций глаз. У глаза нет своих функций, так же как нет их у руки. Эти функции искусственно вычленяются при аналитическом расщеплении поведения субъекта. И часто аналитически вычлененной функции приписываются те особенности, которые характеризуют один из аспектов целостного поведения. Например, из результатов, полученных в опытах с корректируемыми движениями руки, оказывается, можно сделать такой вывод: «Этот факт…проливает свет на функцию движений глаз. Последняя состоит в расстановке своеобразных «меток»,  до которых разрешается быстрое движение руки» (Гиппенрейтер, 1978, с. 127). 

Выводы о системной организации движений глаз были сделаны на основании собственных экспериментальных исследований отечественными психологами (Ломов, 1984; Митькин, 1988; Барабанщиков, 1990). Так, А. А. Митькин пишет: «По-видимому, саккада имеет системную организацию, объединяющую афферентные, эфферентные и центральные (согласующие) звенья различных иерархических уровней» (Митькин, 1988, с. 69). При анализе движений глаз, связанных с восприятием, В. А. Барабанщиков приходит к выводу, что: « Целенаправленные движения глаз реализуют перцептивную активность субъекта восприятия, а не просто способы функционирования ГДС
. Это приспособительно-перцептивные операции, обеспечивающие необходимое соотношение индивида со средой. Описанные в литературе функции движений глаз: когнитивная, исполнительная, измерительная, контролирующая, коррекционная и другие (цитируемые авторы) выражают функции субъекта восприятия (основное содержание того, что он делает в данный отрезок времени), перенесенное на средства его взаимодействия с объектом;…». И далее он отмечает: «Сами по себе саккада и дрейф – простейшие генетически заданные… виды движения, из которых складывается «двигательная ткань» взаимодействия субъекта с объектом»  (Барабанщиков, 1990, с. 218). 

Ниже мы представим фактические доказательства того, что саккадические движения глаз, несмотря на отсутствие устоявшихся представлений об их происхождении, отражают системную организацию поведения и деятельности и могут служить в экспериментальных исследованиях в качестве объективного показателя межсистемных отношений.

2.3.2. Саккадические движения глаз как объективный показатель целенаправленности действий 

Некоторые характеристики любого целенаправленного действия при его повторении варьируют. Это было известно со времен первых экспериментов, в которых человек или животное должно было быстро совершать какой-либо двигательный акт в ответ на предъявление сигнала (стимул – реакция). Такую изменчивость в характеристиках ответа Ч.Шеррингтон объяснял разной степенью готовности к выполнению обусловленного инструкцией ответа (Everling, Munoz, 2000). С системных позиций эту изменчивость можно объяснить тем, что каждый раз во время афферентного синтеза в обеспечение одного и того же действия включаются разные наборы систем. Таким образом, даже в таких ситуациях, где требуется в соответствии с инструкцией давать один и тот же двигательный ответ на периодически предъявляемый сигнал, субъект готовится к этому ответу и, следовательно, прогнозирует его. В этом проявляется целенаправленность ответа. 

Время начала саккадических движений глаз в ответ на повторяющиеся сигналы в точностных движениях также меняется от реализации к реализации у животных и у человека, и по этому признаку саккады  относятся к целенаправленным движениям (Everling, Munoz, 2000). Более того, А. Д. Владимиров и Е.Д. Хомская в своих экспериментах показали, что латентный период  саккадических движений глаз на случайный сигнал составляет 180 – 200 мсек, а на сигнал, обусловливающий определенное действие, этот латентный период сокращается до 150 мсек и менее. Авторы считают, что такое сокращение во времени начала саккады «можно рассматривать как проявление действия механизмов экстраполяции»  (Владимиров, Хомская, 1981, с. 143). Это – первое доказательство целенаправленности саккадических движений. 

Второе доказательство основано на данных регистрации импульсной активности нейронов. В литературе существуют ряд критериев выявления нейронной активности, связанной с подготовкой движения: (1) во время задержки или периода ожидания непосредственно перед движением активность нейронов должна отличаться от таковой при отсутствии ожидания; (2) изменение ситуации, в которой планируется движение или изменение условий планируемого движения должны модифицировать эту активность; (3) эти модуляции в активации должны предсказывать некоторые особенности будущего моторного действия (Riehle, Requin, 1993). В последующих разделах мы рассмотрим работы по сопоставлению нейронной активности с саккадическими движениями глаз подробнее. Сейчас лишь отметим, что как в коре, так и в подкорковых областях мозга зарегистрированы нейроны, активность которых отвечала всем этим критериям. Данные нейроны проявляли специфическую активность при подготовке саккадических движений глаз на зрительную мишень, причем эта активность обладала прогностическими свойствами в отношении характера движений, и модулировались при выполнении этих движений  (Basso, Wurtz, 1998; Dorris, Munoz, 1998; Horwitz, Newsome, 1999; Everling, Munoz, 2000; Pare, Hanes, 2003; Watanabe et al., 2003).

Третьим доказательством целенаправленности саккад является зависимость времени очередного саккадического движения и активности нейронов, связанных с этим движением, от предшествующих саккадических движений (Dorris et al., 2000). Данный феномен известен как эффект последовательности и он является показателем целенаправленности действия, поскольку связан с прогнозированием будущего действия на основании оценки предшествующих событий (подробнее см. главу 3) (Requin, 1980). 

Еще приведем результаты некоторых исследований, дополняющих ряд доказательств о целенаправленности саккадических движений глаз. Показано, что различные виды деятельности, требующие активного взаимодействия с внешней средой, осуществляются таким образом, что входящие в деятельность действия начинаются с саккадических движений глаз. Так, все быстрые указательные движения рукой на сигнал – мишень, а также  быстрые точностные попадания рукой на мишени, тумблеры или кнопки предварялись саккадическими движениями глаз на эти объекты (Зинченко, 1956; Рокотова и др., 1971; Буякас, 1975; Гиппенрейтер, 1978; Ребрик, 1980; Festinger, Canon, 1965; Hallett, Linghstone, 1976; Desmurget et al., 1998; Ricker et al., 1999). 

В других более сложных видах деятельности можно наблюдать очень сходные феномены. Так, при чтении вслух текста скачкообразные перемещения взора по нему осуществляются таким образом, что взор фиксируется на отдельных фрагментах текста за некоторое время до его прочтения (Levin, Addis, 1979). При печатании текста с листа профессиональные машинистки скачкообразно  (саккадически) переносили взор на  несколько слов вперед по отношению к печатаемым словам текста (Levin, Addis, 1979; Logan, 1982). В работе О.К. Тихомирова и Э.Д. Позднянской (1967) показано, что при игре в шахматы движения глаз у игрока «забегают» на несколько ходов вперед, и игрок как бы проигрывал ситуацию. Таким образом, саккадические движения глаз могут быть включены в структуру как простых указательных или точностных действий, так и самых разных видов деятельности, включая и сложную интеллектуальную деятельность. Они непосредственно отражают процессы прогнозирования и являются самым ранним двигательным показателем реализации действий.  

2.4. Механизмы организации точностных движений руки

Очевидно, что для совершения целенаправленного движения руки  необходима предварительная, эксплицитная или имплицитная, оценка локализации конечной точки движения, т.е. мишени или цели, и подготовка траектории движения руки (Desmurget, 1998; Ricker et al., 1999). Следующая задача, которая решается в точностном действии – быстрый перенос руки на мишень. Как оценивается локализация мишени в пространстве? Нужна ли предварительная оценка положения руки, головы и туловища перед движением?  Планируется ли движение руки?  Как соотносятся движения глаз, головы, руки и тела при выполнении точностных действий? 

Конечно, эти и многие другие вопросы, связанные с целенаправленными движениями, сохраняют свою актуальность до настоящего времени и их пытаются решить в рамках разных научных парадигм. Но как отметил в обзоре, посвященном исследованию роли зрительной перцепции и движений глаз в целенаправленных движениях руки, M. Desmurget: « Прошло  несколько десятилетий после пионерских работ Вудворса и Бернштейна, но до сих пор  остаются непонятными нервные механизмы, вовлеченные в обеспечение точностного движения руки» (Desmurget, 1998, р. 761). Ниже мы попытаемся оценить с позиций системного подхода результаты исследований точностных движений.

2.4.1. Роль позиции глаз в точностном движении 

Для правильного точностного движения руки мишень должна быть спроецирована в центр сетчатки (Гиппенрейтер, 1978; Desmurget et al., 1998). Показано, что чем дальше на периферию сетчатки проецируется мишень, тем ниже точность быстрого движения руки на нее (Bock, 1993; Prablanc et al., 1979; Roll et al., 1986). Поэтому, если мишень проецируется на периферию сетчатки, то глаза скачком перемещаются так, чтобы мишень стала проецироваться в центральную ямку сетчатки, колбочки которой обладают максимальной разрешающей способностью. Большинство авторов считает, что это необходимо для того, чтобы «трансформировать зрительную информацию о положении мишени, оцененную по направлению зрительной оси, в формат, который бы был удобным для планирования движения руки, т.е. центрировать мишень относительно головы, туловища и руки» (Desmurget et al., 1998,  с. 762). Этот формат имеет разные названия – схема тела (Гиппенрейтер, 1978), эгоцентрические координаты (Desmurget et al., 1998), внутренняя карта признаков зрительного поля (Schall, Thompson, 1999), образ зрительного пространства (Duhamel et al., 1992), экстраперсональное пространство (Grüsser, Landis, 1991). Сама идея «трансформации» информации о положении мишени в пространстве во внутренние координаты не нова. Она обсуждалась многократно в прошлом веке. Общая идея этих дискуссий кратко выражена  Ю.Б. Гиппенрейтер. Она считает, что глаз, как и другие двигательные органы, имеет свое «представительство в схеме тела». Любые движения глазного яблока, связанные с поиском зрительной мишени, фиксируются в схеме тела. И «когда зрительная ось направлена на цель, она вводит в схему тела также и цель. В результате задача попадания рукой в цель сводится к согласованию, или координации, движений двух рабочих органов: глаз и руки» (Гиппенрейтер, 1978, с. 124 – 125). Координация движений глаз и рук хорошо известна, например, испытуемый без труда может указывать рукой направление своего взора в полной темноте, в которой он не видит ни окружающих предметов, ни своей руки (Bock, 1986).

Конечно, информация о положении глаз будет одинаковой вне зависимости от того, займут ли глаза это положение плавным движением или скачком. Но как показали исследования, именно предваряющие саккадические, а не плавные движения глаз на мишень обеспечивают успешное точностное движение руки на эту мишень (Рокотова и др. 1971; Гиппенрейтер, 1978; Desmurget, 1998; Ricker et al., 1999). Так, в одной из работ испытуемый, находящийся в полной темноте, должен был быстро и точно указать на световую мишень указкой (Festinger, Canon, 1965). Если его взор со стартовой позиции переводился скачком и фиксировался на мишени, то он совершал более точное указательное  движение, нежели в тех ситуациях, когда взор со стартовой позиции переводился на мишень плавно. Вполне возможно, что этот феномен объясняется тем, что саккады обеспечивают «наивысшую информативность» о положении мишени в пространстве (Филин, 2002). 

2.4.2. Проблема афферентных и эфферентных влияний в процессах локализации мишени

Все, кто исследует движения глаз, приходят к выводу, что помимо информации от рецепторов сетчатки важную роль в этих процессах играет внесетчаточная информация о положении глаз. Поэтому в литературе можно отметить многочисленные дискуссии о том, каковы механизмы перемещения глаз в сторону мишени для локализации ее отражения на фовеа и трансформации ее в эгоцентрические координаты (см. обзоры Howard, 1982; Matin, 1982; Desmurget et al., 1998). В частности, вопросы касались того, какова природа  внесетчаточного сигнала о положении глаза. Ч. Шеррингтон предложил проприоцептивную или афферентную теорию, согласно которой перцептивный образ строится за счет проприоцептивных импульсов от наружных глазных мышц, поступающих при движениях глаз (Sherrington, 1918). Однако, большинство исследователей считали, что основная роль в целенаправленных движениях глаз принадлежит эфферентной информации, поступающей от окуломоторной системы. (Ранее эта идея была высказана Гельмгольцем Г.О. (см. Гиппенрейтер, 1978, с. 73)). В пользу этого выдвинуто три основных аргумента. 

Во-первых, некоторые исследования подвергали серьезным сомнениям роль проприоцептивных афферентных влияний в формировании чувствования положения глаза. Действительно, было показано, что пассивные смещения глаз, ведущие к растяжению глазных мышц, не позволяют человеку осознанно воспринять эти смещения (Brindley, Merton, 1960) и не вызывают рефлекса на растяжение глазной мышцы у обезьян (Helms-Tillery et al., 1995).   

Во-вторых, роль окуломоторных эфферентных возбуждений в локализации мишени была показана в клинических и экспериментальных исследованиях выполнения человеком перцептивных и моторных задач. В частности, описано следующее клиническое наблюдение. Больных с параличом глазных мышц просили указать на зрительную мишень. Они пытались посмотреть на мишень и совершали ошибочное указательное движение на нее рукой. Этот факт, по мнению исследователей, подтверждает важную роль окуломоторных эфферентных возбуждений в локализации мишени (Perenin et al., 1977). Такие ошибочные движения руки наблюдается у лиц с ослабленной активностью глазных мышц, и причиной ошибок является смещение перцептивной оценки положения мишени (осциллопсия) всякий раз, когда они пытаются смотреть на зрительную мишень (Matin et al., 1982). Дополнительным доказательством эфферентного вклада в ощущение положения глаза являются результаты исследований, в которых нормальному испытуемому надавливали на глаз. Надавливание на один глаз при закрытом другом приводит к смещению воспринимаемой мишени, которая в реальности неподвижна. Это смещение, которое может быть оценено на перцептивном уровне или по указательному ответу руки, интерпретируется как изменение в эфферентных сигналах, связанных с увеличением усилий по удержанию глаза на фиксированной позиции (Stark, Bridgeman, 1983; Bridgeman, 1986). 

В-третьих, многочисленные исследования окуломоторной саккадической системы привели к получению неопровержимых доказательств существования  несенсорных сигналов о позиции глаза. В своих пионерских работах Hallett, Linghstone (1976) показали, что для саккадического движения глаз на мишень информация о позиции мишени используется не только от сетчатки глаз. В их экспериментах испытуемые должны были отслеживать мишень, которая в виде вспышки светового пятна быстро появлялась то в одном (А), то в другом (Б) месте. Причем, вторая вспышка (например, в Б) исчезала, в то время когда испытуемый совершал саккадическое движение глаз в сторону первой (например, в А), и, таким образом, вторая мишень (Б), на которую нужно было совершить следующее саккадическое движение, воспринималась во время смещения глаз. Авторы утверждают, что если бы саккадическое движение на вторую мишень совершалось только на основе афферентных возбуждений от сетчатки и проприоцепторов глазных мышц, полученных на этапе смещенной позиции глаз, то ожидалась бы ошибка в «попадании» глаз на вторую мишень, эквивалентная величине этого смещения. Однако, результаты показали, что второе саккадическое движение обеспечивает попадание взора глаза вплотную к локализации второй мишени (Б). Это может говорить о том, что глаз скачком перемещается на прогнозируемое положение мишени, которое было фиксировано в опыте на основании предшествующих действий. 

Сходные результаты были получены в серии оригинальных  исследований на обезьянах еще одной группой исследователей (Mays, Sparks, 1980). У обезьян слабым электрическим током раздражали моторные слои верхних бугорков четверохолмия во время латентного периода саккадического движения глаз в направлении вспышки светового пятна в темноте. Как и в экспериментах, описанных выше, нарушение положения глаз в темноте, вызванное электрической стимуляцией, позволяло проверить, действительно ли в основе саккадического движения лежит только первоначальное возбуждение от рецепторов сетчатки и глазных мышц. Результаты показали, что саккадические движения компенсировали нарушения позиции глаз и обеспечивали перемещение взора точно на запомненную позицию мишени. Более того, в других исследованиях было показано, что обезьяны с деафферентацией глазных мышц также могут компенсировать электрически вызванное изменение позиции глаз, что, по мнению авторов, говорит о том, что «сигнал о позиции глаз, обеспечивающий ее компенсацию, не является проприоцептивным по природе» (Guthrie et al., 1983). Следует отметить, что такие компенсаторные саккадические движения имели место при нефиксированной голове, и что компенсация осуществлялась по ходу саккадического движения, если траектория движения нарушалась экспериментально (Pélisson et al., 1995) .

Описанные эксперименты явно были направлены на вычленение роли эфферентных влияний в целенаправленных движениях глаз. Однако гипотеза авторов об исключительном вкладе этих влияний в контроле над позицией глаз вступает в противоречия с хорошо известными морфологическими данными о большом количестве проприоцептивных афферентных волокон от наружных глазных мышц, идущих в головной мозг. Кроме того, существуют экспериментальные данные, демонстрирующие участие проприоцептивных влияний в пространственном восприятии (см., например, обзор Buisseret, 1995). 

Что касается уже описанных фактов с пассивным смещением глаза, то при более тщательном исследовании оказалось, что испытуемые все же способны, хотя и недостаточно точно, определять направление такого смещения глаз и использовать эту информацию для возвращения взора на световую мишень в темноте (Skavenski, 1972).  Более того, оказалось, что попытки больных с параличом мышц обоих глаз совершить глазами движение не приводят к осциллопсии (Stevens et al., 1976). Авторы предполагают, что осциллопсия у таких больных, скорее всего, связана с проприоцепцией резидуальных движений глаз. В целой серии работ, выполненных группой исследователей на добровольцах, была проведена количественная оценка вклада проприоцептивных сигналов в оценку позиции глаз (Gauthier et al.,1990 a,b).  В этих работах у испытуемых вызывали экспериментальный страбизм (косоглазие) и регистрировали ответы в виде указывания рукой на зрительную мишень. Техника экспериментального страбизма заключалась в следующем. Закрытый глаз пассивно поворачивали с помощью специальной присоски к контактной линзе, надетой на этот глаз. В результате оптическая ось закрытого глаза смещалась от мишени под некоторым углом. Вторым глазом испытуемый смотрел на мишень. Постепенное увеличение угла отклонения от мишени оптической оси невидящего глаза  сопровождалось пропорциональным увеличением отклонения точностного движения руки на мишень. Этот экспериментальный страбизм не оказывал влияния на активацию мышц обоих глаз, и иллюзорные изменения локализации мишени можно было объяснить только возбуждением, поступающим в ЦНС от проприоцепторов глазных мышц. По расчетам авторов вклад проприоцепторов в восприятие позиции глаз составляет примерно 30% (Gauthier et al.,1990 a,b). 

Конечно, и зрительное восприятие мишени при выполнении прицельного движения на нее руки оказывает свое влияние на точность этого движения. Так, показано, что при отсутствии сигналов от рецепторов сетчатки, положение глаз в глазнице позволяет лишь грубо локализовать зрительную мишень. Например, в темноте разброс точности простого указывания пальцем направления собственного взора значительно больше, чем при указывании на световое пятно, появляющееся в поле зрения (Bock, 1986). Многие авторы приходят к выводу, что субъект не оценивает одну информацию в дополнение к другой, а обе эти информации - от сетчатки (сетчаточная) и о позиции глазных яблок (внесетчаточная) оцениваются в виде некоторого интеграла (Blouin et al., 1995; Desmurget et al., 1998, с. 762). 

Несомненно, что системы, обеспечивающие движения глаз в точностных движениях, включают не только описанные выше элементы. В точностные указательные движения руки на визуальную мишень вовлекаются и проприоцепторы шейных мышц. Эти мышцы обеспечивают движение головы. Так, в экспериментах на обезьянах и на человеке показано, что локальное введение анестезирующего вещества в область задних корешков спинного мозга на уровне шейных сегментов С1 – С3 сопровождалось проводниковой блокадой всех афферентных возбуждений, проходящих по этим корешкам.  Это, в свою очередь,  приводило к нарушению точностных движений руки (De Jong et al., 1977). Вибрация шейных мышц вызывала у человека нарушения в движении указывания на мишень и сопровождалась иллюзорным ощущением движения неподвижной визуальной мишени (Taylor, McCloskey, 1988). Сигналы от вестибулярных рецепторов также вносят вклад в оценку положения головы в схеме тела. По существу, от них постоянно поступает информация о положении головы в пространстве. Показано, что перцептивная оценка пассивного вращения головы относительно неподвижного туловища осуществляется лучше (ниже порог восприятия и более правдоподобное ощущение), чем пассивное вращение туловища относительно неподвижной головы (Taylor, McCloskey, 1988).

2.4.3. Роль окружающей среды в процессах локализации мишени

Важную роль в процессах локализации мишени играет окружающая  структурированная зрительная среда, которая способствует более точной локализации мишени в пространстве. Так, Conti и Beaubaton (1980) обнаружили, что умеренное по скорости прицельное движение руки на мишень более точно, если оно выполняется на зрительном фоне, нежели в темноте. В другой работе исследовался эффект зрительного фона на действия больных с деафферентацией глазных мышц (Blouin et al., 1993). В отличие от здоровых испытуемых эти больные не могли абсолютно точно показать пальцем на мишень при отсутствии зрительного фона, но при наличии структурированного зрительного фона точность указывания на мишень значительно возрастала. Авторы пришли к заключению, что такие больные используют некоторые признаки окружающей среды  для того, чтобы локализовать мишень относительно своего тела. 

Еще убедительные данные о роли внешней зрительной среды в локализации мишени показаны в уже упоминавшихся работах, направленных на исследование взаимодействия между  сетчаточными и внесетчаточными  сигналами в обеспечении позиции глаз. В этих работах исследовались точностные движения руки при наличии или отсутствии зрительной структурированной среды у больных с ослабленной двигательной активностью глазных мышц (Matin et al., 1982) и у здоровых испытуемых при пассивном отклонении глаза (Bridgeman, Graciano, 1989) и при вибрационном воздействии на глазные мышцы (Velay et al., 1994). Напомним, что эти экспериментальные нарушения в позиции глаза сопровождались серьезными изменениями в восприятии зрительной мишени, что выявлялось при перцептивных и зрительных ответах. Однако эти нарушения в восприятии локализации мишени уменьшались или даже полностью исчезали, если экспериментальные задачи выполнялись при наличии структурированного зрительного фона. 

Одним из возможных объяснений важной роли структурированной среды в точностных движениях является гипотеза В.И. Белопольского (1978). Согласно этой гипотезе в обедненной визуальной среде, когда, например, в темноте то в одном, то в другом месте появляется светящаяся точка, имеет место нестабильное восприятие, при котором субъект ощущает движение этой точки относительно неподвижной точки взора. Несомненно, что это и приводит к  нарушению точностного движения руки. Автор считает, что введение в среду визуальных ориентиров, связь между которыми носит содержательно – смысловой характер, снимает эту иллюзию и приводит к естественному стабильному восприятию этих точек. Отсюда становится ясно, что в точностном действии имеет место не просто «введение мишени в эгоцентрические координаты», а целостное действие - восприятие, которое обеспечено активностью набора взаимодействующих систем.  

Помимо зрительных раздражителей на саккадические движения глаз влияют и другие, например, звуковые раздражители или тактильные, которые могут сопровождаться изменением латентного периода саккады, ее амплитуды и направления (Lueck et al., 1990; Hughes et al., 1994; Doyle, Walker, 2002).               

Итак, на основании экспериментальных данных большинство исследователей приходят к выводу, что в регуляции движений глаз участвуют как  афферентные возбуждения, идущие от разных рецепторов, так и эфферентные влияния. Глаза же вовлечены в процессы восприятия среды, в которой субъект совершает целенаправленное действие. Однако, до настоящего времени описываются эксперименты, в которых авторы выделяют для анализа в качестве результатов влияние на саккадические движения глаз и на точностные движения руки только афферентных возбуждений от рецепторов сетчатки, от проприоцепторов глазных или шейных мышц, или других рецепторов, либо только влияние эфферентных возбуждений от тех или иных структур мозга. В результате мы можем наблюдать бесплодную дискуссию о важности тех или иных влияний (см., например, обзор Desmurget et al., 1998). Своего рода примиряющим этапом в этой дискуссии можно было бы назвать уже упоминавшиеся работы, в которых авторы подсчитали, что вклад проприоцепторов в восприятие позиции глаз составляет примерно 30% (Gauthier et al.,1990 a,b). 

При таком экспериментальном и теоретическом расчленении исследуемого поведения «разрываются естественные связи, придающие изучаемому предмету внутреннюю целостность и обуславливающие единство его всех сторон» (Кедров, 1973, с. 77). С системных позиций, как было уже сказано, все эти афферентные и эфферентные влияния обеспечивают согласование активностей элементов системы, находящихся как в разных областях ЦНС, так и вне ее пределов, и в этом отношении те и другие влияния функционально эквивалентны (Швырков, 1978; Александров, 1989).   

2.4.4. Роль знания о стартовом положении руки в точностном движении 

В экспериментальных ситуациях, в которых испытуемые должны совершить быстрое точностное движение руки на мишень, локализованную на периферии зрительного поля, внешне наблюдаемые движения осуществляются в определенной последовательности: движение глаз, затем движение головы и, наконец, движение руки (Biguer et al., 1982). Авторы показали, что при появлении мишени мышцы шеи, руки и глаз могут активироваться практически одновременно. Корреляционный анализ, проведенный по всем реализациям точностных движений, показал, что латентный период начала саккадических движений глаз коррелирует с латентным периодом начала активации мышц шеи или руки, что указывает на то, что эти два движения планируются во взаимосвязи друг с другом в афферентном синтезе. 

С конца 19 века клинические случаи деафферентации руки или  экспериментальная  деафферентация лапы у обезьян были и остаются  основным способом исследования роли исходной позиции руки в последующем ее движении. Первоначальные исследования на лишенных  этой проприоцептивной чувствительности животных и человеке показали,  что они не способны определить локализацию руки в темноте и, таким  образом, совершить точностное движение  (Jeannerod, 1988). Однако,  дальнейшие исследования деафферентированных больных и обезьян выявили, что точностные движения возможны и при отсутствии афферентных возбуждений от мышечных рецепторов руки, но если рука совершает это движение только с помощью одного сустава. В экспериментах  (Polit, Bizzi, 1979) обезьяны обучались выполнять указательное движение  рукой, которая была фиксирована таким образом, что это указательное движение к световой мишени в темной комнате совершалось горизонтальным движением руки при сгибании или разгибании ее в локтевом суставе. Зрительными мишенями были 17 светодиодов, находящихся перед обезьяной и расположенных друг от друга на расстоянии 5°. Диоды загорались в случайном порядке и обезьяна должна была указать на светящийся диод с точностью до 15°. По завершению обучения у обезьян проводили деафферентацию руки перерезкой задних корешков спинного мозга на уровне С2 – Т3. После операции сухожильные рефлексы деафферентированной руки отсутствовали, однако обезьяны были способны указывать на мишень с прежней точностью. Из этих данных было сделано заключение, что движения в суставе зависят в основном от нейронных систем, сформированных в процессе обучения до операции. Однако последнее предположение является достаточно противоречивым. Во-первых,  деафферентированные обезьяны были не способны компенсировать другие смещения руки. Кроме того, при нагрузке на руку во время ее движения точность этого движения нарушалась. Во-вторых, способность деафферентированных больных совершать относительно точные моноартикулярные (участвует один сустав) движения (Bizzi et al., 1978; Rothwell et al., 1982) никогда не имела место при движениях, в которые вовлечены несколько суставов. Такие больные не могут совершить точного движения рукой, если ее не видят (Bossom, 1974; Rothwell et al., 1982). В-третьих, изменения стартовой позиции пальца  и/или руки перед захватывающим действием нарушает характеристики движения у нормальных испытуемых (Kawato, 1996). 

Общий вывод из всех этих исследований заключается в следующем.  Осуществление точностных движений, в которые вовлечены несколько суставов, требует знания позиции кисти, предплечья и плеча относительно тела, которые можно получить от проприоцепторов всех мышц руки (Desmurget et al., 1998).

Однако, проприоцептивная информация не является единственным источником знания о стартовой позиции руки. Если больной, у которого деафферентирована рука, видит свою руку, то он совершает ею более точное движение (Prablanc et al., 1979). То есть для точностного движения руки в дополнение к проприоцептивной информации необходима зрительная информация о ее позиции (см. также Desmurget et al., 1997). Если точностное движение руки регулярно осуществляется без зрительного контроля, то в этом движении могут аккумулироваться ошибки, что в конечном итоге приведет к неточному движению (Bock, Arnold, 1993).

В ряде экспериментов на обезьянах была зарегистрирована активность нейронов, связанная с планированием движения руки. Например, нейроны, активность которых модулировалась позицией руки в связи с подготовкой движения, были обнаружены в моторной и премоторной областях коры у обезьян (Bauswein, Fromm, 1992).  В задней теменной коре обезьян зарегистрированы нейроны, активность которых модулировалась стартовым положением руки не только перед движением, но и во время самого движения (Ferraina, Bianchi, 1994). В период задержки ответа устойчивая или прогрессивно учащающаяся импульсная активность была зарегистрирована у нейронов лобной коры (Kubota et al., 1974)

Итак, планирование движений глаз, головы и руки при быстрых точностных движениях осуществляются одновременно (см. также Ricker et al., 1999). Причем системы, обеспечивающие эти движения, взаимодействуют друг с другом. На это указывают данные о тесной корреляции показателей движения глаз, головы и руки (Sparks, 1999).  По-видимому, в каждом очередном действии в межсистемные отношения могут включаться разные наборы систем. Это может соответственно сопровождаться большой дисперсией соотношений двигательных характеристик глаз, головы и руки при многократном повторении действия.  Именно высокая дисперсия этих показателей дала основание некоторым авторам сделать вывод о том, что, например, у человека и у приматов, параметры движений головы и саккад программируются независимо (Козловская и др., 1981). 

2.4.5. Зависимость субъективной оценки локализации мишени от формы ответа

Выше мы рассмотрели эксперименты, в которых показано, что точностные движения зависят от согласования акта восприятия мишени во внешней среде и от оценки пространственного отношения к этой мишени глаз, головы и руки. Эти процессы осуществляются во время афферентного синтеза, в который также вовлекаются и системы, которые обеспечивают движение.  Но поскольку системы, обеспечивающие  распознавание и движение, вступают во взаимодействие во время афферентного синтеза, то следует ожидать, что и само распознавание мишени будет зависеть от формы движения. В качестве доказательства  приведем результаты следующего эксперимента (Bridgeman, 1991). Испытуемым (10 человек) предъявляли зрительный сигнал, состоящий из пятна, находящегося в прямоугольной рамке. Пятно в случайном порядке появлялось в одной из пяти позиций относительно взора наблюдателя; прямоугольная рамка также в случайном порядке появлялась прямо перед наблюдателем, либо в левом или правом поле зрения. Мишень и рамка предъявлялись в течение одной секунды, после чего субъект должен был  либо (1) оценить, какую форму имела мишень – положение пятна относительно рамки (перцептивный ответ), либо (2) указать на пятно указкой (двигательный ответ). В соответствии с экспериментальной процедурой испытуемые в ответ на предъявляемые сигналы - мишени давали перцептивный или двигательный ответы в случайном порядке. В одних экспериментах каждый ответ нужно было давать как можно быстрее сразу после исчезновения с экрана сигнала – мишени; в других экспериментах – через 4 секунды после исчезновения с экрана сигнала - мишени. Результаты для перцептивных и двигательных ответов различались. Перцептивные ответы закономерно зависели от положения рамки так, что мишень воспринималась значительно ближе к ближайшему к центральной линии взора краю рамки (Roelofts effect). Эти эффекты наблюдались у всех испытуемых в сериях с быстрым ответом и у 8-ми испытуемых в сериях с задержанным ответом. В отличие от перцептивных ответов точность двигательных ответов зависела от времени их задержки. Характеристики ответов, задержанных на 4 секунды, у 8-ми испытуемых зависели от иллюзии, индуцируемой позицией рамки, что указывает на влияние окружающей зрительной среды на процессы локализации мишени при двигательной форме ответа.  В ситуациях, когда нужно было давать быстрый ответ, 5 испытуемых для локализации мишени ориентировались на эгоцентрические координаты, и движение руки у них не зависело от положения рамки, тогда как у остальных испытуемых положение рамки влияло на движение руки. По мнению авторов, результаты показывают, что восприятие сигналов окружающей среды в зрительно-моторном действии зависит от формы моторного ответа с предпочтением чаще использовать признаки окружающей среды при задержанных ответах. 

2.4.6. Связь активности нейронов с саккадическими движениями глаз, фиксацией взора и точностным движением руки

На нейронном уровне системы, обеспечивающие точностные движения руки, должны проявляться в виде устойчиво связанной с этими движениями импульсной активностью некоторых нейронов. Для проверки этого утверждения рассмотрим результаты экспериментов, проведенных на обезьянах с регистрацией импульсной активности нейронов. Во всех этих экспериментах проводилось сопоставление импульсной активности нейронов с обусловленными экспериментальной задачей саккадическими движениями глаз, фиксацией взора, и движениями лапы на мишень. Результаты показали, что в эти действия вовлечены самые разные системы. Так, в одних исследованиях зарегистрированы нейроны, активность которых была связана только с одной контролируемой переменной. Например, зарегистрированы нейроны, которые активировались при появлении в поле зрения мишени, вне зависимости от положения глаз (Werner  et al., 1997). Другие нейроны проявляли выраженную активность при эксцентричном расположении сетчатки глаза относительно мишени (Sparks, 1999). Зарегистрированы нейроны, активирующиеся либо перед саккадой, либо и во время ее реализации, а также нейроны, активирующиеся во время фиксации взора (Munoz, Wurtz, 1995) или при изменении положения руки в поле зрения (Graziano et al., 1994). Описаны нейроны, репрезентирующие своей активностью такие символические параметры, как локализация мишени в координатной системе, где центром является голова (см. обзор Desmurget et al., 1998).  Все эти нейроны были зарегистрированы в разных областях головного мозга: в зрительной коре (Galletti C., Battaglini, 1989), в теменной коре (Duhamel et al., 1997), в премоторной коре (Fogassi et al., 1992), в ядрах таламуса  (Schlag et al., 1980), в верхних бугорках четверохолмия (Sparks, 1999), в варолиевом мосте (Zhou, 1998), в амигдале  (Hooker et al., 2003), в мозжечке (Takemura, Kawano, 2002), во фронтальном зрительном поле, локализованном у макак в дугообразной извилине лобной коры (Schall, Thompson, 1999). В экспериментах на обезьянах, выполнявших точностное движение передней лапы на зрительную мишень, было обнаружено, что более половины зарегистрированных нейронов (389 из 744) в верхних бугорках четверохолмия, считавшимся «классическим» первичным зрительным центром, связаны своей активностью с движением лапы (Werner  et al., 1997). Таким образом, системы, связанные с точностными движениями, представлены своими нейронами в различных областях мозга.  

Несомненно, что эти системы между собой связаны. Специальные методы анализа двигательной активности глаз в сопоставлении с импульсной активностью нейронов подтверждают наличие тесной функциональной связи между нейронами, включенными в разные системы, обеспечивающие движения глаз, фиксацию взора и движения головы. Так, методом множественного регрессионного анализа было выявлено, что по частоте импульсной активности нейроны верхних бугорков четверохолмия делятся на группы. Каждая группа нейронов проявляет максимальную активность (активацию) в связи с одним из актов, обеспечивающих направление, амплитуду, скорость саккадических движений, положение головы и направление взора. Поскольку двигательные характеристики этих актов высоко коррелируют между собой, то авторы сделали вполне логичное заключение, что активности выделенных ими групп нейронов тесно взаимосвязаны (Sparks, 1999). Сходные данные получены и  другими авторами (Lueck et al., 1990; Hughes et al., 1994; Doyle, Walker, 2002).     

На основании этих фактов можно утверждать, что системы, обеспечивающие  эти акты, взаимодействуют друг с другом через свои нейроны. На основании данных, описанных в первой главе, можно утверждать, что вовлечении в обеспечение движений глаз системы, которая при каждом движении глаз включается во взаимодействия с разными  наборами других систем, активность нейронов этой системы будет модулироваться. В целом ряде экспериментов были зарегистрированы нейроны, чья активность, связанная с движениями глаз и фиксацией взора, могла модулироваться несколькими переменными. Например, во многих корковых и подкорковых областях головного мозга животных были зарегистрированы нейроны, которые активировались в связи с предъявлением зрительных сигналов или в связи с фиксацией взора. Как оказалось, активность этих нейронов модулировалась положением глаз (Schlaget al., 1980; Andersen et al., 1985; Galletti, Battaglini, 1989; Fogassi et al., 1992; Boussaoud et al., 1993). В других экспериментах были зарегистрированы нейроны, активность которых модулировалась сразу несколькими факторами (Wickelgren, 1971; Meredith, 1986). Например, в теменной коре обнаружены нейроны, чей ответ на предъявление зрительной мишени модулировался не только направлением взора, но и положением головы (Brotchie et al., 1998). Активность нейронов связанных с движением глаз может модулироваться мотивацией. Так К. Ватанабе с соавторами зарегистрировали нейроны в хвостатом ядре у обезьян, частота импульсной активности которых достоверно коррелировала с латентным периодом саккадических движений глаз. Нейроны проявляли свою активность вокруг этого саккадического движения. Иными словами, данные нейроны были включены в системы, обеспечивающие системы движения глаз. Обезьяны переводили взор со стартовой позиции на световое пятно, которое появлялось последовательно в определенных местах. Саккадическое движение глаз только на одну позицию всегда подкреплялась небольшим количество воды. Оказалось, что среди зарегистрированных нейронов одни учащали свою активность в связи с подкрепляемыми саккадами, а другие нейроны увеличивали свою активность в связи с неподкрепляемыми саккадами (Watanabe et al., 2003).  В. Вернер с соавторами зарегистрировали у обезьян, выполнявших точностное движение лапы на мишень, три типа нейронов в верхних бугорках четверохолмия (Werner et al., 1997). А) 283 нейрона со «зрительными ответами» давали фазный разряд на появление зрительной мишени (светового пятна) в их рецептивном поле. Из них у 54% активность модулировалась саккадическими движениями глаз, у 6% активность модулировалась движениями руки и у 9% активность модулировалась как движениями глаз, так и движениями руки.  Б) 232  «саккадических», по терминологии авторов, нейрона разряжались пачечной импульсной активностью в связи с саккадами. Из этих нейронов у 66%  наблюдалось изменение активности при зрительной стимуляции, у 3% - «саккадическая» активность модулировалась движением руки и у 10% эта активность модулировалась и зрительной стимуляцией и движением руки. В) Активность 389 нейронов была связана с движением лапы и коррелировала с ЭМГ, регистрируемых с мышц этой лапы. Из них активность у 87, 1% нейронов была связана исключительно с движением лапы, у 4,6% нейронов эта активность модулировалась появлением светового пятна – мишени, у 1,8%  - активность модулировалась саккадическими движениями и у 6, 2 % нейронов активность, связанная с движением лапы модулировалась как при появлении зрительной мишени, так и во время саккад.    

 Итак, на примере этих модулирующих влияний на активность нейрона мы наблюдаем взаимодействие систем одного поведенческого акта, например, саккадического движения глаз, с системами, например, обеспечивающими движение руки, распознавание мишени или питьевое поведение. По-видимому, именно модулирующие влияния на активность нейрона одной системы со стороны нейронов других систем могут привести к  такому заключению, что «пространство может быть представлено в коре, как на популяции нейронов, так и на отдельном нейроне» (Duhamel et al., 1997, с.847). Мы не согласны с таким предположение и считаем, что пространство может быть представлено только в системах, нейроны которых устанавливают друг с другом синаптические связи.

Как мы отмечали в главе 1, система может переходить из одного поведенческого акта в следующий акт, то есть из одних межсистемных отношений в другие, о чем можно судить по изменению системного метаболизма нейронов данной системы. Если это так, то и импульсная активность этих нейронов на разных этапах действия должна быть разной. Это предположение подтверждается экспериментальными фактами.  М. Доррис с соавторами регистрировали у обезьян одиночные нейроны в средних слоях верхних бугорков четверохолмия (Dorris et al., 2000). Обезьян обучали выполнять саккадические движения на мишень, которая появлялась с равной вероятностью в двух противоположных от места фиксации взора точках, а именно - в рецептивном поле или вне рецептивного поля регистрируемого нейрона. Выявлено, что активность нейронов усиливалась в период ожидания мишени вне зависимости от ее будущей локализации. Причем, частота импульсной активности нейронов в этот период достоверно коррелировала со временем (латентным периодом) саккадического ответа: чем больше частота импульсной активности, тем короче время саккадического ответа. Иными словами, по активности этих нейронов можно говорить о том, что в период ожидания формировался набор систем для осуществления саккадического движения глаз, и в этот набор включены системы (или система), поддерживаемые регистрируемыми нейронами. Сразу же после появления мишени (Судя по рисунку, примерно через 100 мсек – Б.Б.) эти нейроны эти нейроны учащали свою импульсную активность при совпадении ожидаемой и предъявленной мишени. При несовпадении ожидаемой мишени с предъявленной  эта активность нейронов подавлялась. На основании этих данных можно утверждать, что упомянутые выше системы «перешли» в следующий поведенческий акт, связанный с распознаванием мишени. Авторы  также считают, что проявление в нейронной активности процессов согласования или рассогласования реально предъявленной мишени с прогнозируемой мишенью отражает прошлый опыт. 

Итак, саккадические движения глаз на мишень и точностные движения на нее руки коррелируют с устойчивыми активациями нейронов разных структур мозга.  Разнообразие активаций, выявляемых при их сопоставлении с контролируемыми в эксперименте различными переменными, указывает, соответственно, на разнообразие взаимодействующих систем. Особенности этого взаимодействия проявляются в модулируемой активности нейронов. А, как мы видели из результатов описанных экспериментов, модуляция активности нейронов прямо коррелирует с двигательными характеристиками исследуемого действия. Следовательно,  эти данные дают основание подтвердить идею В.Б. Швыркова о том, что внешние двигательные проявления отражают межсистемные отношения (Швырков, 1995). 

2.5. Постановка экспериментальной задачи 

Как мы уже отмечали, точностные движения руки обеспечиваются взаимодействием наборов систем двух дифференцируемых по внешним показателям поведенческих актов – саккадических движений  глаз с фиксацией взора и собственно движений руки. Помимо этих систем, как мы видели в предшествующем обзоре, в межсистемные отношения включаются и другие системы, необходимые для обеспечения точностного действия. Анализ данных других исследователей с позиций теории функциональных систем позволил нам предположить, что основа этого взаимодействия закладывается перед началом действия, когда во время афферентного синтеза через синапсы своих нейронов объединяются системы не только одного акта, но и системы двух последовательных актов. Взаимодействие между системами отражается на внешних проявлениях этих двух актов, а именно, на латентных периодах саккадических движений глаз и движений руки, их  скорости и точности. Если это так, то, по-видимому, анализ соотношений внешних показателей точностных действий позволит подойти к изучению вопроса о межсистемных отношениях в целостной деятельности. 

Настоящая глава посвящена разработке проблемы межсистемных отношений, развивающихся при реализации деятельности, на основании анализа таких ее внешних показателей, как саккадические движения глаз, движения руки и связанной с ними суммарной электрической активности мозга – электроэнцефалограммы (ЭЭГ). 

А.Н. Бернштейн писал: «Если мы имеем дело с какой-либо структурной схемой, построение которой нам неизвестно, но функционирование которой в разнообразных условиях может быть наблюдаемо, то из сопоставления изменений переменной S (скорость, точность, вариативность и т.п.) как функции каждого из переменных условий с изменением самих условий можно делать определенные выводы о структуре, прямым путем для нас недоступной» (Бернштейн, 1966, с. 72). Иными словами одним из путей исследования межсистемных отношений является сопоставление экспериментально контролируемых характеристик поведения (переменных) при изменении условий (факторов), влияющих на его реализацию.  

Эвристическая ценность этого принципа подтверждена многочисленными работами разных авторов. Мы в своей работе также воспользуемся этим принципом.  

В планируемых нами экспериментах модели деятельности должны отвечать следующим условиям. Во-первых, должен осуществляться контроль над некоторыми системами. Во-вторых, в деятельность должны вноситься контролируемые факторы, влияющие на регистрируемые переменные. Это – фактор научения, внесение в двигательную активность разных смысловых нагрузок, прерывание деятельности на контролируемых этапах межсистемных отношений, контролируемое вовлечение или, наоборот, исключение из межсистемных отношений некоторых систем. В-третьих, результаты, полученные в этих экспериментах, должны быть сопоставимы с результатами других исследователей.

Для получения результатов, которые в последующем будут подвергнуты теоретическому анализу с учетом описанных в обзорной части главы данных,  будет разработана экспериментальная модель, которая бы отвечала следующим требованиям.

1. Испытуемый должен выполнять точностные действия. На основании показателей саккадических движений глаз и движений руки мы будем оценивать взаимодействия между системами этих двух последовательных актов, развивающихся в действии.

2. Точностных действий должно быть не одно, а несколько. Эти действия должны реализовываться последовательно и представлять собой целостную деятельность. В таком случае мы сможем оценить взаимодействие между системами, включенными в последовательные действия деятельности.

3. Ясно, что от стабильных показателей действия мы никакой информации не получим, кроме той, что эти действия развиваются на фоне устойчивых межсистемных отношений. «Случайная» вариативность внешних показателей действия, связанная с неконтролируемыми переменными, также мало информативна. В экспериментальной модели должно иметь место контролируемое изменение межсистемных отношений. Хорошо известно, что при тренировке выполнения одного или последовательности действий происходят изменения в поведении. Например, при такой тренировке в глазодвигательной системе изменяются метрические характеристики движений глаз (Miles, Eighmy, 1980) и их время реакции (Pare, Munoz, 1996) и сокращается время точностного движения руки (Рокотова и др., 1971). Эти изменения отражают некоторую динамику в межсистемных отношениях. Следовательно, деятельность для испытуемого должна быть достаточно новой, чтобы в процессе тренировки он имел возможность усовершенствовать ее выполнение. Деятельность должна быть также достаточно сложной, чтобы замедлить процесс совершенствования ее выполнения, что позволит выявить закономерности, сопровождающие этот процесс. 

4. Для подхода к пониманию психического аспекта в межсистемных отношениях модель деятельности следует создать не в виде простой последовательности действий. В последовательности действий  должна быть логика, которая контролируется субъектом и этот контроль должен быть очевидным и объективно регистрируемым. 

По поводу экспериментальной процедуры А.Н. Леонтьев писал: «Вводя соответствующую инструкцию, мы вызываем у испытуемого определенным образом направленную деятельность. Эта деятельность в наших экспериментах на человеке имеет форму внутреннего процесса, процесса сознания; это внутренний поиск, это действие внимания» (Леонтьев, 1981, с. 139). 

2.6. Эксперимент 2.1. Быстрое печатание предложения одним пальцем как деятельность, представленная последовательностью точностных действий  (Проведен совместно с А.Х. Пашиной). 

В качестве экспериментальной модели мы разработали процедуру быстрого печатания предложения одним пальцем. В этой процедуре соблюдены все условия, обозначенные выше. Во-первых, напечатание каждой буквы является точностным движением, поскольку испытуемый должен быстро перенести палец со «стартовой» позиции, т.е. с предшествующей клавиши (в последующем для удобства мы будем называть нажимаемые клавиши  «буквами») на последующую. Пробные исследования показали, что напечатанию каждой буквы предшествует саккадическое движение глаз на эту букву. Во-вторых, предполагалось, что для быстрого и безошибочного печатания фразы потребуется длительная тренировка. И, наконец, последовательные точностные действия контролировались знанием испытуемым языка и структуры печатаемой фразы.

В первую очередь данная серия экспериментов была направлена на отработку методики. На основании результатов, полученных в этих экспериментах, решался вопрос об адекватности данной методики для решения поставленной задачи, а также возможности регистрации электроэнцефалограммы при выполнении испытуемыми такой деятельности. 

Испытуемые. В эксперименте участвовало 6 испытуемых (3 женского и 3 мужского пола, все правши) в возрасте от 18 до 35 лет.    

Процедура. Эксперименты проводились на механической пишущей машинке. В экспериментах применялась нестандартная клавиатура -  на клавиши были наклеены буквы таким образом, чтобы расстояния между последовательно нажимаемыми буквами были примерно одинаковыми, однако совершенно очевидно, что каждое действие отличалось от другого по направлению движения глаз и пальца. Испытуемые сидели перед машинкой в удобной для них позе, никаких требований к ним относительно положения головы или рук не было. От испытуемых требовалось печатать фразу, составленную из односложных подлежащего и сказуемого и двухсложного дополнения, это -  «кот ждёт бутерброд». Печатать испытуемые должны были ука​зательным пальцем правой руки как можно быстрее и без ошибок, замеченные ошибки (нажатие не той буквы, пропуск буквы и т.д.) не исправлять, а продолжать печатать. Согласно инструкции испытуемые не делали пропуска между словами. Это было необходимо для выравнивания условий напечатания каждой буквы. После каждого предложения они переводили каретку. Печатаемый текст был закрыт, и испытуемые мог​ли видеть только клавиатуру. 

На каждом испытуемом эксперимент проводили в несколько серий в течение двух - трех дней. В каждой экспериментальной серии испытуемые пе​чатали предложение 60 раз. После 15-минутного перерыва они повторяли серию. В день на каждом испытуемом прово​дилось 4-6 серий. После каждой серии они давали свободный отчет. Критерием совершенствования навыка печатания фразы было сокращение и стабилизация времени напечатания каждой буквы. 

Регистрация. В экспериментах регистрировали последовательные нажатия букв, как в виде текста, так и в виде актограммы (АКГ). У испытуемых регистрировали электроокулограмму (ЭОГ) по стандартной методике: горизонтальная составляющая регистрировалась с помощью электродов, расположенных на наружных углах обеих глазниц, вертикальная составляющая регистрировалась с помощью электродов, фиксированных в середине верхней и нижней части одной глазницы в области проекции на них зрачка при фиксации взора испытуемым строго перед собой. Сопротивление на электроокулографических электродах не превышало 10 кОм.  После предварительной тренировки в последующих сериях эксперимента во время печатания регистрировали электроэнцефалограмму (ЭЭГ). ЭЭГ отводили монополярно от точек F3, F4, P3, P4 и Cz (по международной системе Джаспера 10/20). В качестве референтой точки для ЭЭГ-отведений служили мочки ушей, к которым были прикреплены соединенные между собой электроды. Сопротивление на  ЭЭГ – электродах не превышало 5 кОм. У всех электродов было хлорсеребряное покрытие, которое исключало их поляризацию. В перерывах между экспериментальными сериями тестировали сопротивление на всех электродах. АКГ, обе составляющие ЭОГ и все 5 отведений ЭЭГ регистрировали с помощью энцефалографа и усиленные аналоговые сигналы записывали на магнитную ленту. Ширина частотного диапазона регистрирующей системы составляла 0,5 Гц снизу и 100 Гц сверху. Для последующей статистической обработки записанные сигналы с частотой дискретизации 250 Гц вводили в лабораторную мини – ЭВМ Plurimat S.      

Результаты предварительной тренировки. В первых экспериментальных сериях время напечатания каждой буквы значительно варьировало, а напечатанию каждой буквы предшествовали несколько саккадических движений глаз (СДГ). Эти движения не имели никакой закономерности и, по-видимому, были связаны с поиском нужной буквы на клавиатуре. Мы рассматривали эти серии как тренировочные и не анализировали их. После нескольких тренировочных серий испытуемые уже не искали буквы, и нажатию на каждую букву стало предшествовать только одно СДГ. Направление каждого СДГ легко удалось идентифицировать, используя калибровочные ЭОГ-показатели при контрольном просматривании испытуемыми букв в той последовательности, в которой они их нажимали при печатании предложения. Следует отметить, что у всех испытуемых паттерны движения глаз были одинаковыми, что указывает на то, что эти движения определялись расположением букв на клавиатуре, на которые нужно было нажимать. Кроме того, паттерны движений глаз не зависели от положения головы относительно клавиатуры.
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Рисунок 8. Соотношение электроокулографических (ЭОГ) – и актографических (АКГ) – показателей при печатании предложения.

1 – вертикальная составляющая ЭОГ. 2 – горизонтальная составляющая ЭОГ (идентифицированные саккадические движения глаз (СДГ) помечены буквами между записями ЭОГ). 3 - АКГ: отклонение линии вниз – перевод каретки механической пишущей машинки; отклонение линии вверх – нажатие буквы. 

Одиночные записи иллюстрируют: I - СДГ на каждую печатаемую букву; II - ошибочное нажатие буквы (обозначено точкой); III - пропуск СДГ на буквы «Ж» в слове «ждёт» и «Т» в слове «бутерброд».  IV - схема соотношений последовательно реализующихся действий напечатания букв. А – перекрытие простых действий, Б – перекрытие сложного и простого действий.   

Таким образом, напечатание буквы в нашей процедуре является точностным действием, которое представлено СДГ на букву c последующей фиксацией на ней взора и нажатия этой буквы, а вся деятельность печатания предложения представлена  определенной последовательностью точностных действий (Рис. 8, I ).

Как видно из рисунка 8, во всех случаях и у всех испытуемых СДГ на букву начинается в момент нажатия или непосредственно перед нажатием предшествующей буквы, то есть позиция пальца на букве является стартовой позицией для совершения точностного движения на последующую букву.
Анализ данных. 

Анализ результатов начали с тех серий, в которых на каждую печатаемую букву было только одно саккадическое движение глаз.

Для анализа внешних показателей деятельности мы взяли следующие показатели.  

1) Время между началом нажатия буквы и началом связанного с ней СДГ на следующую букву (Н-С интервал) по отдельности для каждой буквы. 

2) Время между последовательными нажатиями букв (Н-Н интервал). 

3) Время напечатания фразы. 

В дальнейшем интервалы Н-С и Н-Н подвергались статистическому анализу. Вычисляли среднее время нажатия каждой буквы и его дисперсию для каждого испытуемого по сериям. 

4) В ЭЭГ для анализа брали связанные с событием потенциалы. С этой целью ее обрабатывали несколькими спо​собами: 1) от момента начала идентифицированного саккадического движения глаз  усреднялись фрагменты ЭЭГ по 500 мсек в обе стороны от точки усреднения; 2) от момента нажатия определенной буквы усреднялись фрагменты ЭЭГ по 500 мсек в обе стороны от точки усреднения; 3) от момента нажатия буквы в правую сторону усред​няли фрагменты ЭЭГ длительностью, равной среднему интервалу между моментами нажатия данной и последующей буквы. Затем усредненные от каждой буквы фрагменты ЭЭГ последовательно составлялись в соответствии с последовательностью нажимаемых букв, и, таким образом, получалась усредненная ЭЭГ, соответствующая напечатанию предложения. За среднюю линию брали среднюю мгновенных амплитуд ЭЭГ, развивающейся во время напечатания фразы. В обработку выбирали только те фрагменты ЭЭГ, которые не имели явно выраженных артефактов от движений глаз и руки. Таким же образом обрабаты​вались обе составляющие ЭОГ . 

В качестве рабочей гипотезы выдвигается предположение о том, что в процессе тренировки межсистемные отношения будут претерпевать изменения, что должно проявиться в изменении соотношений показателей движений глаз и руки.  

2.6.1. Результаты и обсуждение
В процессе тренировки время напечатания фразы сокращается индивидуально для каждого испытуемого. Мы выбрали среднее время напечатания предложения по пяти случайно выбранным сериям у всех шести испытуемых и провели дисперсионный анализ. Сокращение среднего времени напечатания предложения  в течение этих пяти серий произошло примерно в два раза: F =27, 2 , df = 4/25, p = 0,000.     

2.6.1.1. Соотношение электроокулографических и актографических показателей  

1. В процессе тренировки напечатания фразы наблюдается динамика регистрируемых показателей, которую можно разделить на 3 этапа.

1-й этап. Стабилизируется время между началом нажатия предшествующей буквы (стартовой) и началом СДГ на последующую букву (интервал Н-С). Эта стабилизация сопровождается сокращением и стабилизацией времени нажатия букв (интервалы Н-Н) (Рис. 9, I-II ).    

2-й этап. На фоне стабильных интервалов Н-Н увеличивается дисперсия некоторых интервалов С-Н, то есть увеличивается вариативность СДГ на определенные буквы: на букву «т» в слове кот,  на букву «ж» в слове ждёт и на букву «т» в слове бутерброд  (Рис. 9, II). 

3-й этап. СДГ на эти буквы исчезают, а на его месте появляется СДГ на букву, которая является очередной за ней по напечатанию  (Рис.8, III и 9, III). В результате, напечатание такой буквы происходит на фоне фиксации взора на следующую букву. Более того, при исчезновении саккады на букву последующий паттерн СДГ может смещаться влево относительно нажатий букв, в результате чего каждая саккада в том паттерне начинает опережать печатание уже не на одну, а на две буквы. Пример такого опережения можно наблюдать на рисунке 8, III.   
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Рисунок 9. Динамика начала саккадических движений глаз (СДГ) на буквы «т» и «е»  в слове «бутерброд» в процессе тренировки печатания предложения. 

Гистограммы построены относительно начала нажатия буквы «у»;  ширина столбика 50 мсек. I, II, III – этапы динамики. 

Б – распределение времени начала нажатий буквы «б». С(Т  - распределение времени начала СДГ на букву «т». С(Е - распределение времени начала СДГ на букву «е». Т – распределение времени нажатий на букву «т» 

Такая поэтапная диссоциация движений глаз и руки дает основание утверждать следующее. 

А) Действие напечатания буквы, как и предполагалось, состоит из двух перекрывающихся поведенческих актов - саккадического движения глаз с фиксацией взора на букве, затем быстрого переноса пальца и последующего нажатия на эту букву. 

Б) В процессе тренировки из межсистемных отношений в некоторых действиях напечатания буквы исчезают системы, обеспечивающие СДГ на букву n. 

В) Оставшийся  без СДГ акт нажатия на букву n объединяется с актом нажатия на последующую букву n+1, причем СДГ на букву n+1 теперь уже начинается перед или в момент нажатия буквы n и эту букву испытуемый нажимает на фоне фиксации взора на букве n+1. Таким образом, происходит объединение актов в более крупное действие. 

2. В случае совершения ошибочного нажатия  испытуемые (согласно их отчетам) непосредственно перед нажатием видели, что «нажмут не ту букву», но исправить ошибку уже не могли. На механической клавиатуре это проявлялось в слабом ударе по ошибочной букве. Кроме того, саккада на следующую букву начиналась после нажатия ошибочной буквы, а время ее напечатания достоверно увеличивалось (t=6,95, df= 34,  p= .000). После нажатия ошибочной буквы происходит восстановление исходного паттерна печатания: восстанавливаются исчезнувшие СДГ и интервалы между нажатиями, которые были до усовершенствования навыка.  Иными словами, выключенные из действия системы, обеспечивающие СДГ, могут достаточно легко снова включиться в межсистемные отношения. 

3. Анализ актограмм показал, что временные структуры последовательных нажатий букв у всех испытуемых одинаковы. Однако на основании этих данных нельзя говорить, что временная структура определяется смыслом печатаемого предложения. Дело в том, что данная экспериментальная процедура не позволяет исключить зависимость времени нажатия каждой клавиши от расстояний между последовательно нажимаемыми клавишами и от направления движения от одной клавиши к другой. Влияние смысловой нагрузки на временной паттерн напечатания  предложения будет проверено в следующем эксперименте. 
4. Сопоставление ЭЭГ- потенциалов с ЭОГ- и АКГ – показателями.

При усреднении фрагментов ЭЭГ, связанных с саккадами, выявляется потенциал (Рис. 10), который по компонентному составу сходен с описанными многими авторами лямбда-потенциалом (Yagi, 1981; Marton et al., 1983). В среднем за 20 мсек до начала СДГ развивается пикообразный позитивный компонент Р1; СДГ развивается на фронте Р1  - N1; с латентным периодом примерно 100 мсек (105±10 мсек) развивается второй позитивный компонент Р2. Следует отметить, что в лобных отведениях между пикообразными компонентами Р1 в двух последовательных  СДГ развиваются негативные волны, осложненные слабо выраженными позитивными колебаниями Р2, тогда как в задних отведениях негативные волны более выражены между моментами нажатий на клавиши.  Поздние компоненты интерферируют с потенциалом, связанным с движением руки и получившим в литературе название моторный потенциал (Базылевич, 1983). 
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Рисунок 10. Ламбда-потенциалы, усредненные от начала саккадических движений глаз (СДГ) на разные буквы у испытуемого ВВГ. 

Вертикальной линией обозначено начало СДГ. ЭОГ- стрелками обозначены горизонтальная и вертикальная составляющие движений глаз. АКГ – запись нажатий на буквы.

Как видно из рисунка 11, в моторном потенциале в момент начала нажатия буквы развивается позитивный компонент, который переходит в негативное колебание, развивающееся вплоть до позитивного компонента, связанного с нажатием следующей буквы. 
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Рисунок 11. Моторные потенциалы, усредненные от момента нажатия буквы у испытуемого ВВГ.

Вертикальной линией обозначены моменты начала нажатий букв. ЭОГ- стрелками обозначены горизонтальная и вертикальная составляющие движений глаз. АКГ – запись нажатий на буквы.

В усредненной ЭЭГ, соответствующей реализации всей деятельности напечатания фразы, выявляются медленные негативные волны (Рис. 12). В разных отведениях эти волны мо​гут быть как синхронными, так и несинхронными. Как оказалось, негативные волны нестабильны и от опыта к опыту они развиваются при напечатании разных последовательностей букв. Однако в разных отведениях у испытуемых во всех опытах имеют место негативные волны, соответствующие напечатанию каждого слова в предложении. Так, на рисунке 12 видно, что в отведении Р-4 негатив​ные волны соответствуют целым словам “кот”, “ждет” и “бутер-брод”, в Р-З — негативные волны выявляются над словами “бутер” и “брод” и в Сz-над словами “кот” и “ждет”. Важно отме​тить, что максимум такой негативной волны соответствует нажатию предпоследней буквы. Из всех негативных волн, просчитанных для испытуемых по всем опытам, негативные волны над словами встречаются  в 77% в лобных отведениях, в 66 % - в вертексе и теменных областях. Достоверных различий в наличии таких волн в первых и последних экспериментах не обнаружено.
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Рисунок 12. Усредненные электроэнцефалограмма и элетктроокулограмма, соответствующие напечатанию предложения.

Усреднение проводилось по фрагментам; каждый фрагмент был усреднен от момента нажатия определенной буквы. Вертикальными линиями указаны точки составления усредненных фрагментов
2.6.1.2. Связь между последовательными действиями

Итак, при быстром печатании одним пальцем предложения, переносу пальца с од​ной буквы на другую предшествует саккадическое движение глаз, т.е. напечатание буквы в данных условиях можно отнести к катего​рии быстрых точностных движений руки, о которых мы говорили выше. Как мы уже отмечали, основным признаком быст​рого точностного движения руки на мишень является то, что оно начинается только со стартовой позиции и отрыву руки от старто​вой позиции предшествует саккадическое движение глаз на эту ми​шень. В наших экспериментах стартовой позицией для саккадического движения глаз на букву является предшествующая буква, на которой испытуемый фиксирует взор при ее напечатании. В результате, напечатание последовательных букв осуществляется таким образом, что формирование и начало реализации набора систем каждого действия начинается на фоне завершения реализации систем предшествующего действия, т.е. активные системы двух последовательных действий частично перекрываются  (Рис. 8, IV). Это перекрытие имеет не только временной характер; системы напечатания двух последовательных букв взаимодействуют. В наших экспериментах это явно проявляется в увеличении времени напечатания буквы, если перед ней была напечатана  неправильная буква (Рис. 8, II). Феномен влияния предшествующего действия на последующее в цепочке последовательных действий, т.е. эффект последовательности, описан многими авторами (Зараковский, 1966; Конопкин, 1980; Coles et al., 1985; Gratton et al., 1988 и т.д., см. подробнее главу 3), и его можно считать закономерным при выполнении последовательных  действий в деятельности. 

Какие существуют концепции в нейронауке и в психологии, которые бы объясняли механизм взаимодействия между последовательными действиями этого поведения или деятельности?  В психологических концепциях, сформированных в рамках информационной метафоры, проблема последовательных действий рассматривалась в нескольких концептуальных моделях. 

Модель непрерывной последовательности процессов впервые была сформулирована Ф. Дондерсом в 1868 году (Meyer et al., 1988). Детальное экспериментальное подтверждение она получила в работах С. Стернберга (Sternberg, 1969). Модель описывает систему элементарных процессов (т.е. стадий), которые  реализуются последовательно таким образом, что завершение предшествующей стадии активирует запуск последующей стадии. Некоторые авторы называют такую последовательность рефлекторной цепочкой (см., например, Schmidt, 1980). Они считают, что решающую роль в этой последовательности играют возбуждения, поступающие в ЦНС по афферентным волокнам от проприоцепторов и других рецепторов, и рассматриваемые как обратная связь от совершенных движений. Предполагается, что эти афферентные возбуждения «запускают» следующее действие и, тем самым, они могут влиять на его характеристики. Идея такого механизма является особенно популярной для объяснения, например, таких стереотипных движений, как ходьба. Однако данная концепция не может объяснить ни осуществления целенаправленных точностных движений рукой при ее деафферентации, ни перекрытия последовательных действий. Более того, в этих моделях не представлены процессы или механизмы, которые бы представляли активность организма. В психологии такие модели поведения чаще называют ассоцианистскими теориями поведения, согласно которым любая реакция служит стимулом для следующей реакции. К. Лешли на основании анализа речевой деятельности и печатания текстов выдвинул целый ряд аргументов против такой точки зрения на поведение (Lashley, 1961). Суть этих аргументов заключается в том, что очередное действие готовится в виде намерения гораздо раньше, чем завершится предшествующая «реакция».     

В продолжение идеи К. Лешли был предложен ряд концепций, также сформулированных на основании экспериментальных результатов (см. Eriksen, Schultz, 1979; Grice et al., 1982; McCleland, 1979). Согласно этим концепциям,  любой выход процесса (стадии) становится доступным любым другим последовательным или конкурентным процессам. Например, некоторые результаты процесса А могут поступать в процесс В до того как процесс А закончится. Эти концепции объясняют перекрытие действий и влияние предшествующего действия на последующее. Но в этих концепциях, как и в концепции непрерывной последовательности, сохраняется рефлекторный принцип осуществления действия, согласно которому возбуждение поступательно распространяется  «от рецепторов по чувствительному нерву через головной мозг на движущие нервы и мышцы» (Сеченов, 1952). Ни в одной из этих концепций не рассматривается активность организма.  

Активность организма в явной форме проявляется в третьем виде концептуальных моделей последовательных движений, в которых внимание акцентируется на планировании движения. По мнению Р. Шмидта, первым, кто предложил идею планирования движения, был Т. Браун (Schmidt, 1980). Т. Браун считал, что время развития каждого движения в последовательности планируется в виде образа в центральных структурах ЦНС (Brown, 1914). В настоящее время факт формирования программ или образов любых действий экспериментально подтвержден, и не вызывает теоретических возражений (Бернштейн; 1966; Анохин, 1987; Гиппенрейтер, 1978; Конопкин, 1980; Лебедев, 1985; Гордеева, Зинченко, 1987; Швырков, 1995; Welford, 1952; Shaffer, 1975, 1978, 1982; Sternberg et al., 1978; Bizzi, 1980; Requin, 1980; Miller, 1983; Jeannerod, 1999 и мн. др.). Другое дело, что нет экспериментально доказанных непротиворечивых концепций о нейронном субстрате, лежащем в основе планирования, хотя общая идея этих концепций заключается в том, что до реального воплощения действия (поведения, деятельности) формируется некоторая внутренняя, репрезентированная в нейронных структурах модель этого действия. По этому поводу Н. А. Бернштейн писал: «Если проанализировать, на чем базируется формирование двигательных действий, то окажется, что каждый значимый акт представляет собой решение (или попытку решения) определенной задачи действия. Но задача действия, иными словами, результат, которого организм стремиться достигнуть, есть нечто такое, что должно стать, но чего еще нет. Таким образом, задача действия есть закодированное так или иначе в мозгу отображение или модель потребного будущего» (Бернштейн, 1966, с.308). 

Возможно, что объяснение механизма взаимодействия систем разных действий кроется именно в планировании и создании образа действий. Планирование осуществляется во время афферентного синтеза, когда системы «открыты» для синаптического соединения друг с другом. В таком случае возникает вопрос, как могут включаться в межсистемные отношения системы двух действий, если афферентные синтезы этих действий разнесены по времени?  Ответ на этот вопрос мы попытаемся найти при анализе динамики регистрируемых показателей в процессе тренировки. 

Логика развития действия такова, что в его афферентном синтезе формируется набор систем, который в последующем проявляет свою активность в виде акцептора результатов действия, который планирует и «предсказывает результат будущего действия в форме центрального моделирования афферентных признаков этого результата», и действия, непосредственно приводящего к прогнозируемому результату (Анохин, 1978, с. 271). 

Следует отметить, что в схеме функциональных систем акцептор результатов действия и программа действия представлены единым узловым механизмом. Поэтому под акцептором результатов действия мы подразумеваем не только аппарат сравнения параметров, полученных от достижения результата действия, с ожидаемыми, но и планирование самого действия. 

 В конце прошлого века известный французский психолог М. Жинеро в своей обзорной работе, практически повторяя идеи П.К. Анохина, пишет: «Рабочая гипотеза заключается в том, что скрытые и внешне проявляемые аспекты действия являются частями единого континуума репрезентация – выполнение, в котором в явное действие обязательно вовлечена его скрытая копия, тогда как скрытое действие не обязательно проявляется внешним его аналогом» (Jeannerod, 1999, p. 1). Отсюда можно предположить, что афферентный синтез и акцептор результатов действия не связаны непосредственно с исполнительными органами, и это позволяет им опережать исполнительные процессы, т.е. движение. Пожалуй, основными экспериментальными доказательствами  относительной независимости исполнительных  процессов (движения) от афферентного синтеза и акцептора результатов действия являются способность обезьяны с деафферентированной лапой совершать ею точностное движение и обнаруженный П. К. Анохиным феномен «сужения афферентации системы». Этот феномен проявляется в том, что при тренировке выполнения поведенческого акта или действия «наступает неудержимый процесс отстранения все большего и большего количества афферентных импульсов от регулирования данной функции. … этот процесс сужения есть специфическое свойство только функциональной системы» (Анохин, 1947, с. 34). 

2.6.1.3.  Изменения в структуре деятельности в процессе тренировки
Вывод об относительной независимости исполнительных процессов, т.е. движения руки, от акцептора результатов действия подтверждается результатами нашего исследования. Но прежде чем рассмотреть полученные нами результаты отметим, что при тренировке выполнения последовательных действий в их организации происходят существенные изменения. Эти изменения известны как процессы дифференциации действий на акты и интеграции этих актов в новые группировки (Fentress, 1984). Предполагается, что в основе процессов дифференциации и интеграции лежат изменения в связях между этими актами (Reed, 1982; Fentress, 1984). Наши данные позволяют конкретизировать это предположение. 

У всех испытуемых при многократном печатании предложения наблюдается дифференциация между саккадическими движениями глаз (СДГ) и движениями руки (Рис. 8, 9). В результате этой дифференциации в некоторых действиях исчезают СДГ, которые, как мы уже указывали, с одной стороны, знаменуют собой завершение процессов афферентного синтеза и формирования акцептора результатов действия. С другой стороны СДГ с фиксацией взора – это целостный поведенческий акт, который исчезает из точностного действия напечатания буквы. Дифференциация действий сопровождается интеграцией «освободившихся» от собственных СДГ актов нажатия букв с актом нажатия последующей буквы, на которую сохранилось СДГ. 

В результате формируется группировка, в которой между СДГ с последующей фиксацией взора на букву и ее нажатием испытуемый нажимает еще одну или две буквы. То есть точностное действие в таком случае представлено одним СДГ и несколькими быстрыми последовательными движениями руки. В таком случае можно предположить, что перед этим СДГ в афферентном синтезе осуществляется синаптическое объединение систем, обеспечивающих эти последовательные акты нажатия, а, следовательно, формируется единая программа и акцептор результатов для этого многоактного точностного действия. Данный вывод подтверждается и другими экспериментами. Так, с целью исследования зрительного контроля над точностными движениями проводились эксперименты, в которых испытуемый лишался возможности видеть мишени непосредственно перед началом последовательных указательных движений на них рукой. Было показано, что перед началом СДГ на мишень испытуемый может осуществлять одновременное планирование нескольких последовательных точностных движений на разные мишени (Ricker et al., 1999). 

Об одновременном планировании серии последовательных движений, как «скрытого намерения или схемы последовательности движений», писал К. Лешли (Lashley, 1961). Более конкретную точку зрения о планировании последовательных движений предложил Н. А. Бернштейн (1966). По его мнению: «Моторный образ движения (то, что в неврологической литературе принято называть «проект движения»,  Bewegungsformel, Bewegungsgestalt и т.п.) неминуемо должен существовать в центральной нервной системе в виде энграммы. (с.59). … Это энграмма, определяющая закон системной последовательности экфорий
, следовательно, руководящая им» (с. 62). 

О том, что перед цепочкой последовательных  движений может осуществляться общий для них афферентный синтез, существуют доказательства на нейронном уровне. Как мы уже отмечали, синаптическое объединение нейронов разных систем должно сопровождаться их импульсной активностью. До настоящего времени актуальной остается идея о том, что формирование эффективной синаптической передачи (синапс Хебба)  осуществляется именно между нейронами, проявляющими импульсную активность (Hebb, 1949). Следовательно, при группировке движений не только отдельный акт, но и цепочка последовательных актов должна предваряться характерной импульсной активностью корковых нейронов. Подтверждение этого предположения есть в работе Б. Авербека с сотрудниками (Averbeck et al., 2002). В их работе обезьяны рисовали геометрические фигуры –треугольники, квадраты, трапеции. Рисование каждой линии в фигуре рассматривалось как поведенческий акт, а рисование всей фигуры -  как последовательность этих актов. Показано, что нейроны префронтальной коры, которые участвуют в обеспечении того или иного акта, одновременно активируются в виде некоторого паттерна непосредственно перед рисованием фигуры. Таким образом, совокупность систем, принадлежащих действиям напечатания разных букв и объединившихся друг с другом через синапсы своих нейронов во время афферентного синтеза, является «схемой последовательных действий» по К. Лешли,  «моторным образом движения» по Н. А. Бернштейну,  «скрытой копией действий» по М. Жинеро, «акцептором результатов действия» по П. К. Анохину.

2.6.1.4. Системные механизмы  взаимодействия последовательных действий  

Какой механизм может лежать в основе того, что системы разных действий начинают активироваться в едином афферентном синтезе при реализации сложного действия? В настоящее время в качестве такого механизма мы можем принять довольно старую гипотезу, экспериментально проверявшуюся в течение более чем века и устоявшую до настоящего времени. Согласно этой гипотезе при одновременной или строго последовательной активности двух нейронных систем, между ними устанавливаются функциональные связи. Р. Джон в своей книге приводит результаты разных экспериментальных исследований, подтвердивших эту гипотезу (John, 1967).  По его мнению, гипотеза зародилась еще с работ Броун-Секара (Brown-Segurd) в 1884 г. В частности, Р. Джон цитирует Броун-Секара, который писал: « … у собак и кроликов я возбуждал энергетически церебральную кору… .  Максимальная интенсивность электрического тока накладывалась на затылочную часть церебральной коры и меньшая интенсивность тока накладывалась на моторную кору. Наблюдались два важных эффекта. Во-первых,  во время пропускания тока (20 сек) движения у животных при стимуляции обеих областей были более выражены, нежели при стимуляции только моторной коры. Во-вторых, не моторная область коры становится моторной» (John, 1967, с.180). Затем идея о появлении связей между двумя структурами мозга, активируемыми разными способами, была подтверждена в многочисленных экспериментах отечественных и зарубежных исследователей (John, 1967, см. схему IX-1, p. 198). Эта идея легла в основу теории условного рефлекса И.П Павлова, в которой гипотетический механизм формирования временных связей заключался в «проторении нервных путей» между двумя активными структурами мозга. Именно за счет такого механизма осуществлялась опережающая активность в виде условного ответа (Павлов, 1949). На нейронном уровне идея была конкретизирована, как мы только что отметили, в виде “синапса Хебба”
. 

Отсюда, вероятный ответ на вопрос о том, как могут объединяться системы двух действий можно сформулировать следующим образом. Исходя из описанного  гипотетического нейрофизиологического механизма, для того, чтобы системы разных действий объединились, необходимо, чтобы их активности перекрывалась во времени. Но при этом не должно быть интерференции между системами, обеспечивающими движения руки в разных действиях. В наших экспериментах такое перекрытие имело место уже в начальных сериях эксперимента, когда на фоне завершения активности систем одного действия начинал развиваться афферентный синтез и формирование акцептора результатов следующего действия. Поскольку акцептор результатов действия формируются во время афферентного синтеза, сохраняет свою активность еще некоторое время после завершения внешних проявлений действия и не имеет прямой связи с исполнительными органами, постольку синаптическая связь может осуществляться, скорее всего, между нейронами, которые включены в акцепторы результатов последовательных действий. По-видимому, именно такое взаимодействие между системами разных действий объясняет зависимость времени напечатания буквы и слова от “контекста справа и слева” (Shaffer, 1975, 1978, 1982; Gentner, 1982). В результате установления связей между акцепторами результатов двух последовательных действий по законам опережающего отражения (см. П.К. Анохин, 1978, с. 20 –22) нейроны, включенные в акцептор предшествующего действия, с каждым новым повторением деятельности начинают активироваться значительно раньше, чем движение, которое они контролируют. Как результат, эти нейроны вступают во все более тесные соединения с системами предшествующего действия и, наконец,  системы последовательных действий вовлекаются в единый афферентный синтез, образуя «группировку действий». Итак, объединение систем двух действий оказалось возможным благодаря способности нервной системы к опережающему отражению событий во внешней среде и активности в ней организма. По-видимому,  именно опережающая активность нервной системы является причиной возникновения ошибок опережающего характера при выполнении последовательности движений, например, профессионалов - машинисток при печатании текста (Ивашкин, 1974) или у грызунов при совершении груминга (Fentress, 1984). 

Можно считать доказанным, что чем более профессионально человек выполняет последовательные действия, тем больше действий объединяются под единый афферентный синтез  и имеют общий акцептор результатов действия. В несколько иных экспериментах мы видим сходный феномен интеграции, проявляющийся в увеличении временного интервала между прогнозом действия и его реализацией за счет более раннего прогнозирования будущего действия. Например, при чтении вслух текста саккадические перемещения взора по тексту осуществляются таким образом, что взор фиксируется на фрагментах текста за некоторое время до его прочтения (Levin, Addis, 1979). Причем, у субъектов с высоким уровнем навыка чтения этот временной интервал между моментом фиксации взора на тексте и его прочтением больше, чем у лиц, не имеющих такого навыка. Аналогичные данные были получены в начале 20-го века Буком (Book), а затем и другими авторами в исследованиях на профессиональных машинистках при печатании ими текста с листа. Во всех случаях они скачкообразно переносили взор, и, следовательно, прогнозировали, на несколько слов вперед по отношению к печатаемым словам текста, причем у опытных машинисток этот интервал был больше, чем у неопытных машинисток (Levin, Addis, 1979; Logan, 1982). 

Конечно, интеграция актов нажатия стала возможной еще и потому, что точностные действия могут расщепляться на два акта -  СДГ с фиксацией взора на букву и нажатие на эту букву с устранением одного из них, а именно, СДГ с фиксацией взора, из поведенческого континуума. На нейрофизиологическом уровне такое разделение вполне осуществимо, так как в основе этих актов лежат разные системы нейронов, на что указывают различия в связанных с этими актами электрических потенциалах мозга. Как видно на рисунке 10, основное различие этих потенциалов заключается в том, что негативная волна между двумя последовательными СДГ наиболее выражена в лобных структурах, тогда как негативная волна между двумя последовательными нажатиями наиболее выражена в теменных структурах мозга. По-видимому, исчезновение СДГ на первые буквы в группировке, объясняется тем, что эти системы становятся лишними и не включаются в межсистемные связи во время афферентного синтеза. Оценка того, «лишние» эти системы или «нелишние» для действия, происходит при тренировке, при каждом очередном повторении действия связи между системами этого действия могут меняться. В результате мы видим на рисунке 9, II  вариабельность СДГ на букву при стабильном времени ее нажатия.      

Н. А. Бернштейн считал, что при тренировке выполнения последовательных движений закономерным является  снятие зрительного контроля, присущего уровню С (действия, осуществляемые под контролем зрения в зрительно-пространственном поле), и замена его проприоцептивным, главенствующим в уровне В (действия, осуществляемые под частично осознаваемым проприоцептивным контролем) (Бернштейн, 1966, с.164).  Исчезновение зрительного контроля, пишет автор,  «широко известно как один из спутников автоматизма и всегда соответствует значительному повышению техники движения»  (Там же, с.164).

По мнению Дж. Адамса в процессе тренировки выполнения континуума последовательных моторных действий у этих действий может исчезать перцептивный или когнитивный компонент и действия принимают характер автоматических баллистических движений (Adams, 1981, 1987). Многими годами раньше П.К. Анохин описал феномен исчезновения афферентных влияний от этапных результатов при двигательной тренировке. По выражению автора происходит «сужение афферентации» у реализующихся систем  (Анохин, 1947), что может говорить об уменьшении количества систем, не вовлеченных в те исполнительные процессы, которые непосредственно приводят к результату. В настоящее время есть все основания полагать, что основа реорганизации межсистемных отношений закладывается в эмбриональном развитии организма (Раевский, 2002).

Возможно, что устраненные в процессе тренировки системы были связаны с когнитивными процессами. Так, в психологии описан сходный по своей сути с описанными фактами феномен перехода от сукцессивной (последовательной) формы восприятия к его симультанной (одномоментной) форме (Подольский, 1978). Как отмечает А.И. Подольский: «очень существенным является тот факт, что в случаях, когда сокращение всей деятельности невозможно (когда требуется реальное преобразование вещественной ситуации, а не ее идеальное «переструктурирование»), сокращается обязательно присутствующая в каждом человеческом действии его психологическая,  ориентировочная часть» (Подольский, 1978, с. 6-7). Возможно, что описанная нами динамика дифференциации и интеграции действий лежит в основе перехода от сукцессивной к симультанной форме восприятия, который также осуществляется в процессе тренировки. 

Следует отметить, что феномен исчезновения СДГ, когнитивного компонента или афферентных влияний является обратимым. Это проявляется в том, что при интерферирующих воздействиях на деятельность симультанные процессы развертываются снова в сукцессивные (Подольский, 1978), когнитивные процессы восстанавливаются (Adams, 1981, 1987), у систем с «сужением афферентации» эта афферентация восстанавливается (Анохин, 1947). В наших экспериментах при совершении ошибочного нажатия испытуемые снова начинали совершать СДГ на каждую печатаемую букву. Все эти факты говорят о том, что мы имеем дело с единым феноменом – устранением из межсистемных отношений тех систем, которые не играют критической роли в достижении результата всей деятельности. Факт восстановления СДГ после ошибки в печатании может говорить только о том, что системы, обеспечивавшие это СДГ, никуда не исчезают, а сохраняются в структуре деятельности, но они не включаются в афферентном синтезе во взаимодействие с другими системами текущего действия. Однако механизм восстановления первоначальной структуры деятельности после совершенной ошибки требует специального изучения.

          2.6.1.5. Электроэнцефалографические корреляты реализации деятельности

Несомненно, что последовательность точностных движений в данном случае отражает смысловую сторону деятельности, которая может контролироваться только системами прошлого опыта, связанными с языком, знанием структуры фразы и знанием букв. По двигательным показателям, полученным в данном эксперименте, нам не удалось выявить достоверных фактов, что этот «смысловой контроль» проявляется в движениях. Эти факты были получены в следующем эксперименте, который описан ниже. 

В данном же эксперименте было обнаружено, что при напечатании каждого слова в ЭЭГ, зарегистрированной в разных областях мозга, развиваются негативные волны (Рис. 12). Здесь бы хотелось отметить, что у профессиональных машинисток, печатающих всеми пальцами (а не одним), слова являются базовыми единицами в их двигательном навыке – временная структура напечатания букв каждого слова специфична и устойчива при печатании в разное время и разных текстов (Terzuolo,Viviani, 1979; Viviani, Terzuolo, 1980).   

Следует отметить, что негативным колебаниям  ЭЭГ разные авторы дают неодинаковую теоретическую трактовку (см., например, Кануников, 1980 а, б).  Многочисленными экспериментальными исследованиями показано, что при негатив​ном отклонении в ЭЭГ испытуемые решают экспериментальные задачи эффективнее и быстрее, чем при ее позитивном отклонении или неизменном среднем уровне (Born et al., 1982; Rocstroh et al.,1982). И чем больше амплитуда негативного отклонения, развивающегося после предупреждающего сигнала, тем более быстрое время реакции на детерминирующий сигнал (Brunia, 1980). Внешние помехи приводят к снижению амплитуды негативного отклонения, к отвлечению внимания и нарушению реализации поведения (McCallum et al., 1968). На нейронном  уровне развитию негативной волны соответствует увеличение количества выторможенных нейронов (Ройтбак, 1977). Между негативными волнами разви​ваются позитивные потенциалы, которым, как предполагается,  соответствует смена активирующихся нейронов, т. е. прекращение активаций одних нейронов перекрывается началом активаций других (Александров, Максимова, 1985; Пашина, Безденежных, 1989; Gavrilov, 1989).

Все эти факты могут говорить о том, что разные фазы развития негативной волны отражают разные этапы развития межсистемных отношений, которые связаны с количественным и качественным изменением взаимодействующих систем. По-видимому, максимальное количество взаимодействующих систем проявляется в позитивных колебаниях, минимальное – во время максимума негативной волны. Если это так, то можно объяснить, почему на фоне негативного отклонения испытуемые в экспериментах цитированных выше авторов легче решают поставленную перед ними задачу. Поскольку в это время деятельность обеспечивают всего несколько систем, то их легче согласовать. Может быть, именно потребность оптимизировать межсистемные отношения, которая заложена в самих межсистемных отношениях, является причиной устранения из отношений некоторых систем, что и лежит в основе перехода сукцессивных процессов в симультанные и “сужения афферентации”. Мы предполагаем, что перед напечатанием слова активируются и вступают в функциональные отношения все системы, связанные с напечатанием букв этого слова, знанием букв и слова. Как подтверждение этого предположения могут быть исследования, в которых регистрировали потенциалы готовности (bereischaftspotential) при выполнении простого действия – опустить вниз рычаг, и при выполнении комплекса последовательных действий, в котором это простое действие было первым (Simonetta et al., 1991). Латентный период этих негативных колебаний был меньше, а амплитуда больше при выполнении сложного, нежели простого действия. Авторы считают, что в подготовительный период сложного движения включаются не только первое, но все остальные движения.  

После напечатания первой буквы слова те системы, которые обеспечивали акт движения, не попадают в афферентный синтез для обеспечения напечатания следующей буквы, и так происходит с напечатанием каждой последующей буквы слова. В результате, количество активных систем (и, следовательно, активных нейронов) от напечатания одной буквы к напечатанию другой уменьшается, что сопровождается развитием негативации в ЭЭГ (см. Александров, Максимова, 1985). Вполне возможно, что именно по этой причине испытуемые совершают ошибки только опережающего характера и их ошибки никогда не проявляется в повторном напечатании или напечатании предшествующих букв. К моменту напечатания последней или двух последних букв, что, по-видимому, связано с тренировкой,  активируются для объединения системы напечатания следующего слова, что проявляется в развитии заднего фронта негативной волны - позитивации. Что касается топографическом распределении негативных волн, то здесь, как отметили авторы, пытавшиеся дать функциональную классификацию этим волнам, больше вопросов, чем ответов (Ruchkin et al., 1988). 

Таким образом, мы видим инвариантность в межсистемных отношениях, а именно: существует перекрытие систем между последовательными актами – СДГ с фиксацией взора на букву и нажатие буквы, между последовательными действиями напечатания букв и между сгруппированными действиями напечатания слов.  
                          2.6.2. Выводы

1. Деятельность печатания на клавиатуре предложения одним пальцем представляет собой последовательность точностных действий. 

2. Каждое такое действие представлено двумя последовательными актами, имеющими разное системное обеспечение, это – саккадическое движение глаз на букву с фиксацией на ней взора и нажатие на эту букву.

3. Функциональные системы, обеспечивающие эти действия,  объединяются друг с другом с помощью синаптических связей своих нейронов во время афферентного синтеза, развивающегося перед СДГ.

4. Последовательные точностные действия перекрываются таким образом, что афферентный синтез и формирование АРД очередного действия развивается на фоне реализации текущего действия. 

5. Между системами последовательных точностных действий имеют место функциональные связи. Они представляют собой эффективные синаптические связи между нейронами, включенными в системы этих действий.  

6. Синаптическая связь может осуществляться, скорее всего, между нейронами, которые включены в акцепторы результатов последовательных действий.

7. В процессе тренировки между системами действий формируются устойчивые отношения. Это приводит к дифференциации в межсистемных отношениях, проявляющейся в устранении из некоторых действий тех систем, которые не связаны непосредственно с движением руки, например СДГ. При сопоставлении этого факта с литературными данными можно полагать, что из межсистемных отношений исключаются системы, не связанные, непосредственно с конкретным результатом действия – нажатием буквы. 

8. После дифференциации действия с устранением СДГ системы, обеспечивающие движения руки объединяются с системами действия напечатания последующей буквы, на которую осуществляется СДГ. Происходит интеграция актов в многокомпонентное точностное действие.

9. Объединение всех систем, участвующих в реализации многокомпонентного точностного действия, осуществляется  в афферентном синтезе этого действия, развивающемся перед СДГ на последнюю букву, печатаемую в этом действии. Возможно, что данный механизм лежит в основе  перехода от сукцессивного (последовательного)  к симультанному (одномоментному) восприятию.

10. По мере печатания букв слова из афферентного синтеза каждого последующего действия исключаются системы исполнительных актов («двигательные» системы) напечатания предшествующей буквы. 

2.7. Внешнее проявление смысловой структуры деятельности

На основании данных, полученных в предшествующих экспериментах, о том, что во время напечатания каждого слова в регистрируемой ЭЭГ  развиваются негативные колебания, мы сделали предположение, что структура предложения влияет на развитие межсистемных отношений при реализации данной деятельности. Мы также предположили, что в афферентном синтезе каждого действия в межсистемные отношения с системами действия вступают системы, связанные с языком и речевой активностью. Как отмечал Н. А. Бернштейн:  «В каждом двигательном акте мы должны различать: 1) его смысловую структуру и 2) его двигательный состав. Смысловая структура целиком вытекает из существа возникающей двигательной задачи и определяет ведущий уровень построения (движения) ….  Двигательный же состав определяется не одной только задачей, а ее столкновением с двигательными возможностями особи …» (Бернштейн, 1966, с. 165). По-видимому, системы, связанные с языком и речью и включающиеся в набор систем, обеспечивающих действие, определяют смысловую структуру действия. Если это так, то смысловая структура действия должна проявляться в самом движении. Задача данного этапа работы заключалась в проверке этой гипотезы. Строгим доказательством  выдвинутой гипотезы была бы демонстрация зависимости двигательных показателей деятельности от содержания предложения. Для этого мы должны в эксперименте исключить такие факторы, влияющие на движения руки, как расстояние между нажимаемыми буквами и их положение относительно друг друга на клавиатуре. 

С этой целью нами была разработана оригинальная методика, заключающаяся в том, что в разных экспериментальных сериях испытуемые при последовательном нажатии на одни и те же клавиши печатали разные предложения. Сравнивая времена нажатий одних и тех же клавиш (но разных букв!), нажимаемых в одной и той же последовательности в разных предложениях (назовем траекторией нажатий), мы можем выявить влияние содержания предложения на временную структуру напечатания предложения.  

2.8. Эксперимент 2.2. Изменение смысловой нагрузки последовательности точностных движений  (Проведен совместно с А.Х. Пашиной и с О. П. Марченко).

Методика. Первое, что было сделано – были составлены четыре предложения таким образом, что заменяя последовательно буквы с первой по последнюю одного предложения другими буквами, мы получали новое предложение. Эти предложения состояли из 18-ти букв и несли разный смысл: «Нарежь букет алых роз»,  «Паренёк сбежал утром»,  «Волк бежит к морю слёз», «Светлый бот увёз меха». Буквы наклеивались на клавиатуру таким образом, чтобы не было слишком большой разницы в расстояниях между клавишами, и чтобы направление движений руки каждый раз менялось.

На первой группе испытуемых в экспериментах использовалась механическая пишущая машинка, поэтому при напечатании нового предложения буквы на клавиатуре переклеивались. На второй группе испытуемых для экспериментов использовали 5 одинаковых стандартных клавиатур персонального компьютера. На всех клавиатурах на одни и те же клавиши наклеивали разные буквы, в результате при нажатии этих клавиш по общей для всех клавиатур траектории на каждой клавиатуре печаталось определенное для  нее предложение. На те же клавиши 5-й клавиатуры были наклеены цифры от 1 до 18 таким образом, что последовательное нажатие цифр 1 до 18 осуществлялось по той же траектории, что и напечатание предложений (Таблица 2).

Испытуемые.  В экспериментах участвовали 48 испытуемых обоего пола в возрасте от 18 до 22 лет, все правши.  

Таблица 2. Очередность напечатания букв, наклеенных на одни и те же клавиши 4-х разных клавиатур. На трех клавишах цифровой клавиатуры (верхняя строка) наклеены две цифры, указывающие очередность  нажатия этих клавиш.

	1
	2


	3


	4


	5
	6
	7
	8
	9
	10

(4)
	11
	12

(2)
	13
	14
	15
	16

(3)
	17
	18

	Н
	А 
	Р
	Е
	Ж
	Ь
	Б
	У
	К
	Е
	Т
	А
	Л
	Ы
	Х
	Р
	О
	З

	П
	А
	Р
	Е
	Н
	Ё
	К
	С
	Б
	Е
	Ж
	А
	Л
	У
	Т
	Р
	О
	М

	В
	О
	Л
	К
	Б
	Е
	Ж
	И
	Т
	К
	М
	О
	Р
	Ю
	С
	Л
	Ё
	З

	С      
	В    
	Е    
	Т
	Л
	Ы
	Й
	Б
	О
	Т
	У
	В
	Ё
	З
	М
	Е
	Х
	А


Процедура. Испытуемые обучались на клавиатуре № 5 быстро и безошибочно нажимать цифры последовательно от 1 до 18 указательным пальцем доминантной руки. Каждое очередное напечатание ряда цифр начиналось и завершалось нажатием клавиши пробела. В каждой экспериментальной серии, как и в первом эксперименте, испытуемые печатали этот ряд цифр 60 раз. В случае утомления они перед печатанием очередной строки могли отдохнуть 10 – 15 секунд. В день испытуемые в зависимости от их желания могли печатать последовательность цифр до 300 раз. После каждой серии у них были перерывы от одного до двух часов.  Навык быстрого напечатания цифр считался выработанным, если временные интервалы между последовательно нажимаемыми клавишами (временной паттерн) стабилизировались и на каждую цифру было одно саккадическое движение глаз. После приобретения данного навыка испытуемые должны были быстро печатать по заученной траектории предложения. В инструкции испытуемым не сообщалось, что траектория движений пальца одна и та же при печатании на всех клавиатурах.  После серии, состоящей из 60-ти напечатаний одной фразы, они печатали следующее предложение, и так все четыре предложения. Для каждой серии предложение для печатания выбиралось в случайном порядке. Затем эти серии снова повторяли в случайном порядке. В целом каждое предложение испытуемые печатали 120 раз. 

Регистрация. Во время эксперимента регистрировали и записывали нажатия клавиш (актограммы – АКГ), время между нажатиями клавиш  и ЭОГ (ее вертикальную и горизонтальную составляющие). 

Обработка результатов. После каждой серии мы проводили визуальный экспертный анализ актограммы и электроокулограммы при воспроизведении записей. Задачей этого анализа было установление степени выработки навыка печатания. Навык считался выработанным, если на каждую цифру было только одно СДГ, или оно отсутствовало на некоторые буквы, и время нажатия каждой цифры было относительно устойчивым. По каждой экспериментальной серии проводили усреднение времени нажатия каждой клавиши. В результате мы получили 17 средних времен, характеризующих временной паттерн напечатания. Такие временные паттерны были получены отдельно для напечатания цифр и для напечатания четырех предложений, т.е. по каждому испытуемому по 5 временных паттернов. В обработку были взяты результаты по 48 испытуемым. Каждый интервал во временном паттерне подвергался дисперсионному анализу ANOVA по Крускал-Уоллису  по схеме: 4 серии напечатания разных предложений по 48 испытуемым.      

Мы выдвинули рабочее предположение, что временные паттерны нажатий одной и той же последовательности  клавиш зависят от печатаемой фразы. 

2.8.1. Результаты и обсуждение  

На рисунке 13 представлены примеры записей печатания последовательности цифр и трех предложений. 

Как показал анализ, паттерны саккадических движений глаз одинаковы, как при печатании цифр, так и при печатании предложений.

1. В данном эксперименте при совершенствовании печатания ряда цифр от 1 до 18 имела место такая же динамика в саккадических движениях глаз и во времени напечатания цифр, как и в эксперименте 2.1. Достижение критерия совершенства печатания, определенного в процедуре соответствовало в субъективном отчете испытуемых ощущениям, что у них «палец автоматически движется по клавиатуре», «палец опережает глаза» или «не думаю, куда нажимать». Количество серий, необходимое для совершенствования процесса печатания ряда цифр, у каждого испытуемого было индивидуальным.
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Рисунок 13. Примеры записей печатания последовательности цифр и трех предложений.

Показаны актограммы, над ними горизонтальная составляющая саккадических движений глаз.

2. При первых нескольких напечатаниях каждого нового предложения в двигательной структуре у всех испытуемых восстанавливались СДГ на каждую печатаемую букву. Интересно отметить, что большинство испытуемых на этом этапе считали, что они печатают предложение по другой траектории, нежели цифры или предшествующее предложение. При дальнейшей тренировке печатания предложения интервалы между нажатиями стабилизировались и на некоторые буквы исчезали СДГ. 

3. Дисперсионный анализ, проведенный для каждого интервала, показал, что время нажатий одних и тех же клавиш в одной и той же последовательности, но при напечатании разных предложений, достоверно отличается кроме нажатия первой и последней букв (Таблица 3). 

Таблица 3. Сравнение времени нажатия одних и тех же клавиш при печатании четырех разных предложений по всей выборке испытуемых (Kruskal-Wallis ANOVA, N=2119)

	№ клавиши
	Kruskal-Wallis test
	№ клавиши
	Kruskal-Wallis test

	1
	H  =4,222573,   p =,2384*
	10
	H =12,35354    p =,0063

	2
	H  =37,33687    p =,0000
	11
	H  =98,02638   p =,0000

	3
	H =39,88924     p =,0000
	12
	H =33,53551    p =,0000

	4
	H =29,80930     p =,0000
	13
	H  =46,85294   p =,0000

	5
	H  =9,555125    p =,0228
	14
	H  =40,04997   p =,0000

	6
	H  =11,35732    p =,0099
	15
	H  =11,87306   p =,0078

	7
	H  =24,96727    p =,0000
	16
	H =30,53420    p =,0000

	8
	H  =43,05744    p =,0000
	17
	H  =11,06649   p =,0114

	9
	H  =86,89552    p =,0000
	18
	H  =2,604337  p =,4567*


*- недостоверные различия
Факты различия во временной структуре напечатания разных предложений, подтверждают наш вывод о том, что в деятельности печатания предложения  в афферентный синтез каждого действия включены системы, связанные с языком и речью. Наш вывод соответствует по своей сути выводу, который сделал в своей обзорной работе Д. Гленкросс: «Во многих двигательных задачах латентный период ответа более тесно связан с инструкцией, чем с механическими особенностями движения. Возможно, что элементы, связанные с инструкцией представлены на более высоком уровне, чем элементы движения» (Glencross, 1980, р. 555). 

4. Еще одним доказательством в пользу данного вывода является неодинаковое отношение испытуемых к печатаемым предложениям. Если бы испытуемые печатали предложения автоматически, как они считают согласно их ответам, то им было бы безразлично, какое предложение они печатают. Однако они предпочитали печатание одних предложений другим. Одни считали бессмысленным предложение «Волк бежит к морю слёз» и им не нравилось его печатать. Другие (испытуемые женского пола) видели в предложении «Паренёк сбежал утром» какой-то скрытый подтекст и считали, что его труднее всего печатать. Третьи не знали, что такое «бот» 
 и им труднее было печатать предложение «Светлый бот увез меха». Ни у кого не вызывало возражений предложение «Нарежь букет алых роз» и испытуемые в отчетах отмечали, что это предложение легче всего печатать.

По-видимому, смысловая структура в деятельности сохраняется всегда, даже если движения становятся автоматизированными. Так, Г. Логан на основании результатов, полученных в исследованиях на профессиональных машинистках, в которых он  применял разные способы прерывания или изменения деятельности, пришел к выводу, что автоматизм может отражать изменения в контроле субъекта над смысловой стороной движений, но не устранение этого контроля (Logan, 1982).

5. В этом плане интересным является тот факт, что после ошибочного нажатия буквы восстанавливается каждое действие, а именно, саккадические движения глаз восстанавливались на все буквы. Так, на рисунке 14  испытуемый ошибается в нажатии буквы «м» в слове «меха» (Светлый бот увёз меха). В следующем предложении восстановились все СДГ, а время нажатия буквы «м» возросло.  
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Рисунок 14. Восстановление исходного паттерна саккадических движений глаз после ошибочного действия.

Показаны актограммы напечатаний букв и горизонтальная составляющая электроокулограммы.

2.9. Роль афферентного синтеза в формировании субъективного контроля над деятельностью и во взаимодействии организма со средой

Итак, перед началом точностного действия напечатания буквы, а именно, перед саккадическим движением глаз на эту букву, осуществляется афферентный синтез, во время которого вступают в связи между собой не только системы, обеспечивающие движение глаз и руки, но и системы, связанные с языком, речью и другими когнитивными процессами. Как мы уже отмечали, в афферентном синтезе решаются три важнейших вопроса поведения: что делать, как делать, когда делать? (Анохин, 1978,  с. 267). В теории функциональных систем «ответы» на эти вопросы оформлены в виде принятия решения. В психологии процесс принятия решения является неотъемлемой частью когнитивного контроля над действием (Величковский, 1984; Singer, 1980; Hanes et al.,1998; Hanes, Carpenter, 1999). Однако, на определенном этапе выполнения быстрого двигательного действия есть момент, который наиболее точно и емко определен понятием, заимствованным Ф. Бартлеттом из авиационной терминологии,  это – «точка (более точно «область») невозврата» (Bartlett, 1958). Автор описывает этот момент следующим образом: «выполнение двигательного навыка достигает стадии, после которой никакие внешние сигналы, предъявленные во время движения, не приводят к результату, потому что они остаются незамеченными или игнорируются. Либо, как альтернатива, эти сигналы ведут к запоздалым попыткам изменить действие, в результате чего появляются ошибки» (Bartlett, 1958, р. 17-18). Таким образом, «точка невозврата» является тем моментом в развитии действия, после которого субъект теряет над ним контроль, и оно переходит в фазу непроизвольного движения. В психологии эта фаза получила название «психологического рефрактерного периода» (Welford, 1952). 

Естественно, что эти факты легли в основу целой серии исследований, направленных на изучение способности субъекта контролировать то или иное  поведение на разных этапах его развития, и на изучение изменения длительности психологического рефрактерного периода при формировании двигательного навыка. Одна из актуальных задач, которую пытаются решить в своих экспериментах исследователи, направлена на изучение психологических и нейрофизиологических механизмов, лежащих в основе процессов когнитивного или осознаваемого контроля. Важным этапом в этих  экспериментах является локализация того момента в действии, когда этот контроль теряет свою силу. Процедура таких экспериментов определяется самим понятием когнитивного контроля, это – способность произвольно в соответствии с инструкцией прерывать, продолжать или изменять текущее действие на другое при внезапном изменении в среде (Paré, Hanes, 2003). Отсюда суть всех экспериментальных процедур, направленных на оценку произвольности действия, заключается в том, что во время выполнения деятельности или действия с некоторой вероятностью (от 15% до 39% в разных экспериментах) предъявляется стоп - сигнал, в ответ на который субъект должен как можно быстрее прекратить выполнение планируемого или текущего действия и начать другое действие. Стоп - сигнал предъявляли в разных поведенческих моделях. Это были прерывания двигательного ответа рукой (Welford, 1952; Osman et al., 1986; DeJong et al., 1990) или окуломоторного ответа (Hanes et al., 1998; Hanes, Carpenter, 1999; Schall, Thompson, 1999; Paré, Hanes, 2003), когда стоп - сигнал предъявлялся через определенный интервал после обуславливающего ответ сигнала. В ряде работ стоп - сигналы предъявляли во время выполнения испытуемыми быстрых последовательных движений, например, при печатании текста машинистками (Logan, 1982; Logan, Cowan, 1984). Для объяснения процессов, которые развиваются после стоп -сигнала,  была выдвинута «гипотеза состязания» (race model) (Logan, 1982; Logan, Cowan, 1984; De Jong et al., 1990). Сторонники гипотезы считают, что после стоп - сигнала развивается борьба между двумя наборами процессов: (а) процессами планирования, инициации и выполнения действия и (б) тормозными процессами, которые направлены на разрушение и прекращение этого действия. Причем, эта борьба развивается как на уровне нейронов головного, так и спинного мозга. Подробно описывая первый набор процессов, авторы не задаются вопросом, откуда возникли тормозные процессы.  

Если рассматривать этот вопрос с системных позиций, то стоп - сигнал должен быть связан с рядом систем, активированных из индивидуального опыта инструкцией и обеспечивающих, например, распознавание стоп - сигнала. Как и любые другие системы, эти системы должны включаться в синаптическое объединение с другими системами в афферентном синтезе каждого действия и участвовать в контроле над ним. Следовательно, вопрос о прекращении действия при предъявлении стоп - сигнала решается именно на этапе афферентного синтеза этого действия, и именно на этом этапе имеет место наиболее высокая чувствительность действия к стоп - сигналу. Задача следующей серии экспериментов заключалась в проверке данной гипотезы. Экспериментально эта гипотеза подтвердится, если испытуемые будут прерывать печатание буквы на стоп - сигнал, предъявляемый перед саккадическим движением глаз на эту букву, и будут пропечатывать букву на стоп-сигнал, предъявленный после саккадического движения глаз на нее.

2.10. Эксперимент 2.3.  Прерывание печатания предложения стоп-сигналом

Процедура. В эксперименте участвовали 10 испытуемых (4 мужского и 6 женского пола) в возрасте 18 – 22 года. Ранее эти испытуемые принимали  участие в эксперименте 2.2. У этих испытуемых при хорошо выработанном навыке печатания предложения на некоторые печатаемые буквы отсутствовали саккадические движения глаз. В данном эксперименте испытуемым во время напечатания знакомого предложения по знакомой траектории с вероятностью 20% предъявляли короткий, длительностью 50 мсек, высокочастотный (500 Гц) звуковой сигнал типа «пип» (стоп - сигнал), в ответ на который они должны сразу же прекратить дальнейшее печатание и нажать клавишу исходной позиции. После нажатия клавиши исходной позиции испытуемые начинали печатать предложение вновь. Выбор момента предъявления стоп-сигнала во время печатания предложения носил псевдослучайный характер. Поскольку среднее время между нажатиями разных последовательных букв значительно варьировало (от 190 до 360 мсек), что связано с траекторией движений пальца, то в соответствии с программой эксперимента стоп - сигналы должны быть предъявлены от момента нажатия каждой буквы с четырьмя разными интервалами – 0, 50 мсек (момент опускания клавиши), 1/3  и  1/2  средней времени нажатия следующей буквы. Вторая половина движения пальца к клавише носила баллистический характер, и остановить движение на этой фазе невозможно (Osman et al., 1986). 

С помощью стоп – сигналов, предъявляемых с разными интервалами, планировалось проверить чувствительность субъекта к сигналу на разных этапах выполнения действия в виде готовности прервать действие (см. DeJong et al., 1990). Во всех экспериментах с отменой действия в ответ на стоп - сигнал испытуемых инструктировали в первую очередь сосредоточиться на быстром и точном выполнении деятельности (Logan, Cowan, 1984; Osman et al., 1986). Во время инструкции мы говорили своим испытуемым: «Для Вас важным является быстро и точно печатать предложение, как Вы это делали раньше. Мы проверяем Вашу устойчивость к отвлекающим факторам, но на отвлекающий фактор (стоп - сигнал) нужно ответить». Все испытуемые печатали одно и то же предложение «Паренёк сбежал утром» в соответствии с ранее описанной методикой (см. эксперимент 2.1 и 2.2). Исходя из расчета, что от момента нажатия каждой буквы стоп - сигнал должен быть запущен 4 раза с разными интервалами, а таких букв 17 (первую букву не считали), то  испытуемому нужно было предъявить этот сигнал при напечатании 72-х предложений. Учитывая 20% вероятность предъявления стоп-сигнала, каждый испытуемый печатал предложение 360 раз. Каждая экспериментальная серия состояла из 60 напечатаний. Испытуемые могли отдыхать между напечатаниями предложения. Всего на каждом испытуемом в течение трех дней было проведено по 6 серий с предъявлением стоп - сигнала.    

Регистрация и анализ результатов. Во время печатания регистрировали и записывали на отдельные каналы моменты нажатий клавиш, вертикальную и горизонтальную составляющие электроокулограммы (ЭОГ) и момент предъявления стоп-сигнала в виде стробического сигнала. Для калибровки ЭОГ  испытуемые последовательно переводили взор на буквы предложения («печатали глазами»), кроме того, они переводили взор с каждой буквы на клавишу исходной позиции. Записи актограмм -АКГ (нажатий на клавиши) и ЭОГ анализировали визуально. 

Сопоставлялись АКГ и ЭОГ записи одних и тех же фрагментов печатания предложения без стоп-сигнала и со стоп-сигналом. 

2.10.1. Результаты и обсуждение 

Из 720 ответов на стоп-сигнал, предъявленный всей выборке испытуемых, мы выбрали для анализа ответы на 531 предъявление (73, 8%). В остальных случаях после стоп-сигнала испытуемые не выполнили инструкцию: в одних случаях (11%) они пропечатывали все предложение, объясняя это тем, что отвлеклись, хотя сигнал слышали, в других случаях (около 6%) не нажимали клавишу исходной позиции. В 9% случаев испытуемые после стоп-сигнала совершали неточное движение руки и нажимали пальцем между клавишами.

Наиболее стабильные результаты мы получили на стоп – сигналы, которые предъявлялись через 50 мсек и больше после нажатия буквы. 

Прерывание простых действий.

Если стоп - сигнал предъявляли на любом интервале фиксированного взора на  букву примерно через 50 мсек после саккадических движений глаз на нее, то испытуемые (Рис. 15)  

а) нажимали эту букву,  

б) затем совершали саккадическое движение на следующую букву,  

в) фиксировали на этой букве взор в течение t= 100 мсек, CD = 35 мсек,  но не нажимали ее, а 

г) совершали саккадическое движение глаз на клавишу исходной позиции, фиксировали на ней взор в течение t=105 мсек, CD = 20 мсек  и затем нажимали ее. 

Время от предъявления стоп-сигнала до нажатия клавиши исходной позиции составляло 310 мсек, CD = 90 мсек.
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Рисунок 15. Примеры прерывания и не прерывания стоп-сигналом простого  действия.

При напечатании предложения «Паренёк сбежал утром» был предъявлен стоп-сигнал. 

1 – стоп-сигнал был предъявлен перед саккадическим движением глаз   на букву «а» в слове «сбежал». В ответ на этот сигнал испытуемый прервал действие напечатания буквы «а». 

2 – стоп-сигнал был предъявлен после саккадического движения глаз  на букву «а» в слове «сбежал». В ответ на этот сигнал испытуемый не прервал нажатие буквы «а».

а - горизонтальная составляющая электроокулограммы. Стрелками указаны буквы, на которые совершаются саккадические движения глаз. 

б- актограммы последовательных нажатий букв.

Прерывание сложных (многоактных) действий. 

Если стоп - сигнал предъявляли через примерно 50 мсек после саккадических движений глаз на  отдаленную в группировке букву, а именно - на любом интервале фиксации взора на эту букву, то испытуемые  (Рис. 16)

а) последовательно нажимали буквы, которые были сгруппированы под фиксацией взора, 

б) нажимали букву, на которой был фиксирован взор, 

в) затем совершали саккадическое движение глаз на следующую букву,  

г) фиксировали на этой букве взор в течение t = 105 мсек, CD = 35 мсек,  но не нажимали ее, а 

д) совершали саккадическое движение на клавишу исходной позиции, фиксировали на ней взор в течение t = 90 мсек, CD = 25 мсек и затем нажимали ее. 
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Рисунок 16. Примеры прерывания и не прерывания стоп-сигналом многоактного действия.

При напечатании предложения «Паренёк сбежал утром» был предъявлен стоп-сигнал.

1 – стоп-сигнал был предъявлен перед саккадическим движением глаз (СДГ) на букву «ё» в слове «паренёк». Это СДГ начинается во время напечатания буквы «е», а СДГ на букву «н» отсутствует и она включена в действие напечатания буквы «ё». В ответ на этот стоп-сигнал испытуемый прерывает действие и не печатает буквы «н» и «ё».

2 – стоп-сигнал был предъявлен после СДГ на букву «ё». В ответ на этот сигнал испытуемый не прервал действия и нажал буквы «н» и «ё».

Обозначения как рисунке 15.
Время от предъявления стоп-сигнала до нажатия клавиши исходной позиции составляло для группировки из двух букв 500 мсек, CD = 115 мсек, а для группировки из трех букв – 695 мсек, CD = 95 мсек.

В тех случаях, когда стоп – сигнал предъявляли в момент нажатия буквы или через 50 мсек после ее нажатия, из всех анализированных ответов в 74, 5% испытуемые не пропечатывали и в 35, 5% пропечатывали следующую букву.

Здесь следует отметить, что после предъявления стоп-сигнала во время следующих нескольких напечатаний предложения испытуемые переводили взор на каждую букву. У двух испытуемых после нескольких предъявлений стоп-сигналов саккадические движения глаз на каждую печатаемую букву сохранились в течение всего эксперимента.

Итак, из описанных результатов очевиден следующий факт. Точностное действие на стоп - сигнал прекращается только в том случае, если этот сигнал был предъявлен до или примерно через 50 мсек после саккадического движения глаз, являющегося внешним показателем завершения афферентного синтеза данного действия. Этот факт подтверждает наше предположение о том, что вопрос о прекращении действия при предъявлении стоп - сигнала решается на этапе афферентного синтеза этого действия. Здесь следует сделать уточнение. Как оказалось испытуемые способны  прервать действие нажатия буквы в ответ на сигнал, предъявленный даже через 50 мсек после саккадического движения глаз на эту букву. Следовательно, афферентный синтез точностного действия может длиться еще десятки миллисекунд с момента фиксации взора на букву.        

Интересным оказался феномен, который всегда сопровождает успешное прерывание действия и не зависит от того, за какое время до афферентного синтеза прерываемого действия был предъявлен стоп - сигнал. Суть его заключается в том, что после стоп - сигнала испытуемый  совершает саккадическое движение глаз на букву, которую уже не нажмет. На основании этого феномена мы можем утверждать, что в афферентном синтезе прерываемого действия происходит исключение из межсистемных отношений систем, обеспечивающих движение руки. Это предположение можно подкрепить результатами исследований влияния на латерализованный потенциал готовности (ЛПГ) стоп-сигнала, отменяющего отчетное действие в задаче зрительно-моторного выбора (DeJong et al., 1990). Авторы пришли к выводу, что снижение амплитуды ЛПГ в контралатеральной моторной коре после тормозного сигнала, сопровождаемое отменой планированного движения руки, связано с резким снижением активности нейронов этой области. 

Еще одним подтверждением исключения из межсистемных отношений исполнительных систем в ответ на стоп-сигнал являются результаты исследований нейронной активности. Так, в своей обзорной работе Дж. Шелл и К. Томпсон описывают эксперименты, в которых обезьяны совершали саккадические движения глаз с одной появляющейся в поле зрения мишени на другую. В случайном порядке появлялся стоп-сигнал в виде мишени, на которую нужно перевести взор, прервав движение глаз на планируемую мишень. Оказалось, что после стоп-сигнала резко снижалась активность нейронов фронтальной области, которая исходно была связана с движением глаз и фиксацией взора (Schall, Thompson, 1999). Сходные данные описаны для нейронов средних слоев верхних бугорков четверохолмия (Paré, Hanes, 2003). Авторы проверяли, есть ли в верхних бугорках четверохолмия обезьяны нейроны, которые вовлекаются в контроль над саккадическими движениями глаз. Для этого они использовали ставшую уже традиционной процедуру случайного предъявления стоп – сигнала, требующего отмены действия. После предъявления стоп – сигнала обезьяны должны были отменить планируемое  саккадическое движение глаз на эксцентрический стимул. У нейронов, связанных с саккадическим движением, частота  разрядов была значительно меньше, когда это движение отменялась по сравнению с ситуацией, когда оно имело место. Если считать, что в афферентном синтезе функциональные синаптические связи (синапсы Хебба) устанавливаются только между активными нейронами, то все эти данные указывают на то, что после стоп-сигнала, нейроны систем, обеспечивающих движение руки или глаз, не вступают в эти синаптические связи, и, следовательно, не обеспечивают связей между системами. В результате этого движение не вытормаживается какими-то специальными механизмами, а просто не формируется
. 

Еще одним доказательством того, что между системами нет конкурентных отношений за выход на исполнительные органы, как это постулирует «гипотеза состязания», является следующий факт. После того, как испытуемые скачкообразно переводят взор на букву, на которую отменено движение, они в течение 100±35 миллисекунд удерживают на ней взор и после этого совершают точностное действие на клавишу исходной позиции. Таким образом, во время этой фиксации взора осуществляется афферентный синтез для обеспечения быстрого нажатия клавиши исходной позиции. Отсюда ясно, что системы, которые обеспечивают нажатие клавиши исходной позиции, знаменующее собой прерывание основной деятельности, ни в какие конкурирующие отношения с системами прерванного действия не вступают. Еще один важный вывод из этого результата, заключается в том, что продолжительность афферентного синтеза, во время которого формируется набор систем, для реализации точностного действия составляет по нашей выборке испытуемых 100±35 миллисекунд. Такие же интервалы были получены в задачах на прерывание окуломоторных ответов у обезьян (Hanes,  Schall, 1995) и  у людей (Hanes, Carpenter, 1998). Считается также, что такое время ответа на стоп - сигнал теоретически и количественно соответствует времени, необходимому для перепрограммирования направления саккады в задачах на последовательные движения глаз (Becker, Jurgens, 1979).
Тот факт, что многоактное действие не расщепляется  стоп-сигналом (Рисунок 16), подтвердил наше предположение об образовании в процессе тренировки более крупных действий с единым афферентным синтезом и акцептором результатов действия, причем афферентный синтез осуществляется перед саккадическим движением глаз на последнюю в группировке букву. Как известно, для того, чтобы при тренировке сформировались быстрые и точные движения, необходимо чтобы определенные единицы действия переместились на более низкий уровень, где нет необходимости осуществлять за ними контроль (Бернштейн, 1966; Craike, 1966; Glencross, 1980; Adams, 1981, 1987; Reed, 1982 и мн. другие). Из наших результатов становится совершенно очевидным факт, что, переход напечатания отдельных букв на более низкий уровень, который не контролируется, связан с утратой афферентного синтеза в действиях напечатания этих букв. В связи с этим важным является отчет испытуемых, в котором они утверждали, что прекращали печатать предложение, как только слышали стоп - сигнал. На самом деле, в ответ на стоп – сигнал, предъявленный после СДГ на отдаленную в группировке букву, они пропечатывали еще одну или даже две буквы, входящие в группировку. 

Для иллюстрации еще раз рассмотрим рисунок 16, 2. Стоп – сигнал был предъявлен сразу после СДГ на букву «ё». Испытуемый «проигнорировал» инструкцию и совершил сгруппированные в одно действие нажатия букв «н» и «ё», т. к. системы этих нажатий уже объединились в единое действие до стоп-сигнала. Однако в отчете испытуемый говорит, что он слышал стоп после нажатия буквы «ё». Таким образом, момент предъявления стоп - сигнала в начале выполнения действия испытуемый относил на время переходного периода, представленного завершением данного действия и развитием афферентного синтеза очередного действия.  

В психологических исследованиях восприятия речи был описан очень похожий феномен. В исследованиях Дж. Фодора и  Т. Бевера  испытуемым во время прослушивания предложения предъявляли звуковой щелчок (Fodor, Bever, 1965). Сразу же после прослушивания предложения испытуемые должны были записать предложение и указать в нем то место, где они слышали щелчок. Обычно испытуемые утверждали, что слышали щелчок на границе между частями предложения, хотя он давался внутри синтагмы перед этой границей. В дальнейших исследованиях авторы исключили все возможные невербальные компоненты из прослушиваемых предложений, но эффект смещения восприятия щелчка вправо на границу между синтагмами сохранился (Garrett, 1966). По-видимому, при восприятии речи имеют место такие же закономерности в межсистемных отношениях, как и в изучаемой нами деятельности. 

2.10.2. Выводы

Итак, основные выводы, которые можно сделать на основании теоретического анализа результатов данной серии экспериментов заключается в следующем.

1. При печатании предложения одним пальцем субъективно оцениваются для последующего отчета только те нажатия букв, на которые было совершено саккадическое движение глаз с последующей фиксацией взора, т.е. целостные действия, начинающиеся с афферентного синтеза. 

2. Испытуемый ошибочно относит восприятие стоп-сигнала, предъявленного во время реализации действия, на переходный период, представленный завершением текущего действия и развитием афферентного синтеза очередного действия. 

3. Отмена действия осуществляется во время его афферентного синтеза  исключением из межсистемных отношений систем, вовлеченных в обеспечение движения руки, а не за счет  вытормаживания этих систем системами оппонентных действий. 

4. Совершенствование деятельности может происходить за счет исключения из действий когнитивных систем и объединения оставшихся систем последовательных действий в общем афферентном синтезе одного действия.  

2.11. Особенности межсистемных отношений между последовательными действиями

Сопоставление актографических и электроокулографических показателей, полученных нами в предшествующих экспериментах, показало, что завершение текущего действия осуществляется одновременно с формированием афферентного синтеза последующего действия. Теоретически мы обосновали, что это обозначает не только перекрытие во времени двух последовательных действий, а это - переходный период от одного действия к другому. Во время этого переходного периода осуществляется установление связей между системами последовательных действий на уровне акцептора результатов действия текущего и афферентного синтеза последующего действий. Как мы уже отмечали, одним из доказательств взаимодействия систем двух действий является то, что при ошибочном нажатии буквы время напечатания следующей буквы возрастает. Какой механизм лежит в основе этого увеличения времени?  Можем ли мы на основании объяснения этого механизма конкретизировать представления о межсистемных отношениях в этот переходный период?

Наиболее вероятным, по нашему мнению, является следующий механизм. Завершением действия является сопоставление ожидаемого результата нажатия определенной буквы, с реальным нажатием буквы. При ошибке имеет место рассогласование в акцепторе результатов действия. Согласно теории функциональных систем  П. К. Анохина,  это рассогласование должно вести к формированию нового действия, направленного на распознавание нажатой буквы. Но поскольку эти процессы осуществляются одновременно с афферентным синтезом следующего действия, то нужно признать, что набор систем, связанный с восприятием нажатой буквы, является доминирующим во взаимодействии с системами следующего действия. Находясь в активном состоянии, эти системы  влияют на развитие афферентного синтеза очередного действия. Однако, мы выдвинули данную гипотезу на  основании только одного феномена – задержки реализации очередного действия после ошибочного действия. Необходимо проверить эту гипотезу  для переходов между безошибочными действиями.     Задача следующего этапа нашей работы заключалась в проверке выдвинутой нами гипотезы о том, что в переходный период от одного действия к другому субъект быстрее распознает ту букву, которую нажал, а не ту, которую планирует нажать. 

Для решения этого вопроса мы разработали оригинальную экспериментальную процедуру. Она предназначена для выявления степени готовности субъекта к распознаванию буквы в печатаемом предложении по сигналу. В создании этой экспериментальной модели мы исходили из следующего простого рассуждения. Если один и тот же двигательный ответ дается с разным временем на один и тот же, сигнал, но связанный с напечатанной буквой или с буквой, которую испытуемый планирует нажать, то причиной этого является разное время восприятия этих букв. Процедура, в которой испытуемый прерывает в ответ на сигнал основное действие и совершает другое действие, получила название «вторичной реакции». Мы назвали предложенную нами процедуру «вторичный дифференцированный ответ».     

2.12. Эксперимент 2.4. Прерывание печатания предложения вторичным дифференцированным ответом  (Проведен совместно с О. П. Марченко) 

Испытуемые. В экспериментах участвовали 24 испытуемых (по 12 человек мужского и женского пола) в возрасте от 18 до 22 лет, все правши. Ранее они участвовали в эксперименте 2.2.  

Процедура.  Испытуемые с выработанным навыком быстрого печатания предложений, полученным в эксперименте 2.2,  участвовали в двух экспериментальных задачах. Очередность экспериментальных задач для испытуемых выбиралась случайно.

Первая экспериментальная задача заключалась в следующем. Испытуемый быстро печатал три предложения по 75 раз. В случайном порядке во время нажатия буквы раздавался звуковой сигнал «пип» - тон длительностью 50 мсек и с частотой 500 Гц. Он появлялся примерно в 20% печатаемых предложений. Если «пип» появлялся после нажатия гласной (согласной), то нужно было как можно быстрее повторно  нажать эту букву. Если  «пип» появлялся после нажатия согласной (гласной), то нужно было продолжать быстро печатать предложение до конца.

Во второй экспериментальной задаче, как и в первой, испытуемый быстро печатал три предложения по 75 раз. В случайном порядке во время нажатия буквы раздавался звук «пип». Он появлялся примерно в 20% печатаемых предложений. Если «пип» появлялся перед нажатием гласной (согласной), то нужно было как можно быстрее повторно нажать только что напечатанную букву. Если  «пип» появлялся перед согласной (гласной), то нужно было продолжать быстро печатать предложение до конца.

В каждой экспериментальной задаче испытуемые прерывались на отдых после напечатания 25 предложений. Для одной половины испытуемых сигнал «пип» был связан с гласной буквой, для другой половины этот сигнал был связан с согласной буквой. Сигнал «пип» предъявлялся в момент нажатия буквы. Предъявление сигнала носило псевдослучайный характер, а именно: «пип»  предъявлялся случайно, но исключались случаи его предъявления подряд в последовательных процессах напечатания предложения;  «пип» предъявлялся с одинаковой вероятностью после гласной и согласной букв.

Таким образом, в двух экспериментальных задачах один и тот же физический раздражитель предъявляется в одни и те же моменты деятельности, и испытуемые должны были выполнять в ответ на предъявления «пип» одинаковые по двигательным проявлениям действия в обеих процедурах. Различия между действиями заключались в том, что сигнал «пип»  был связан в первой процедуре с распознаванием напечатанной  буквы, а во второй процедуре – с распознаванием буквы, которую испытуемый планирует напечатать. 

Регистрация. Во время печатания  регистрировали и записывали на отдельные каналы моменты нажатий клавиш (актограмму -АКГ), вертикальную и горизонтальную составляющие электроокулограммы (ЭОГ). Момент предъявления сигнала «пип» в виде стробического сигнала записывали на один канал с актограммой. Для калибровки ЭОГ  испытуемые последовательно переводили взор на буквы предложения («печатали глазами»). 

Обработка результатов. Проводилось сопоставление АКГ -  и ЭОГ - записей одних и тех же фрагментов печатания предложения без предъявления сигнала «пип» и при его предъявлении. Всего всем испытуемым должно быть предъявлено 1080 сигналов «пип» в первой и такое же количество во второй экспериментальных задачах. В соответствии с программой в каждой задаче в ответ на «пип» они 540 раз должны давать ответ в виде повторного нажатия буквы и 540 раз после сигнала «пип» продолжать печатать предложение.

По всей выборке испытуемых проводили сравнение: а) времени повторного нажатия буквы в первой и второй задачах;  б) времени нажатия следующей после сигнала буквы в случаях продолжения печатания предложения в первой и второй задачах;  в) времени повторного нажатия буквы и времени нажатий следующей после сигнала буквы в случаях продолжения печатания предложения по отдельности для первой и второй задач. Проводили анализ ошибок, которые испытуемые совершали после сигнала «пип». Сравнивали количество ошибок в первой и второй задачах.

2.12.1. Результаты и обсуждение 

Ошибки. К типичным ошибкам мы отнесли следующие действия: а) продолжение печатания предложения после «пип», требующего повторного нажатия буквы; б) повторное нажатие буквы после «пип», требующей продолжения печатания; в) пропечатывание нескольких букв после  «пип» с правильным повторным нажатием; г) задержка времени начала действия после «пип» в 2 секунды и больше. При выполнении второй задачи количество ошибок оказалось достоверно большим, чем при выполнении первой задачи (Таблица 4).

Таблица 4. Сравнение количества ошибок в первой и второй экспериментальной задачах (по хи –квадрату)

	Предложение
	1-я задача (% ошибок)
	2-я задача (% ошибок)
	Достоверность

	Паренёк …..
	7,61
	29,98
	р = 0,000

	Светлый ….
	7,44
	14,33
	р = 0,000

	Волк …
	5,94
	23,23
	р = 0,000

	Нарежь …
	6,60
	19,67
	р = 0,000


Время нажатий букв. После вычета ошибочных действий и выравнивания количества правильных действий по всем ситуациям в анализ было взято по 340 измерений из каждой выполняемой задачи: время повторного нажатия и время нажатия первой буквы после «пип» при продолжении печатания предложения.

Попарное сравнение этих измерений показало: 

а) время повторного ответа на «пип», связанный с нажатой буквой (первая задача) меньше, чем на «пип», связанный с буквой, которую испытуемый планирует напечатать (вторая задача) - эти времена составляют соответственно 581 ± 138 мсек и 714 ± 200 мсек  ( t = - 5. 360, df = 339, p = .0000);

б) при продолжении печатания время напечатания буквы после «пип» при выполнении первой задачи меньше, чем при выполнении второй задачи - эти времена составляют соответственно 733±177, 8 мсек и 1008, 7, ±286, 8 мсек  (t = - 7. 678, df = 339, p = .0000);

в) время повторного напечатания буквы меньше времени напечатания буквы после «пип» при продолжении печатания как при выполнении первой задачи (t = - 6. 348, df = 339, p = .0000), так и при выполнении второй (t = - 4.601, df = 339, p = .0000) задачи.

Электроокулографические показатели. Как и в эксперименте 2.4 при предъявлении стоп – сигнала в данном эксперименте в ответ на  сигнал «пип» в обеих задачах испытуемые совершали саккадические движения глаз с напечатанной буквы на следующую букву и фиксировали на ней взор.  После этого они совершали несколько нерегулярных саккадических движений глаз и, в зависимости от момента предъявления сигнала, повторно нажимали букву или продолжали печатать. Сравнение времени фиксации взора на первой букве после «пип» при выполнении первой и второй задачи показал, что в первой задаче, когда нужно распознать напечатанную букву это время  фиксации взора, равное (295 ±  85 мсек) было меньше, чем это же время при распознавании планируемой для напечатания буквы (340 ± 110 мсек). Различия между временами этих фиксаций взора достоверные (t = - 4.355, df = 289, p = .0003). 

Отчет испытуемых. Все испытуемые в своих отчетах отметили, что первую задачу выполнять значительно легче, чем вторую. 

Итак, эксперименты показали, что дифференцированные ответы в виде повторного нажатия буквы, или в виде продолжения печатания на сигнал «пип», требующий распознавания напечатанной буквы (первая задача), значительно быстрее, чем выполнение этих же ответов на сигнал «пип», требующий распознавания буквы, на которую субъект перевел взор и планирует ее напечатать (вторая задача). Показано также, что количество ошибок при выполнении первой задачи значительно меньше, чем при выполнении второй задачи. Все эти факты подтверждают нашу гипотезу о том, что субъект быстрее воспринимает напечатанную букву, нежели букву, на которую он собирается нажать. 

При анализе результатов наблюдается очень интересная закономерность в ответах во второй задаче. В этой задаче испытуемые в ответ на сигнал «пип» должны распознать очередную букву после нажатой буквы. В одном случае после распознавания этой буквы они должны были отвечать быстрым повторным нажатием другой буквы. В другом случае после распознавания буквы испытуемые должны были быстро нажать распознанную букву. В экспериментах типа  «стимул – реакция» первый описанный ответ относится к ответу на несовместимый (incongruent) с ответом сигнал, как, например, ответ в задаче Струппа.  Второй ответ классифицируется как ответ на совместимый сигнал. По данным разных авторов время ответа на «несовместимый сигнал» значительно превосходит время ответа на «совместимый сигнал» (см., например, Donchin, 1981; Verleger, 1991). Однако, в наших экспериментах время ответа именно на «несовместимый сигнал» было короче, чем время ответа на «совместимый сигнал». Объяснить этот феномен можно только с позиции нашей гипотезы о том, что набор систем, обеспечивавших действие, сохраняется после реализации этого действия и в момент предъявления сигнала «пип», т.е. примерно через 100 мсек после начала процесса афферентного синтеза для очередного действия, и является доминирующим по отношению к формирующемуся набору систем. Поскольку реальное действие закончилось нажатием буквы, то этот набор систем связан с активностью акцептора результатов действия или образа действия. Этот вывод согласуется с ответом М. Жиннеро на вопрос, поставленный еще в 1953 г. Л. Виттгенштейном: «Когда я поднимаю руку, что остается после вычитания факта моей поднятой руки?». Ответ был следующий:  «Мы считаем, что остается внутренняя модель (репрезентация) того, что привело к поднятию руки» (Jeannerod, 1999, с. 3). 

В данном исследовании мы подтверждаем вывод, сделанный нами ранее, о том, что внешне наблюдаемое перекрытие систем двух действий связано с переходными процессами от одного действия к другому. Во время переходного процесса осуществляется взаимодействие между системами этих действий, причем системы завершенного действия в виде акцептора результатов действия или образа в этом взаимодействии являются доминирующими, более доступными к осознанной оценке. Здесь можно выявить прямую аналогию с некоторыми выводами, которые сделал один из специалистов по изучению сознания М. Велманс в своей обзорной работе (Velmans, 1991). Он утверждал, что в речевой деятельности человек совершает до двенадцати изменений форм языка, и только некоторый конечный результат этой активности осознается. По его мнению, мы осознаем, что хотим сказать только после того, как это сказали. В ситуации экспериментальных стимульных процедур, по мнению М. Велманса, субъект осознает стимул только после действия распознавания, а собственный ответ на  стимул осознает после того, как завершит его. То, что наши испытуемые отмечают трудности в выполнении второй задачи, по-видимому, связано с тем, что сигнал «пип» требует прерывания активности акцептора результатов завершающегося действия и тем самым нарушает выработанное в процессе тренировки отношение между системами.  

Почему так важно завершение действия с полным «отчетом» его в акцепторе результатов?  Как пишет П. К. Анохин: «Именно этот аппарат дает единственную возможность организму исправить ошибку поведения или довести несовершенные поведенческие акты до совершенных» (Анохин, 1978, с. 95). М. Жинеро буквально повторяет эту мысль: «Реальное взаимодействие с окружающей средой в конечном счете стабилизирует внутренние репрезентации действий и обеспечивает постоянное их совершенствование для более эффективного выполнения действий» (Jeannerod, 1999, p. 2). С рассматриваемых нами позиций в акцепторе результатов действия по достижению результата вносятся коррекции в межсистемные отношения, что, по-видимому, и приводит в конечном итоге к совершенствованию навыка. 

Глава 3.

Исследование межсистемных отношений на основании анализа электроэнцефалографических показателей реализации деятельности при выполнении задачи выбора
Итак, мы выдвинули гипотезу о том, что в деятельности между системами последовательных действий формируются связи. Формирование этих связей происходит во время перекрытия акцептора результатов текущего действия и афферентного синтеза последующего действия. Несомненно, этот важный этап в межсистемных отношениях требует дополнительного анализа для того, чтобы ответить на следующие вопросы. 

1. В предшествующей главе мы определили время переходных процессов на основании времени перекрытия систем, выявленных по электроокулографическим и актографическим показателям. Однако как нами было отмечено в предшествующей главе, активность мозга, предваряющая точностное движение руки, начинается значительно раньше саккадических движений глаз на мишень. С другой стороны, согласно теории функциональных систем,  действие завершается не внешне наблюдаемым окончанием движения (нажатием клавиши), а сравнением полученного результата с тем, который ожидается в акцепторе результатов этого действия. То есть реальные границы перекрытия систем последовательных действий оказываются шире, чем те, которые обозначены двигательными показателями. Несомненно, что более точные границы переходных процессов можно получить при регистрации активности мозга. В частности, с помощью фрагментов ЭЭГ – активности, связанной с действием и описываемой как связанный с событием потенциал (ССП), выявляются такие особенности действия, которые не удается обнаружить по его двигательным характеристикам (Grillon et al., 1995). 

ССП представлен последовательностью регулярных позитивных и негативных компонентов. Причем многие когнитивные психофизиологи, исходя из представлений, разработанных в рамках ментальной хронометрии, считают, что эти компоненты манифестируют собой последовательные психические процессы или процессы обработки информации, начиная от распознавания сигнала и завершая выбором моторного ответа (Kok, 1990). Правда, не совсем ясно, что именно в этих компонентах соотносить с гипотетическими процессами: весь компонент отражает какой- то определенный процесс или эти процессы развиваются между пиками компонентов (Vaughan, Ritter, 1973; Meyer et al., 1988). В связи с этим возникает вопрос, какой компонент в связанном с событием потенциале мозга отражает этот переходный процесс? Если мы обнаружим этот компонент, то на основании его анализа мы попытаемся ответить и на другие, поставленные ниже вопросы.

2. Известно, что многие компоненты ССП могут иметь разную амплитуду и латентный период своего пика в разных участках мозга. Отсюда, на основании сопоставления этих компонентов с предполагаемыми процессами, авторы обсуждают роль тех или иных структур головного мозга в обеспечении поведения (см., например, обзор Picton et al., 1978). С позиций системно-эволюционного подхода различие характеристик того или иного компонента ССП в разных структурах мозга можно объяснить неодинаковой по количеству нейронов представленностью систем в этих структурах (Швырков, 1995). Отсюда возникает следующий вопрос, можно ли на основании особенностей проявления выявленных нами компонентов ССП в разных структура мозга судить о наборах систем и нейронов, вовлеченных в обеспечение деятельности? 

3. В афферентном синтезе очередного действия на основании оценки предшествующего действия вносятся коррекции в межсистемные отношения, что, по-видимому,  приводит к совершенствованию навыка. Как проявляется совершенствование межсистемных отношений в характеристиках выделенных нами компонентов ССП?  

4. Как мы отмечали, в каждом действии есть когнитивная и двигательная составляющие. В связи с этим нам предстоит ответить на вопрос, как отражаются  на переходном процессе особенности этих двух составляющих действия?  

3.1. Задача сенсо-моторного выбора в психофизиологических исследованиях

При печатании предложения под визуальным контролем наблюдается большое количество глазных артефактов в электроэнцефалограмме, что не позволило нам использовать в достаточной мере этот показатель в интерпретации межсистемных отношений. В настоящее время не существует корректных методов устранения этих биологических артефактов из электроэнцефалограммы. Поэтому для ответа на поставленные вопросы мы выбрали широко используемую в психофизиологии экспериментальную процедуру – задачу сенсо-моторного выбора, в которой можно практически полностью избавиться от движений глаз.

Задача выбора, это одна из самых старых экспериментальных поведенческих моделей. Ее стали применять в психологии с середины 19-го века в рамках парадигмы, обозначенной как «ментальная хронометрия» (Meyer et al., 1988a, b). В задачах выбора испытуемые дают обусловленные инструкцией отчетные действия
 - быстрые дифференцированные двигательные ответы на альтернативные сигналы, предъявляемые в случайном порядке. В определенной степени выполнение задачи выбора является моделью поведения человека в реальной вероятностной среде. Общие вопросы, которые ставились перед ментальной хронометрией были следующие: (1) существуют ли отдельные ментальные процессы, которые опосредуют внешние ответы на стимулы и время реализации которых может быть измерено; (2) если такие процессы существуют, то сколько их может быть; (3) какие существуют взаимодействия между этими процессами (Meyer et al., 1988,a, b). В рамках ментальной хронометрии также решались вопросы, разрабатываемые в когнитивной психологии, которые касались ощущения, восприятия, памяти, внимания, речи, мышления, решения проблем, принятия решения и контроля над движением (Posner, 1978). Для решения этих вопросов разрабатывались многочисленные экспериментальные процедуры.  Одна из таких процедур была предложена С. Стернбергом  и получила название метод аддитивных факторов (Sternderg, 1969). Суть этого метода заключается в том, что при выполнении задачи сенсо-мотороного выбора можно найти такие независимые переменные (факторы), которые избирательно влияют на одни этапы отчетного действия, но не влияют на развитие других этапов. Основным критерием влиянием того или иного фактора на этапы отчетного действия в задаче выбора было время этого действия. При исследовании быстрых отчетных действий методом аддитивных факторов Стернберга было обнаружено, что эти действия состоят из двух идентифицируемых перекрывающихся актов – распознавания сигнала и движения, завершающего ответное действие (Coles et al., 1985, 1988; Gratton et al., 1988; Meyer et al., 1988a, b).

С развитием методов регистрации и анализа электроэнцефалограммы экспериментальная модель сенсо-моторного выбора стала  весьма популярной в когнитивной психофизиологии. Каждому отчетному действию  соответствуют характерный паттерн ЭЭГ – связанный с событием потенциал (ССП), представляющий собой комплекс последовательных компонентов -  электрических потенциалов, каждый из которых представляет собой положительное или отрицательное колебание определенной продолжительности и с определенной амплитудой пика (Наатанен, 1998; Gaillard, 1988; Colles et al., 1990). Компоненты ССП позволили «дробить» и более подробно анализировать интервал между предъявлением сигнала и завершением отчетного действия испытуемого. Регистрация и анализ ССП в задачах выбора стали одним из самых используемых методов в психофизиологии при изучении  мозговых процессов, связанных с памятью, вниманием, восприятием, эмоциями, как в норме (Наатанен, 1998; Posner, 1978; Gaillard, 1988; Meyer et al., 1988,a, b; Rugg, Nagy, 1989; Colles et al., 1990; Donchin, Fabiani, 1991), так и при психических расстройствах (Костандов, 1973; Иваницкий и др., 1984; Michie, Fox, 1990). Даже такая социальная форма поведения, как торговая сделка, была смоделирована в задаче выбора, и полученные в ней ССП использовались для анализа в этом поведении когнитивно – эмоциональных связей (Donchin, 1981; Karis et al., 1984).  Однако ССП может быть получен только при усреднении большого количества фрагментов ЭЭГ, соответствующих одному и тому же действию. Для этого данное действие должно быть многократно повторено. Процедура выполнения задачи выбора позволяет повторять одни и те же действия десятки и сотни раз. 

Известно, что при выполнении задач сенсо-моторного выбора характеристики отчетных действий  и связанные с ними потенциалы мозга (ССП) зависят от таких факторов, как инструкция к выполнению задачи (Конопкин, 1980; Johnson, Donchin, 1982), мотивация (Sommer, Matt, 1990), предшествующие и будущие отчетные действия (Munson et al., 1984; Sommer et al., 1990; Squires et at.,1977), степень тренированности в выполнении данной задачи  (Конопкин, 1980; Soetens et al., 1985; Meyer et al., 1988a,b; Sommer et al., 1990). Все это говорит в пользу того, что последовательные отчетные действия связаны между собой и представляет целостную деятельность. Связь между отчетными действиями осуществляется через взаимодействия их систем. На это указывает эффект последовательности – феномен, который хорошо выражен при выполнении задачи выбора из двух альтернатив.

3.2. Эффект последовательности в задачах выбора

Эффект последовательности - феномен, достаточно подробно описанный для цепочки последовательных событий, а именно дифференцированных отчетных действий (ответов) на предъявление в случайной последовательности альтернативных сигналов, то есть в задачах выбора. Эффект последовательности проявляется во влиянии предшествующих событий и действий на характеристики текущего отчетного действия. По-видимому, первое упоминание об эффекте последовательности можно найти у Ф. Хансена (F.C. Hansen), который  в публикации, относящейся к 1922 году, описал связь между ошибочными ответами и предшествующими событиями при выполнении испытуемыми задачи выбора (Kornblum, 1973). Однако начало систематическому  анализу эффекта последовательности положили экспериментальные работы Р. Химана (Hyman, 1953) и П. Бертельсона (Bertelson 1961). В работах этих авторов и в последующих работах было показано, что эффект последовательности наблюдаются в самых разных экспериментальных задачах выбора и имеют общие закономерности. К этим задачам относятся: а) выполнение быстрого ответа - вербального или двигательного, соответствующего предъявленному сигналу (Hyman, 1953; Sommer et al., 1990 и др.); б) отчетное действие в виде счета одного из альтернативных сигналов (Squires et al., 1977; Johnson , Donchin, 1980, 1982 и др.);  в) предсказание очередного сигнала из случайной последовательности альтернативных сигналов (Williams, 1966; Hale, 1967; Keele, 1969; Schvaneveldt, Chase, 1969; Munson et al. 1984); г) задача Струппа (Verleger, 1991).  Предъявляемые сигналы могли быть как зрительной, так и слуховой модальности, причем модальность сигналов не отражается на закономерностях эффекта последовательности (Squires et al., 1977). Ниже мы рассмотрим закономерности эффекта последовательности, которые известны к настоящему времени.

3.2.1. Формы эффектов последовательности (по оценке влияния на время ответа)

Выделяют две формы эффекта последовательности, это – эффект последовательности первого порядка и эффект последовательности высшего порядка. Эффект последовательности первого порядка - влияние, которое оказывает на характеристики текущего ответа непосредственно предшествовавшее событие (сигнал - ответ). Так, в одних случаях время ответа на сигнал сокращается, если перед этим был альтернативный сигнал - эффект чередования первого порядка (Soetens et al., 1985); в других случаях наблюдается уменьшение времени ответа на повторение сигнала  - эффект повторения первого порядка (Entus, Bindra, 1970). 

Эффект последовательности высшего порядка - влияние, которое оказывает цепочка предшествующих событий (сигналов - ответов) (Squires et al., 1977; Johnson, Donchin, 1982; Munson et al., 1984; Soetens et al., 1985;  Sommer et al., 1990;  Leuthold, Sommer, 1993). Одним из вариантов эффекта последовательности высшего порядка авторы рассматривают следующий феномен. В последовательности, представленной многократным  повторением одного и того же сигнала или чередованием двух альтернативных сигналов, время ответа на каждый последующий сигнал сокращается. Прерывание таких последовательностей "незакономерно" предъявленным сигналом (сигналом, прерывающим цепочку) приводит к увеличению времени ответа на этот сигнал. 

Другой вариант эффекта последовательности высшего порядка выявляется при сопоставлении характеристик ответа на предъявление одного и того же сигнала, но которому предшествовали разные комбинации последовательных сигналов (Remington, 1969). При задачах выбора из двух альтернатив последний  вариант анализа эффекта последовательности является общепринятым. Ниже приведен пример составления четырех-, трех- и двухзвенных цепочек возможных последовательностей сигналов А и Б, предъявляемых в случайном порядке. Сравнение характеристик ответа, связанных с одним и тем же последним сигналом каждой цепочки (сигнал обозначен курсивом), позволяет получить информацию об эффекте последовательности высшего и первого порядка. 

АААА                                                   ББББ
               ААА                                                      БББ  

БААА                                                    АБББ
                           АА                                                       ББ
АБАА                                                    БАББ
               БАА                                                      АББ
ББАА                                                     ААББ
                                         А                                                             Б

ААБА                                                     ББАБ
               АБА                                                        БАБ
БАБА                                                      АБАБ
                           БА                                                            АБ
АББА                                                       БААБ
               ББА                                                        ААБ   

БББА                                                       АААБ
3.2.2. Эффект последовательности и связанные с событиями потенциалы (ССП)

В ЭЭГ -  потенциалах, связанных с ответами на альтернативные сигналы, позитивный компонент Р300 является  единственным компонентом, характеристики которого, а именно - латентный период пика (л.п.) и амплитуда пика, регулярно зависят от предшествующей последовательности событий  (Courchesne, 1978; Munson et al., 1984)
.  Так, эффект последовательности первого порядка проявляется в уменьшении амплитуды Р300 в потенциале, связанном с быстрым ответом на повторное предъявление сигнала (Duncan-Jonson and Donchin, 1977; Munson et al., 1977; Squires et al., 1977; Chesney and Donchin, 1979). Эффект последовательности высшего порядка может проявляться в увеличении амплитуды (Duncan -Jonson and Donchin, 1977; Munson et al., 1977; Squires et al.,1977; Chesney and Donchin, 1979; Sommer et al., 1990)  и латентного периода пика Р300 (Ford et al.,1982; Sommer et al., 1990) в потенциале, связанном с ответом на сигнал, прерывающий цепочку закономерной последовательности сигналов. При длительном повторении одного и того же сигнала или при чередовании двух альтернативных сигналов одновременно с сокращением времени ответа  происходит сокращение л.п. пика Р300 и уменьшение его амплитуды (Sommer et al., 1990). Многие авторы на основании экспериментальных данных пришли к заключению, что эффекты последовательности высшего порядка проявляются как на времени ответа, так и на амплитуде и латентном периоде пика Р300. Эти эффекты определяются структурой последовательности сигналов, и в их основе лежит механизм ожидания (Duncan - Johnson et al., 1980; Ford et al., 1982; Sommer et al., 1990; Leuthold and Sommer, 1993; Verleger et al., 1994).                                                    

3.2.3. Автоматическое облегчение и/или субъективное ожидание, как основа эффекта последовательности

Для выявления механизмов, лежащих в основе эффекта последовательности, в задачах выбора из двух альтернатив применяются разные процедуры, которые могут изменять этот эффект. Обычно для изменения эффекта последовательности в экспериментах манипулируют интервалом между ответом и очередным сигналом сигнал (ответ-сигнал интервал - ОСИ),  вероятностью предъявления альтернативных  сигналов,  совместимостью сигнала и ответа, либо используют процедуру тренировки. На основании результатов этих исследований авторы пришли к выводу, что в основе эффекта последовательности лежат два разных процесса - автоматическое облегчение и субъективное ожидание (Bertelson, 1961; Kornblum, 1973; Soetens et al., 1985 и др.). Первый процесс представляет собой чисто физиологический механизм, а второй - описывается в рамках психологических понятий.   

Автоматическое облегчение - однозначный феномен, который проявляется только при относительно коротком интервале между предшествующим ответом и предъявленным сигналом (ОСИ). По данным разных авторов,  величина этого интервала колеблется в зависимости от условий эксперимента от 70 до 500 мсек. (Bertelson, 1961; Vervaeck, Boer, 1980; Soeten et al., 1985). Автоматическое облегчение проявляется как эффект повторения первого порядка (АА и ББ), при котором время ответа на повторное предъявление сигнала короче, чем на предъявление альтернативного сигнала  (Bertelson, 1961; Hale, 1967; Remington, 1969; Entus, Bindra, 1970; Kirby, 1976; Vervaeck, Boer, 1980; Soetens et al., 1985).  При этом, как уже было отмечено, амплитуда Р300, связанного с повторным ответом, уменьшается, но не меняется латентный период его пика (Sommer et al., 1990). Предполагается, что эффект повторения (или автоматическое облегчение) связан с влиянием угасающих следов памяти (резидуальной памятью) в структурах, обеспечивавших предшествующий ответ, на текущие процессы (Bertelson, 1961; Soeten et al., 1985). Угасание следов памяти приводит к снижению эффекта облегчения и усилению влияния субъективного ожидания (Bertelson, 1961). Однако в своем обзоре С. Корнблюм приводит довольно противоречивые экспериментальные данные относительно эффектов последовательности при варьировании временным интервалом. Он ставит под сомнение идею о том, что в основе эффекта последовательности лежит резидуальная память  (Kornblum, 1973, p. 284). 

Некоторые авторы приходят к заключению о том, что эффект последовательности имеет комбинированный механизм. Они выделяют транзитную зону, составляющую 70 - 160 мсек после ответа, в которой автоматическое облегчение начинает трансформироваться в субъективное ожидание сигнала (Vervaeck, Boer, 1980; Soeten et al., 1985).  Другие авторы считают, что субъективное ожидание сигнала имеет место при любых интервалах между ответом и сигналом, тогда как автоматическое облегчение проявляется только при коротких интервалах между предшествующим ответом и последующим сигналом (Kirby, 1976).

 Под субъективным ожиданием понимают вероятность, которую субъект приписывает каждому событию в череде вероятностных последовательных событий. Субъективное ожидание, или стратегия, проявляется у человека как "непреодолимая тенденция ожидать определенных событий, даже если это полностью иррационально, например, при вероятностном характере внешних событий" (Soetens et al., 1985,  p. 598). На основании собственных исследований  О.А. Конопкин  приходит к заключению, что при альтернативном выборе "испытуемые постоянно осуществляют избирательную подготовку к реакциям" (Конопкин, 1980, с. 129). Термины "вербальный прогноз" (Hyman, 1953) и "субъективное ожидание" (Bertelson,1961) в задаче выбора были впервые применены  в качестве психологического объяснения эффекта последовательности. В последующем в литературе закрепился термин "субъективное ожидание". На уровне механизма субъективное ожидание рассматривается как "функциональный процесс, который при наличии достаточного количества времени  внедряется в текущий информационный процесс" (Soeten et al., 1985, p.598). Субъективное ожидание лежит в основе эффекта последовательности высшего порядка. В этом случае важной определяющей характеристикой  субъективного ожидания в вероятностной среде является  ответный паттерн "проигрыш - выигрыш" (cost - benefit pattern), то есть структура эффективных  и неэффективных ответов. Эта структура легко выявляется в задачах, требующих максимально быстрых и правильных дифференцированных двигательных (в том числе вербальных) ответов на предъявление последовательных альтернативных сигналов (Величковский, 1982; Audley et al., 1975; Munson et al., 1984; Soetens et al., 1985 и  др.). При «выигрыше» субъект быстро совершает ответ на предъявленный сигнал, поскольку он ожидал этот сигнал. При «проигрыше» время ответа на этот же сигнал будет больше, чем в первом случае, поскольку субъект не ожидал этого сигнала.  Предполагается, что при проигрышно-выигрышном ответном паттерне ожидание одного сигнала подразумевает не ожидание (игнорирование) другого.  

В литературе описан эффект последовательности первого порядка, в основе которого также лежит субъективный прогноз. Одни авторы называют этот эффект "заблуждением игрока" (gambler`s fallacy) (Jarvik, 1951), другие -  эффектом чередования первого порядка (Munson et al.,1984;  Soetens et al., 1985 и др.). Эффект заключается в том, что в сериях предъявлений в случайной последовательности двух альтернативных сигналов (например,  А  и  Б) испытуемый после ответа на один из них  (например, А) быстрее отвечает на альтернативный сигнал (Б), чем на повторное предъявление сигнала (А). На основании этого факта делается заключение, что после ответа на определенный сигнал испытуемый ожидает появления альтернативного сигнала. Следует отметить, что при неизменном латентном периоде пика Р300, связанного с таким ответом, амплитуда этого компонента увеличивается (Sommer et al., 1990).

Итак, на основании оценки предшествующих событий испытуемые прогнозируют следующее событие. Как было показано, оценка вероятностей предшествующих событий в значительной степени осуществляется на неосознаваемом, автоматизированном уровне (Johnson,  Donchin, 1982). Важно отметить, что эта оценка в значительно степени модулируется эксплицитной информацией о последовательных событиях. Так, показано, что дополнительная информация о сигналах в виде предупреждения, а также изменения в инструкции приводит к изменению времени ответов на сигналы, которые предъявлялись с той же вероятностью, что и до изменения инструкции (Конопкин, 1980;  LaBerge et al., 1970; Kirby, 1976). Однако, более подробно об эффекте последовательности и субъективном ожидании можно говорить только на основании анализа связанных с событием потенциалов. 

3.2.4. Эффект последовательности в задачах на ожидание очередного события  

Вывод Р. Химана (Hyman, 1953) о том, что помимо влияния следов памяти, облегчающих ответы на повторение сигнала, имеют место субъективные "вербальные прогнозы", которые также влияют на скорость ответа, дал толчок целому ряду экспериментальных исследований для проверки этого предположения. Так, при выполнении задачи выбора  испытуемые должны были предсказать, какой будет следующий сигнал или ответ в задаче выбора из двух альтернатив (Williams, 1966). Оказалось, что время ответа на правильно предсказанный сигнал было достоверно короче, чем на ошибочно предсказанный сигнал. При этом, время ответа на чередующийся сигнал было меньше такового при повторении сигнала. В другой работе при выполнении задачи выбора из двух альтернатив испытуемые словесно предсказывали следующий сигнал в 2-х секундном интервале между ответом и сигналом (ОСИ) (Hale, 1967). Автор обнаружил, что само по себе осознанное предсказание увеличило время всех ответов в серии примерно на 60 мсек,  при этом время ответа на правильно предсказанный сигнал было короче примерно на 80 мсек, чем время ответа на ошибочно предсказанный сигнал. Следует отметить, что при ошибочном предсказании время ответа на повторяющийся сигнал было больше, чем на чередующийся, но не было достоверных различий во времени ответов на правильно угаданные повторяющиеся или чередующиеся сигналы. Так, было показано, что при предсказании в пределах 5-ти секундного интервала следующего сигнала из четырех возможных, время на правильно предсказанный сигнал было достоверно меньше, чем на ошибочно предсказанный (Keele, 1969). 

Представленные результаты, а также результаты других авторов, (Schvaneveldt, Chase, 1969) дают основание сделать вывод, что время ответа на правильно предсказанные сигналы меньше, чем на ошибочно предсказанные сигналы. По-видимому, динамика времени на один и тот же сигнал при выполнении задачи выбора, обусловлена прогнозированием сигнала и каким-то образом связана с предшествующим отчетным действием. В своих экспериментах мы планируем исследовать прогнозирование с системных позиций.

3.2.5. Роль сигналов и ответов в формировании субъективного ожидания

Предполагается, что в основе формирования субъективного ожидания лежит предшествующая последовательность альтернативных сигналов и ответов на эти сигналы. Возникает закономерный вопрос, какова роль сигналов и ответов в формировании субъективного прогнозирования? Для решения этого вопроса нужна такая экспериментальная процедура, которая бы позволяла выявить по раздельности влияние на характеристики текущего ответа, как предшествующих сигналов, так и предшествующих ответов. В основу такой процедуры  был положен известный факт, что вероятность события играет существенную роль в эффекте последовательности. Показано, что чем чаще встречается определенное событие, т.е. определенный сигнал и соответствующий ему ответ, тем быстрее совершается данный ответ (Biedeman, Zahary, 1970; Kornblum, 1973). Иными словами, субъект предпочитает прогнозировать наиболее часто встречающиеся события. Но в исследованиях этих авторов соотношение "сигнал/ответ" было 1:1 и, поэтому невозможно было выявить роль каждого из них в субъективном прогнозировании. Необходимы были экспериментальные приемы, в которых это соотношение можно было бы менять. 

Для изучения роли сигналов в субъективном прогнозировании была предложена процедура, в которой использовали соотношение "несколько сигналов/один ответ" (LaBerge, Tweedy, 1964). По этой процедуре на два разных сигнала, предъявляемые с вероятностью 0.1 и 0.5, испытуемые давали один и тот же ответ, а другой ответ давали на третий сигнал, предъявляемый с вероятностью  0.4. Авторы показали, что  время одного и того же ответа на сигнал, предъявляемый с частотой 0.5 достоверно короче, чем на сигнал, предъявляемый с частотой 0.1. Сходные данные были получены и другими авторами (Bertelson, Tisseyre, 1966).  

Роль ответа в прогнозировании можно выявить при изменении вероятности ответа на сигнал, вероятность предъявления которого остается постоянной. Допустим, в первой серии испытуемому предъявляются три сигнала А, Б и В с вероятностями соответственно 0.1, 0.3 и 0.6. Во второй серии эти сигналы предъявляются с вероятностью 0.1, 0.6 и 0.4. На сигналы А и Б нужно давать одинаковый ответ О1, а на сигнал В давать ответ О2.  В первой серии вероятность ответа О1 меньше (0.4), чем во второй (0.7), но в обеих сериях одна и та же вероятность сигнала А. Проводится сравнение времени ответа О1  на сигнал А в первой и второй сериях. В случае влияния частоты ответа на время ответа, мы должны получить более короткое время ответа во второй серии. В одном из таких исследований  при одной и той же вероятности сигнала (0.15) варьировали вероятностью ответа в разных сериях от 0.3 до 0.7, и обнаружили, что время ответа на этот сигнал во всех сериях достоверно не изменялось  (Biederman,  Zachary, 1970).  В другой работе было показано, что высокая вероятность ответа приводит к уменьшению числа ошибок, но не влияет на время ответа (Bertelson, Tisseyre, 1966). Таким образом, можно предположить с большой степенью уверенности, что в ситуации предъявления вероятностных сигналов, на которые нужно быстро давать соответствующие ответы, субъект предпочитает прогнозировать внешнее событие – сигнал, а не ответ.

3.2.6. Динамика эффекта последовательности при совершенствовании навыка выполнения задачи выбора

Тренировка, ведущая к совершенствованию выполнения описанного выше класса задач, сопровождается не только сокращением времени ответа, но и снижением модулирующего действия на него эффектов последовательности, как первого, так и высшего порядков.  Важно отметить, что на определенных этапах тренировки при длительном повторении сигнала эффект последовательности высшего порядка может измениться на противоположный. Например, описано увеличение времени ответа на сигнал, следующий в чередующейся или повторяющейся последовательности, и испытуемый предпочитает ожидать прерывание этой последовательности  "незакономерным" сигналом  (Hale, 1967). Эффект последовательности высшего порядка уменьшается и исчезает раньше, чем  эффекты последовательности первого порядка (Soetens et al., 1985). 

В процессе тренировки уменьшается или исчезает эффект последовательности на характеристики Р300. Так, было обнаружено, что в процессе тренировки исчезают имевшие в начале эксперимента различия во влиянии на амплитуду Р300 эффектов последовательности первого порядка -  чередования и повторения (Sommer et al., 1990). Относительно изменения чувствительности Р300 к эффектам последовательности высшего порядка данные довольно противоречивые. Известно, что в процессе тренировки выполнения такой задачи выбора, в которой на один сигнал нужно давать двигательный ответ, а на другой – не нужно давать двигательного ответа  (Go/Nogo), латентные периоды пиков Р300, связанные с обеими формами ответа, существенно изменяются и теряют чувствительность к предшествующим событиям (Jodo and Inoue, 1990).

В процессе тренировки выполнения задачи выбора было выявлено, что эффект последовательности на время ответа и на характеристики Р300 носит диссоциированный характер. Например, с практикой эффекты последовательности, как первого, так и высшего порядка на время отчетного действия уменьшаются, но они могут сохраняться неизменными на ЛП пика и амплитуду Р300 (Sommer et al.,1990).  В других работах показано, что эффект последовательности может отсутствовать на латентном периоде пика Р-300 и проявляться на его амплитуде (Soetens et al., 1985).

Итак, эффект последовательности обусловлен следующими факторами:  автоматическое облегчение, субъективное ожидание, практика (Soetens et. al.,1985). В более обобщенном и расширенном плане эти факторы представлены О.А.Конопкиным (1980, с. 102), это - степень тренированности испытуемого, степень совместимости сигнала и ответа (формы отчетного действия), степень различимости альтернативных сигналов, величина межстимульного интервала, индивидуальная выраженность свойств нервной системы, возраст человека.

Из сказанного выше очевидно, что эффект последовательности, это - многофакторный динамический феномен, отражающий влияния предшествующих поведенческих актов на текущий.  Если исходить из положения системно - эволюционного подхода о том, что в основе поведенческого акта лежит реализация набора взаимодействующих систем (Швырков, 1995), то можно предположить, что эффект последовательности проявляется именно в изменении взаимодействия между этими системами. На основании исследований, выполненных нами ранее, можно предположить, что в основе эффекта последовательности может лежать перекрытие систем двух  последовательных действий.

3.3. Динамика межсистемных отношений при формировании навыка выполнения задачи выбора: исследование эффекта последовательности

Перед постановкой вопроса к экспериментальному исследованию эффекта последовательности подытожим факты, характеризующие эффект последовательности. 

1. Эффект последовательности наблюдается в разных экспериментальных задачах выбора действия в вероятностной среде.

 2. Выделяют эффект последовательности первого порядка - влияние, которое оказывает на характеристики текущего ответа непосредственно предшествовавшее событие (сигнал -действие), и эффект последовательности  высшего порядка - влияние, которое оказывает цепочка предшествующих событий. 

3. Р300 - единственный компонент, связанного с отчетным действием потенциала, характеристики которого (латентный период пика и амплитуда) закономерно зависят от предшествующей цепочки событий, т.е. подвержены эффекту последовательности.

4. Эффект последовательности  не зависит от модальности альтернативных сигналов в задаче выбора.

5. Тренировка, ведущая к совершенствованию выполнения задачи выбора, сопровождается не только сокращением времени ответа, но и снижением модулирующего влияния на него эффекта последовательности.

Мы уже высказали предположение о том, что эффект последовательности отражает определенный аспект  межсистемных отношений. В этом плане особый интерес представляет динамика эффекта последовательности, которая предположительно отражает динамику межсистемных отношений в процессе тренировки выполнения задачи выбора.  

Задача следующего этапа нашей работы заключалась в изучении отношений, развивающихся между системами последовательно реализующихся отчетных действий (для простоты, мы их будем называть общепринятым термином «ответы»), на основе исследования динамики эффекта последовательности на регистрируемые показатели этих действий и связанные с ними потенциалы Р300 в процессе совершенствования выполнения задачи сенсомоторного выбора из двух альтернатив.

Традиционно изучение эффекта последовательности ограничивается только  сопоставлением характеристик ответа со структурой последовательности  предшествовавших сигналов, т.е. их повторения или чередования по отношению к текущему ответу, без учета формы последовательных ответов (Polich, McIsaac, 1994; Sommer, 1990, c.904). Поэтому, во многих задачах сенсомоторного выбора ответы на альтернативные сигналы по своей форме одинаковы, это – быстрый двигательный ответ в момент предъявления сигнала. Однако известно, что при таких однообразных ответах испытуемые, как правило, совершают очень мало ошибок и быстро достигают совершенства в выполнении задачи, что не позволяет подробно изучить сами динамические процессы, сопровождающие это совершенствование (Jensen, 1986). И, как считает О.А. Конопкин: «Подобные ситуации максимально ограничивают самостоятельность испытуемого в определении способов и приемов осуществления деятельности ...» (Конопкин, 1980, с. 104).  Для устранения этого экспериментального недостатка нужно использовать разные по форме альтернативные ответы. С одной стороны, отсутствие однообразия в альтернативных ответах приведет к увеличению числа реализаций, необходимых для совершенствования навыка выполнения задачи выбора. С другой стороны, сопоставление динамики регистрируемых показателей двух разных форм ответа, с контролируемыми и очевидно отличающимися  наборами систем, позволит изучить зависимость эффекта последовательности не только от предшествующего, но и текущего действия, и глубже понять сами межсистемные отношения.  Одной из методических парадигм, в которой однообразие в альтернативных ответах отсутствует,  является задача “Go / nogo”. В этой задаче испытуемый должен отвечать как можно быстрее в момент предъявления одного сигнала, а на предъявление другого (альтернативного) - не давать никакого ответа (свернутый ответ).  Потенциалы, связанные с этими действиями, значительно отличаются друг от друга по латентным периодам (л.п.) пиков, амплитудам своих компонентов и их выраженности в разных структурах мозга (Karlin et al. 1969). Так, амплитуда и л.п. пика компонента Р300 значительно больше  при свернутых ответах чем при быстром ответе в  лобно - центральных областях  (Eimer, 1993; Schr(ger, 1993; Falkenstein et al. 1995). Однако в задаче “Go / nogo” из-за отсутствия двигательных проявлений в свернутом ответе невозможно в полной мере оценить эффект последовательности на обе формы отчетных действий, а также проанализировать стратегию испытуемого при выполнении задачи, которая обычно оценивается по динамике времени альтернативных ответов  и соотношению ошибочных и правильных ответов (Конопкин, 1980).  

С учетом всего вышесказанного мы модифицировали традиционную задачу быстрого сенсомоторного выбора из двух альтернатив, а именно: при предъявлении  в случайном порядке равновероятных сигналов испытуемый должен был как можно быстрее отвечать в момент начала предъявления одного сигнала и как можно быстрее отвечать в момент прекращения предъявления другого сигнала. Эти, так называемые, ON и OFF – ответы по своей сути являются соответственно быстрым и задержанным (отсроченным) ответами, при анализе их от момента предъявления сигнала, и основаны на «независимых физиологических механизмах» (Schweitzer, 1977, с.87): они представлены разными по отношению к сигналу движениями, а связанные с ними потенциалы существенно различаются между собой по топографии и выраженности Р300 (Eimer, 1993;  Bezdenezhnykh, 1996). Таким образом, экспериментальная парадигма, которую мы обозначаем «быстрый ответ / задержанный ответ» (Б / З), отвечает условиям, необходимым для экспериментального решения задачи настоящей работы. 

3.4. Эксперимент 3.1. Формирование навыка выполнения быстрых и задержанных ответов в задаче сенсо-моторного  выбора 

Испытуемые.  В экспериментах участвовало 15 испытуемых (9 - женского пола и 6- мужского; все были правши) в возрасте от 19 до 23 лет, ранее не вовлекавшихся  в эксперименты, связанные с выполнением задачи выбора. 

Процедура.  По данным некоторых исследователей,  различия между ССП в задачах выбора более выражены при зрительных, чем при слуховых сигналах (Squires at al., 1977). На основании этих данных мы использовали в экспериментах зрительные сигналы в виде простых геометрических фигур. Перед испытуемым, сидящим в удобной позе, на расстоянии 60 см от глаз находился темный экран размером 10х10 см. Под экраном располагалась панель с клавишами отчета (КО) и клавишей исходной позиции (КИП), находящейся на равном удалении от КО
 (см. Безденежных, 1993). В предварительных экспериментах была выработана процедура предъявления альтернативных зрительных сигналов и соответствующих им отчетных действий, с которыми были устойчиво связаны отличающиеся друг от друга ССП. Результаты показали, что с увеличением задержки отчетного действия увеличивается амплитуда и л.п. пика Р300. Мы выбрали минимальную задержку  для задержанного ответа – 900 мсек., при которой характеристики, связанного с этим ответом Р300, достоверно отличались от характеристик Р300, связанного с быстрым ответом. Такая длительность задержки основана на следующем  расчете: а) есть данные, согласно которым  эффект последовательности наиболее выражен при межстимульных интервалах не более 3-х секунд (Leuthold, Sommer, 1993); б) среднее время отчетного действия у испытуемых в начале выполнения задачи выбора составляло примерно 600 мсек.; в) для того, чтобы условия предъявления сигналов были равными, каждый последующий сигнал предъявлялся через 1.5 сек после завершения предшествующего отчетного действия. 

Таким образом, длительность обоих сигналов составляла 900 мсек, но они исчезали с экрана после опускания КИП. Следующий сигнал предъявлялся через 1.5 сек после завершения предшествующего ответа. На рисунке 17 показана схема примененной нами экспериментальной модели. 
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Рисунок 17. Экспериментальная модель «быстрый ответ / задержанный ответ».

Стрелки вверх указывают момент предъявления сигнала. Прямоугольник показывает длительность сигнала. Стрелка вниз указывает момент опускания клавиши исходной позиции, т.е. момент начала двигательного ответа.

Для одной половины испытуемых сигналами для быстрого и задержанного ответов были выровненные по яркости соответственно вертикальная и горизонтальная полосы, а для другой  половины испытуемых, наоборот, -  горизонтальная и вертикальная полосы. В соответствии с инструкцией, отчетные действия выполнялись следующим образом: а) испытуемый смотрит, не мигая, на центр экрана, б) исходная позиция – указательный палец правой руки находится на КИП, в) в момент предъявления сигнала, соответствующего быстрому ответу, испытуемый должен как можно быстрее поднять палец с КИП и нажать КО, соответствующую данному сигналу, и затем снова вернуть палец на КИП, г) при выполнении задержанного ответа испытуемый должен как можно быстрее поднять палец с КИП в момент исчезновения сигнала с экрана и нажать КО, соответствующую данному сигналу, и затем вернуть палец на КИП. Для избежания артефактов в ЭЭГ от испытуемого требовали по возможности не двигать глазами и в случае необходимости мигать только после нажатия КО. 

В целях привыкания к экспериментальной обстановке и для отработки движений пальца от КИП к КО «вслепую» испытуемые обучались давать быстрый и задержанный ответы в простых, т.е. безальтернативных ситуациях. Одной половине испытуемых  предъявляли  50  раз один и тот же сигнал, на который они давали быстрый ответ, другая половина испытуемых на предъявление этого сигнала давала задержанный ответ; после 3 - 5-ти минутного перерыва предъявляли 50 раз альтернативный сигнал, на который испытуемые первой группы давали быстрый, а испытуемые второй группы – задержанный ответ. Задача выбора состояла из 4-х повторяющихся серий, между которыми испытуемые отдыхали в течение 3-5 минут. В каждой серии альтернативные сигналы предъявлялись в случайном порядке по 60 раз.

Как было показано ранее после тренировки в простых ситуациях  движение пальца с КИП на КО носит баллистический характер и занимает относительно стабильный временной интервал (Безденежных, 1993). В другом исследовании показано, что наиболее динамичным и зависимым от экспериментальной ситуации является временной интервал между началом предъявления сигнала и моментом опускания пальца с КИП (Renault et al., 1988). Поэтому в качестве времени отчетного действия мы взяли именно этот интервал. Ошибочными ответами считали такие быстрые ответы, время которых превышало 900 мсек, и такие задержанные ответы, которые начинались до исчезновения сигнала с экрана, а также ответы, при которых испытуемые нажимали КО, не соответствующие предъявленным сигналам. 

Регистрация. ЭЭГ регистрировали неполяризующимися хлорсеребряными электродами монополярно в отведениях F3, F4, P3, P4 по международной системе 10-20; индифферентным электродом служили объединенные электроды, прикрепленные к мочкам ушей. Выбор регистрируемых структур основан на многочисленных данных об их функциональном различии. Для контроля над движениями глаз регистрировали вертикальную и горизонтальную составляющие ЭОГ. Контактное сопротивление не превышало 5 кОм для ЭЭГ- электродов и 10 кОм для ЭОГ- электродов. Верхняя граница полосы пропускания регистрирующей системы составляла 100 Гц, постоянная времени – 2 сек. Регистрируемые показатели записывали на магнитные носители памяти. 

Анализ результатов. Для того, чтобы получить результаты (медиану времени ответа и ССП) для цепочек последовательностей из пяти, четырех или даже трех сигналов - ответов, которые бы можно было подвергнуть корректной статистической обработке, количество отчетных действий в эксперименте должно превышать 1000 (Remington, 1969). В данной работе мы анализировали последовательности, состоящие из двух сигналов – ответов, в которых наблюдается эффект последовательности первого порядка. Это обосновано тем, что эффект последовательности первого порядка уменьшается и исчезает позже, чем  эффект последовательности высшего порядка (Soetens et al., 1985). И, кроме того, как было показано, испытуемые предсказывают следующий сигнал на основании предшествовавшего сигнала (Munson et al., 1984). 

Статистическую обработку  времени отчетных действий и ЭЭГ проводили на лабораторной ЭВМ Plurimat - S  (частота дискретизации - 200 Гц) и персональном компьютере отдельно для каждого испытуемого. Безартефактные отрезки ЭЭГ, связанные с реализацией правильных ответов,  усредняли  раздельно для  каждого из четырех отведений от начала предъявления сигнала. Эпоха анализа -2 сек, точка усреднения находилась посередине. В качестве средней линии была взята средняя величина мгновенных амплитуд (в 20-ти точках через 5 мс) на 100 мс интервале ЭЭГ до момента предъявления сигнала во всех выбранных в усреднение отрезках ЭЭГ. Усреднение потенциалов проводили по каждой серии отдельно для быстрых (Б) и задержанных (З) ответов, завершающих последовательности ББ, ЗБ, ЗЗ, БЗ; в усреднение включали не менее 25-ти отрезков ЭЭГ. В усредненных потенциалах  измеряли л.п. пика компонента Р300;  амплитуду Р300 измеряли от средней линии до пика. Предварительно проводился визуальный анализ усредненных ССП. Для каждой из этих выборок находили медианы времени ответов.  Для удобства анализа из времени задержанных ответов вычитали время задержки, т.е.  900 мсек.  Статистический анализ был направлен на решение двух вопросов: 1) влияние тренировки на время быстрого и задержанного ответов, а также на латентный период (л.п.) и амплитуду пика Р300, связанных с этими ответами, отдельно для лобных и теменных отведений; 2) влияние тренировки на эффект последовательности. 

Поскольку регистрируемые показатели в процессе тренировки изменяются относительно независимо (Sommer et al., 1990), то для решения первого вопроса был применен однофакторный дисперсионный анализ для связанных выборок с последующим множественным сравнением результатов четырех тренировочных серий по Шеффе. Все сопоставляемые выборки содержали равное количество измерений в каждой серии. Анализ времени быстрого и задержанного ответов проводился по 15-ти испытуемым, при этом в каждой серии было по 30 измерений медиан времени быстрого (15 ББ + 15 ЗБ) и  времени задержанного (15 ЗЗ + 15 БЗ) ответов. Анализ латентных периодов и амплитуд Р300 проводился по 11-ти испытуемым: у 2-х испытуемых было большое количество артефактов в ЭЭГ от движений глаз, и у 2-х испытуемых при визуальном анализе не во всех усреднениях имел место бесспорный Р300. Показатели Р300 анализировались по отдельности в лобных и теменных отведениях для быстрых и задержанных ответов. Каждая из четырех серий была представлена 44 средними измерениями: по 11-ти испытуемым брались средние показатели Р300 с левого и правого отведениий, т.е. 22 измерения для ответа, завершающего одну последовательность и плюс 22 измерения для ответа, завершающего другую последовательность. Мы выдвигаем предположение, что изменения регистрируемых показателей в последовательных сериях носят неслучайный характер. 

Для выявления влияния тренировки на эффект последовательности результаты по всем испытуемым были сгруппированы по направленности эффекта на каждый показатель на два ранга: 1-й ранг - понижение (-) и 2- й ранг - повышение (+) величины показателя. Таким образом были получены следующие сгруппированные результаты. По направленности ЭП на время ответа: (-)время Б и (+)время Б; (-)время З и (+)время З (по 15 измерений для каждой группы в серии). По направленности ЭП на л.п. Р300 в лобных (F) и теменных (P) областях в быстром и задержанном ответах: (-)л.п. F и (+)л.п. F; (-)л.п. P и (+)л.п. P (по 22 измерения для каждой группы в серии). По направленности ЭП на амплитуду  Р300 в лобных и теменных отведениях в быстром и задержанном ответах: (-)амп. F и (+)амп. F, (-)амп. P и (+)амп. P (по 22 измерения для каждой группы в серии).  Каждая пара в каждой серии сравнивалась по t-критерию для парных случаев. Предполагается, что между этими парами имеются различия.

3.4.1. Результаты и обсуждение

Простой ответ. Время быстрого (167 ± 28 мсек) и задержанного (160 ± 34) простых ответов достоверно не отличались (t = 0. 765, df = 243, p = 0.365). Потенциалы, связанные как с быстрыми, так и с задержанными простыми ответами, не имеют длиннолатентных компонентов, таких как N 200 и P300 (Рис. 18). 
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Рисунок 18. ЭЭГ – потенциалы в лобных (F3 и F4) и теменных (Р3 и Р4) областях, связанные с простыми ответами (левый столбик) и с ответами в задаче выбора (правый столбик).

Стрелками обозначены моменты предъявления сигналов.

Влияние тренировки на время текущего отчетного действия.  Как показал дисперсионный анализ (ANOVA), в процессе тренировки у испытуемых на протяжении четырех серий происходило сокращение времени быстрого (F 3,116 = 5.221, p = 0.002) и задержанного (F 3,116 = 7.259, p = 0.000) ответов (Рис.19). Множественные сравнения по Шеффе выявили следующее: достоверные сокращения времени быстрых и задержанных ответов имели место только между 1-й и 3-й сериями (р =  0.036 и р =0.007 соответственно) и между 1-й и 4-й сериями (р = 0.007 и р = 0.001 соответственно); при сравнении последовательных серий обнаружилась лишь тенденция сокращения времени ответов от 1-й серии к 4-й: 1/2 серии – р = 0.627 для быстрых и р = 0.190 для задержанных ответов; 2/3 серии – р = 0.441 для быстрых и р = 0.592 для задержанных ответов; 3/4 серии – р = 0.951 для быстрых и р = 0.903 для задержанных ответов. 
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Рисунок 19. Динамика сокращения времени быстрого (верхний график) и задержанного (нижний график) отчетных действий.

По вертикали – медианы времени отчетных действий в мсек. По горизонтали обозначены четыре последовательные серии эксперимента. 

На рисунке показан эффект последовательности: сплошной линией показано время, которое увеличивалось после предшествующего отчетного действия; пунктирной линией показано время, которое уменьшалось после предшествующего отчетного действия
Изменение эффекта последовательности на время ответов в процессе тренировки. Сравнение времени быстрого ответа в последовательностях ББ и ЗБ и времени задержанного ответа в последовательностях БЗ и ЗЗ показало, что время текущего ответа зависит от формы предшествующего ответа. После одной формы ответа это время более короткое (-), чем время такого же ответа после другой формы ответа (+), т.е. имеет место эффект последовательности. В таблице 5  показаны направленности  этого эффекта в разных последовательностях ответов для каждого испытуемого.
Таблица 5. Зависимость направленности эффекта последовательности на время текущего ответа и л.п. Р300 (знак в скобках) у отдельных испытуемых от последовательности ответов и самого текущего ответа в четырех сериях. 

	Последовательности
	ББ
	ЗБ
	БЗ
	ЗЗ
	Ошибки (%)

	Испытуемые /   

                 Сери
	
	
	
	
	

	       АНА        1

                       2

                       3

                       4
	+   (+)

-    (+)

-

+
	-   (-)

+  (-)

+

-
	-   (-)

- *

+  (-)

+
	+ (+)

+

-  (+)

· 
	  8.6

  4.5

  1.3

  0.8

	       АНВ        1

                       2

                       3

                       4
	+  (+)

+  (+)

+

+
	-    (-)

-    (-)

-

-
	-  (+)

-  (+)

+

-
	+  (-)

+  (-)

-

+
	  5.3

  1.6

  0.6

  0.0

	       КАН        1

                       2

                       3

                       4
	-   (-)

-   (-)

-   (-)

-    
	+   (+)

+   (+)

+   (+)

+
	-  (+)

-  (+)

-  (+)

-
	+  (-)

+  (-)

+  (-)

+
	  1.8

  1.4

  0.0

  0.0

	       КВЕ         1

                       2

                       3

                       4 
	-   (-)

-   (-)

-   (-)

-   (-)
	+   (+)

+   (+)

+   (+)

+   (+)
	-  (+)

-  (+)

-  (+)

-
	+  (-)

+  (-)

+  (-)

+
	14.3

  4.7

  1.7

  0.8

	       ШСС       1

                       2

                       3

                       4
	-   (+)

-   (+)

-   (+)

+
	+   (-)

+   (-)

+   (-)

-
	-  (-)

-  (-)

-

-
	+  (+)

+  (+)

+

+
	11.8

10.7

  5.3

  1.0

	       ОЛА        1

                       2

                       3

                       4
	-   (-)

-   (-)

-

-
	+   (+)

+   (+)

+

+
	-  (+)

-  (+)

-  (+)

-
	+  (-)

+  (-)

+  (-)

+
	14.4

  3.5

  2.8

  1.1

	       КЛН        1

                       2

                       3

                       4
	-   (-)

-   (-)

-   (-)

-
	+   (+)

+   (+)

+   (+)

+
	+  (+)

-   (+)

+  

+  
	-   (-)

+  (-)

-

-
	  4.6

  2.0

  0.8

  0.2

	       ВАН        1

                       2

                       3

                       4
	+   (-)

+   (-)

+

+
	· (+)

· (+)

-

-
	· (+)

-

-

-
	+   (-)

+

+

+
	  8.1

  3.4

  0.8

  0.8

	       КИВ        1

                       2

                       3

                       4 
	-   (+)

-   (+)

-   (+)

-   (+)
	+    (-)

+    (-)

+    (-)

+    (-)
	· (+)

· (-)

-     (+)

-     (+)
	+   (-)

+   (+)

+   (-)

+   (-)
	  6.7

  5.3

  1.6

  0.0

	      СЕВ          1

                       2

                       3

                       4
	+   (-)

+   (-)

+

+
	· (+)

· (+)

-

-
	· (-)

· (-)

· 
	+   (+)

+   (+)

+
	  3.8

  1.3

  0.0

  0.8

	      ГЕЛ          1

                       2

                       3

                       4
	+   (+)

+   (+)

+   (+)

+
	· (-)

· (-)

· (-)

· 
	+    (-)

+    (-)

+

+
	· (+)

· (+)

-

-
	  2.7

  1.4

  0.0

  0.0

	      ШОВ **   1

                       2

                       3

                       4 
	-

+

+

+
	+

-

-

-
	-

-

+

+
	+

+

-

-
	  3.6

  1.0

  0.8

  0.0

	     ЛОГ   **    1

                       2

                       3

                       4 
	+

-

+

+
	-

+

-

-
	-

-

-

+
	+

+

+

-
	10.0

  2.7

  1.1

  0.0

	     УДВ***    1

                       2

                       3

                       4 
	-

-

-

-
	+

+

+

+
	-

-

-

-
	+

+

+

+
	20.6

17.6

13.6

  9.7

	     ММА***   1

                       2

                       3

                       4
	-

-

-

-
	+

+

+

+
	-

+

+

+
	+

-

-

-
	22.2

14.6

  5.8

  8.8


* -Пропущенные знаки указывают на отсутствие ЭП на регистрируемый показатель.

**  - Испытуемые, имеющие в ЭЭГ артефакты от движений глаз.

***- Испытуемые, у которых не произошло существенного сокращения времени ответов и в усредненных ССП не выявлялись явные Р300. 

На основании данных этой таблицы можно заключить следующее: направленность эффекта последовательности на время быстрого (Б) и  задержанного (З) ответов а) носит индивидуальный характер, б) зависит не только от формы предшествующего ответа, но и от формы текущего ответа и в) может меняться в процессе тренировки.  

На рисунке 19 показана динамика времени быстрого и задержанного ответов, сгруппированных по направленности на них эффекта последовательности, в 4-х последовательных сериях и построенных по данным всех испытуемых. Сокращение времени обеих форм ответов в процессе тренировки сопровождалось постепенным снижением зависимости этого времени от предшествующего события. Причем, как видно из таблицы 6, эффект последовательности на время быстрого ответа исчез в 4-й серии.
Таблица 6. Сравнение времен ответов, сгруппированных 

попарно по направленности на них ЭП,  в каждой серии   
	Сравниваемые пары
	Серии
	   t
	 df
	Sig.

(2-tailed)

	(-)время Б / (+)время Б
	1

2

3

4
	5.302

3.552

4.096

1.608
	14

14

14

14
	.000

.003

.001

.130

	(-)время З / (+)время З
	1

2

3

4
	3.188

4.356

3.130

3.001
	14

14

14

14
	.007

.001

.007

.010


Влияние тренировки на латентный период P300.  В процессе тренировки л.п. Р300, связанных как с быстрыми, так и с задержанными ответами, претерпевают достоверные изменения. Л.п. Р300, связанных с быстрыми ответами, сокращаются в лобных (F3,172 = 26.759, p = 0.000) и теменных (F3,172 = 42.399, p = 0.000) областях. Л.п. Р300, связанных с задержанными ответами, увеличиваются в лобных (F3,172 = 27.931, р = 0.000) и теменных (F3,172 = 23.660, р = 0.000) областях. При множественном сравнении по Шеффе (таблица 7) оказалось, что достоверные изменения л.п. Р300 в лобных областях произошли уже во 2-й серии и в последующих сериях достоверных изменений этого показателя не происходило, а достоверные изменения л.п. Р300 в теменных областях с последующей стабилизацией этого показателя произошли только в 3-й серии. 
Таблица 7. Множественные сравнения л.п. Р300 лобных и теменных областей, связанных с быстрыми и задержанными ответами, по Шеффе *

	Форма

ответа
	Отве-дения
	Серии  


	Число

изме-

рений
	Различающиеся подмножества 

(альфа = 0.05) 

	
	
	
	
	        1
	      2              
	      3

	Быстрый
	Лобные
	   4

   3

   2

   1

         
	  44

  44

  44

  44


	305.682

307.296

315.864

р =  0.258
	345.432

р = 1.000
	

	Быстрый
	Теменные
	   4

   3

   2

   1
	  44

  44

  44

  44
	307.091

308.296

р = 0.996
	334.477

р = 1.000
	354.082

р = 1.000

	Задержанный
	Лобные
	   1

   2

   3

   4
	  44

  44

  44

  44
	347.659

р = 1.000
	375.341

376.659

376.864

р = 0.984
	

	Задержанный
	Теменные
	   1

   2

   3

   4
	  44

  44

  44

  44
	350.409

359.773

р = 0.111
	375.364

377.886

р = 0.931
	


* Представлены средние л.п. Р300 выборок
Влияние эффекта последовательности на латентный период Р300 в процессе тренировки.  При визуальном анализе усредненных ССП было выявлено, что л.п. P300, как и время ответа, варьируют в зависимости от формы предшествующего ответа; при этом, эффект последовательности имеет однонаправленное действие на л.п. Р300, зарегистрированных во всех четырех областях коры мозга. Направленность эффекта последовательности на л.п. Р300, связанных с ответами, завершающими разные последовательности, представлена в таблице 5 (знаки в скобках).  На основании данных таблицы можно заключить, что:

1. Направленность эффекта последовательности на л.п. пика P-300 определяется не только предшествующим ответом, но и формой текущего ответа, с которым данный потенциал связан. Так, у 9-ти испытуемых из 11-ти один и тот же предшествующий ответ оказывал противоположные влияния на л.п. Р300, связанных с разными формами ответов. В качестве иллюстрации данного заключения на  рисунке 20 представлены усредненные ССП  испытуемого АНВ в левых лобной и теменной областях коры. Видно, что в 1-й серии л.п. Р300, связанного с быстрым ответом, больше, если ответу предшествует быстрый ответ, по сравнению с ситуацией, когда быстрому ответу предшествует задержанный ответ. Обратная закономерность происходит с л.п. Р300, связанного с задержанным ответом - предшествующий этому ответу быстрый ответ приводит к уменьшению, а предшествующий задержанный ответ - к увеличению л.п. Р300. 

2. Один и тот же предшествующий ответ может оказывать неоднозначное влияние на л.п. Р300, связанного с одной и той же формой ответа у разных испытуемых. 

3. Направленность эффекта последовательности на время ответа и л.п. Р300 может быть противоположной. Этот феномен наблюдался у 5-ти испытуемых в быстром ответе и у 7-ми испытуемых в задержанном ответе. 

Как уже отмечалось выше в процессе многократного выполнения задачи выбора л.п. P300, связанного с быстрым ответом, сокращается, а л.п. P300, связанного с задержанным ответом, увеличивается до величины, характерной для данной формы ответа (Рисунок 21). Параллельно с изменением л.п. Р300 уменьшается и затем исчезает зависимость этого показателя от эффекта последовательности (Таблица 5).  При попарном сравнении выборок с разнонаправленным действием эффекта последовательности на л.п. Р300 оказалось, что достоверность различий в разнонаправленности действия на л.п. Р300 в лобных отведениях исчезает уже во 2-й серии, а на л.п. Р300 в теменных отведениях – в 3-й и 4-й сериях. 
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Рисунок 20. Пример динамики потенциалов Р300, связанных с быстрым отчетным действием (левый столбик) и с задержанным ответами (правый столбик) к испытуемого ВА.

В усреднения выбрано по 50 безартефактных фрагментов ЭЭГ. Первая, вторая и третья строки соответствуют первой, второй и четвертой сериям эксперимента.

Сплошной линией выведены потенциалы, связанные с соответствующим ответом, которому предшествовало быстрое отчетное действие; пунктирной линией выведены потенциалы, связанные с соответствующим ответом, которому предшествовало задержанное отчетное действие. 

На рисунках видно, что латентный период (л.п.) пика Р300, связанного быстрым ответом, уменьшается, если предшествующий ответ был быстрый, и этот л.п. увеличивается, если  предшествующий ответ был задержанный. В процессе тренировки этот л.п. сокращается. Л.п. пика Р300, связанного с задержанным ответом, увеличивается, если предшествующий ответ был быстрый, и этот л.п. уменьшается, если  предшествующий ответ был задержанный. В процессе тренировки этот л.п. увеличивается.
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Рисунок 21. Динамика латентных периодов Р300 в лобных (А и В) и теменных (Б и Г) областях, связанных с быстрыми (А и Б) и задержанными (В и Г) ответами, сгруппированных по направленности на них ЭП, при тренировке.

Сплошной линией обозначены л.п. Р300, которые уменьшаются под действием  ЭП.  Пунктирной линией обозначены л.п. Р300, которые увеличиваются под действием  ЭП.  

По вертикали – л.п. Р300 в мсек, по горизонтали – номера экспериментальных серий. 

Влияние тренировки на амплитуду Р300. Общей закономерности эффекта последовательности на амплитуды Р300, связанных с тем или иным отчетным действием не выявлено.  В процессе тренировки общая амплитуда для Р300 во всех отведениях имеет тенденцию уменьшаться в потенциалах, связанных как с быстрым ответом (р=0.07), так и с задержанным ответом (р=0.055). Кроме того, как показывает t-критерий для парных случаев, амплитуда Р300 больше в теменных, чем в лобных отведениях как для Р300, связанных с быстрыми ответами (t=6.086, df=175, p=0.000), так и для Р300, связанных с задержанными ответами (t=3.926, df=175, p=0.000). 

3.4.1.1. Выводы по результатам эксперимента

1. Каждое отчетное действие в задаче выбора из двух альтернатив сопровождается регистрируемыми в лобных и теменных областях связанными с событиями потенциалами (ССП), в которых наиболее выраженным является позитивный компонент Р300. 

2. В ССП, связанных с ответом в простой задаче,  компонент Р300 не выявлен.

3. В первых сериях эксперимента, когда навык выполнения задачи выбора еще несовершенен (большое время ответов, большое количество ошибок)  латентный период пика Р300 и время ответов чувствительны к предшествующему ответу (событию), то есть имеет место эффект последовательности. 

4. Эффект последовательности  носит индивидуальный характер. Это новый факт, который  ранее не был описан в известной нам литературе.  

5. В процессе тренировки выполнения задачи выбора совершенствуется навык выполнения этой задачи. Во внешне наблюдаемом поведении совершенствование навыка проявляется в сокращении времени альтернативных ответов, уменьшении дисперсии этих времен, уменьшении числа ошибок вплоть до полного их исчезновения и исчезновении эффекта последовательности на время ответов. 

6. В мозговой активности совершенствованию навыка соответствуют закономерные изменения латентных периодов Р300: л.п. P300, связанных с быстрым ответом, сокращаются, а л.п. пиков P300, связанных с задержанным ответом, увеличиваются до величин, характерных для данных форм ответа.

7. Стабилизация л.п. Р300 вместе с исчезновением зависимости этого показателя от эффекта последовательности завершается раньше, чем время ответа. Иными словами, на уровне мозговых процессов совершенствование навыка происходит раньше, чем на уровне  регистрируемых нами параметров исполнительных механизмов.

8. В активности мозга в процессе совершенствования навыка имеет место диссоциация между структурами – в лобных областях стабилизация л.п. Р300 происходит раньше, чем в теменных областях.

9. В процессе тренировки выполнения деятельности наблюдается тенденция снижения амплитуды Р300.   
10. При отсутствии стабилизации латентного периода пика Р300 в лобных областях совершенствования навыка не наступает.

3.4.1.2. Р300 и субъективное ожидание (прогнозирование)

Как показали результаты экспериментов, каждое отчетное действие в сенсо-моторной задаче выбора, в отличие от простой задачи,  сопровождается регистрируемыми в лобных и теменных областях коры связанными с событиями потенциалами, в которых наиболее выраженным компонентом является Р300. Причем этот компонент чувствителен к предшествующему ответу, т.е. подвержен эффекту последовательности.  Какие же процессы, сопровождаемые развитием Р300 и чувствительные к предшествующим событиям, включаются в последовательное выполнение дифференцированных ответов?  Ответ на этот вопрос можно получить из самого феномена эффекта последовательности. Как мы уже отмечали, в настоящее время существует экспериментально доказанное утверждение, что эффект последовательности связан с  «субъективным ожиданием», «моделью»,  «схемой» будущей ситуации и действия в ней (Конопкин, 1980; Bertelson, 1961; Friedman et al., 1975; Duncan - Jonson , Donchin, 1977; Soetens et al., 1985; Johnson, 1986; Donchin, Coles, 1988; Verleger, 1991, 1994 и др.). Следовательно, в Р300 отражается прогнозирование будущего внешнего события и действия. 

Мы уже отмечали, что в ситуации, где нужно быстро отвечать на сигналы, прогнозируются сигналы. Существуют целый ряд прямых доказательств того, что процессы, отражающиеся в Р300, связаны с будущими внешними событиями, т.е. сигналами. Так, в исследованиях Э. Дончина и М. Колиса  испытуемые должны были нажимать ту или иную кнопку в соответствии с предъявляемым на экран женским или мужским именем. Авторы для анализа выбрали две группы пар последовательных ответов, где первый ответ был ошибочным, а второй ответ в одной группе был снова ошибочным, а в другой группе второй ответ был правильным. Оказалось, что амплитуда Р300, связанная с первым ответом в последовательности «ошибочный ответ – ошибочный ответ», меньше таковой в последовательности «ошибочный ответ – правильный ответ» (Donchin, Coles, 1988).  В работе Р. Мансона с соавторами (Munson et al., 1984) показано, что амплитуда Р300, связанного с реализацией ответа n, возрастала только в случаях, когда испытуемый ожидал альтернативный, а не повторный сигнал в реализации n+1.  

Впервые обнаруженная нами индивидуальная зависимость времени ответа и л.п. пика Р300 от предшествующего действия подтверждает общепринятый вывод о том, что ожидание сигнала строится на основе оценки субъектом предшествующей последовательности альтернативных сигналов (Конопкин, 1980; Squires et al., 1977; Munson et al., 1984; Sommer et al., 1990). Именно субъективность в прогнозировании привела многих исследователей к выводу о том, что прогнозирование несомненно есть, это мы видим по эффекту последовательности, но оно вовсе не определяется только предшествующей последовательностью альтернативных сигналов (Donchin, Coles, 1988). Следовательно, в развитии Р300 отражаются мозговые процессы, которые связаны с  прогнозированием будущих событий, построенном на субъективной оценке вероятностей предъявления предшествующих сигналов. Что представляют собой эти процессы? 

В настоящее время наиболее известной концепцией, описывающей мозговые процессы, проявляющиеся в Р300, является предложенная Дончиным с соавторами концепция обновления субъективной модели внешней среды (Donchin, 1981; Donchin, Coles, 1988). Концепция выдержала серьезную критику на страницах журнала Behavioral and Brain Sciences, 1988, Vol. 11 (Verleger, 1988). Эта концепция была построена в рамках когнитивной психофизиологии, широко использующей метафору информационных процессов. При построении концепции авторы исходили из обоснованного выше факта, что Р300 связан с прогнозированием следующего сигнала. Другим важным фактом, положенным в основу концепции, является описанное в ряде работ отсутствие строгой корреляции между л.п. пика Р300 и временем ответа в задачах выбора; предполагается, что л.п. пика Р300 является точным  показателем времени, необходимом для оценки и категоризации  внешнего события (Ritter et al., 1972; Kutas et al., 1977; Donchin, 1981; Coles et al., 1985; Kramer et al., 1986; Sommer et al., 1990 и др.). Последний факт дал основание авторам  исключить из предполагаемых процессов, отражающихся в развитии Р300, процессы, связанные с выбором и реализацией двигательных компонентов текущего отчетного действия. Суть концепции заключается в том, что субъект в своих действиях пользуется репрезентированной в мозговых процессах моделью внешней среды. Любое значимое изменение внешней среды сопровождается обновлением ее субъективной модели, что и отражается в развитии Р300, а именно: чем больше объем обновления модели, тем больше амплитуда Р300. В обновлении модели участвуют “стратегические” информационные процессы, которые вовлечены в планирование и контроль поведения. Эти процессы связаны с субъективным отражением вероятностей появления событий во внешней среде и прогнозированием  этих событий для оптимизации последующих действий. Определенные физические события, будь то сигналы или двигательные ответы, вносят свой вклад в этот поток процессов. “Тактические” же информационные процессы, которые протекают одновременно со “стратегическими” и ответственны за выбор ответа в текущем ответном действии, по мнению авторов, скорее всего не отражаются на развитии Р300 (Donchin, Coles, 1988).  

Однако концепция обновления внутренней модели внешней среды не объясняет источников и механизмов формирования, а также времени протекания «стратегических» и «тактических» информационных процессов. Нам кажется искусственным предположение об этих двух информационных процессах, которые протекают вне связи друг с другом, хотя и одновременно, и над механизмами поведения, осуществляя контроль над ними. С позиций этой концепции не понятно, почему именно в интервале развития Р300 обновляется модель внешней среды?  В рамках этой концепции не удается объяснить ни зависимости характеристик Р300 от формы текущего ответа, ни динамики характеристик Р300 в процессе совершенствования деятельности. Концепция не объясняет особенностей, которые проявляет Р300 в лобных и теменных областях.  Некоторые авторы выделяют  в Р300 функционально отличающиеся  субкомпоненты – Р3a, который преимущественно проявляется в лобных областях, и Р3b, который  преимущественно проявляется в теменных областях (Katayama, Polich, 1998; Polich, 2002). Еще одним недостатком модели является то, что в ней остается непонятной роль таких внутренних факторов, влияющих на параметры Р300, как объем извлекаемого из памяти материала (Mecklinger et al., 1994),  уровень мотивации испытуемого (Johnson, 1986) или степень его активности (Polich, McIsaac, 1994). Более того, факт, положенный в основу концепции - отсутствие в характеристиках Р300 проявления процессов, связанных с двигательным компонентом текущего отчетного действия, является спорным. Слабая связь между л.п. Р300 и временем ответа может быть объяснена тем, что в центральных структурах планируется цель движения, а не механизмы его реализации (Бернштейн, 1966). Кроме того, в некоторых работах показана  прямая  корреляция между характеристиками Р300 и временем ответа в задаче выбора (Smulder et al., 1999). В других исследованиях связь между характеристиками Р300 и движением доказана косвенно, поскольку было обнаружено, что в основе эффекта последовательности на время ответа, амплитуду и латентный период пика Р300 лежит общий механизм ожидания (Renault et al., 1988; Leuthold, Sommer, 1993). К сказанному следует добавить, что  подготовительная фаза движения, проявляющаяся в ЭЭГ в виде латерализированного потенциала готовности и недифференцированной мышечной активности, может развиваться на самых ранних стадиях отчетного действия во время распознавания сигнала (Coles et al., 1985, 1988; Ilan and Miller, 1999). Эта подготовительная фаза влияет на развитие Р300. Так, в одном из экспериментов показано, что при выполнении дифференцированных отчетных действий в виде Go/Nogo, т.е. быстрого двигательного ответа и свернутого ответа  (отсутствие движения),  л.п. Р300, связанного со свернутым ответом (Р300-СО), в начале эксперимента был значительно больше л.п. Р300, связанного с двигательным ответом (Р300-ДО) (Jodo, Ionoue, 1990). В процессе интенсивной тренировки л.п. Р300-СО сократился и стал существенно меньше, чем л.п. Р300-ДО. По-видимому, это можно связать с тем, что в процессе тренировки после сигнала, требующего свернутого ответа, постепенно исчезают системы, обеспечивающие двигательную активность.

3.4.1.3. Компонент Р300 с позиции теории функциональных систем 

При рассмотрении феноменов, связанных с Р300, с позиции теории функциональных систем вопрос об описанных гипотетических информационных процессах не ставится. Речь может идти только о формировании и реализации определенных систем и об их взаимоотношении при реализации деятельности. Тем не менее, в своих рассуждениях мы исходили из идеи Е. Дончина с соавторами о связи процессов, включенных в прогнозирование, с электрическим показателем мозговой активности – Р300 и использовали аргументы, которые поддерживают эту идею. Как мы уже отмечали,  компонент Р300 чувствителен к самым разным внешним и внутренним факторам. Характеристики Р300 определяются не только факторами, связанными с прогнозированием, но и многими когнитивными и биологическими детерминантами, к которым относятся: изменения внешней среды -  вероятностная структура сигналов (Squires et al., 1977; Munson et al., 1984; Sommer et al., 1990); объем извлекаемой памяти (Fabiani et al., 1986; Mecklinger et al., 1994); уровень мотивации (Таиров и др., 1982; Johnson, 1986); уровень активности или пассивности (Polich, McIsaac, 1994); физиологическое состояние организма (Geisler, Polich, 1990); утомление,  влияние  нейротропных веществ и алкоголя (Grillon et al., 1995; Polich, Kok, 1995; Jääskeläinen et al., 1999). Характеристики Р300 также коррелирует со степенью сложности принимаемого решения  и выполняемой задачи (Coles , 1988; Ullsperger et al 1988; Lukas et al., 1990; Palmer et al., 1994). 

Все эти факторы связаны с процессами афферентного синтеза, во время которого происходит выбор систем из индивидуального опыта и последующее соединение их для обеспечения действия. Отсюда, мы предполагаем, что развитие Р300 связано с прогнозированием и процессами афферентного синтеза отчетного действия. Прогнозирование на уровне системных процессов, по-видимому, представляет собой выбор набора систем, которые должны объединиться для реализации действия. Какие могли бы быть доказательства этого вывода? 

В качестве доказательства приведем пример выполнения задачи простого ответа нашими испытуемыми. С определенной периодичностью им предъявлялся один и тот же сигнал, на который они должны были отвечать одним и тем же движением, это - нажать клавишу отчета. Ясно, что в этой задаче не нужно каждый раз выбирать «нужный» набора систем  для ответа. Этот набор систем  постоянно находится в той или иной степени готовности в виде предпусковой интеграции по П. К. Анохину. А поскольку прогнозирование всегда связано с выбором набора систем для реализации действия, то можно утверждать, что при выполнении задачи простого ответа прогнозирование исчезает. Как было нами показано, в ЭЭГ – потенциалах, связанных с простыми ответами, отсутствует компонент Р300 (Рис. 18). Такое объяснение отсутствия Р300 в простых ответах соответствует утверждению Ф. Рослер о том, что Р300 развивается только во время тех ответов, где присутствует когнитивный компонент, связанный с контролем над действием (Rosler, 1980). Дж. Полич, также считает, что в тех случаях, когда нет никаких изменений в сигнале и когда постоянно поддерживается «старая нервная модель стимула», то потенциал связанный с ответом  представляет простой сенсорный вызванный потенциал без поздних компонентов (Polich, 2000, fig. 3). 

3.4.1.4. Перекрытие и взаимодействие систем отчетных действий в задаче выбора 

В связи со сказанным выше важно отметить, что при выполнении задачи выбора формирование последующего отчетного действия  начинается на фоне реализации текущего. На это указывает тот факт, что Р300 развивается до двигательного проявления  текущего отчетного действия, т.е. до нажатия клавиши отчета. В тех случаях, когда двигательный ответ опережает развитие Р300, то в преобладающем большинстве случаев, этот ответ является ошибочным (Donchin, Coles, 1988). Перекрытие во времени последовательных мозговых процессов, обеспечивающих разные этапы отчетного действия,  показано во многих психофизиологических исследованиях (Coles et al., 1988; Leuthold, Sommer, 1993; Renault, 1988). И.О. Александров и Н. Е. Максимова считают, что во время развития Р300 перекрываются активности нейронов, принадлежащих разным системам, обеспечивающим поведение (Александров, Максимова, 1985; Aleksandrov, Maksimova, 1988). Предположение о том, что Р300, как, впрочем, и другие компоненты ССП, представлены перекрывающейся активностью разных нейронных групп, высказано и другими  авторами (Наатанен,  1998; Polich, 2002). Выше мы уже отмечали, что перекрытие активностей нейронов во времени не случайно; между нейронами систем в это время устанавливаются связи. 

При анализе поведенческих показателей выявлено, что перекрытие текущего и развивающегося последующего поведенческих актов имеет место в любых координированных действиях, будь то груминговое поведение грызунов (Fentress, 1984) или речевая деятельность у человека (Liberman, Studdert-Kennedy, 1978).  Причем, в такой деятельности как напечатание текста перекрытие систем имеет место для последовательных точностных действий напечатания буквы (см. Главу 2). Таким образом, формирование систем последующего действия в тесной связи с реализующимися системами текущего является универсальным феноменом при выполнении последовательных действий и проявлением опережающего отражения действительности. Это свойство межсистемных отношений обеспечивает интеграцию поведенческих актов в целостное континуальное поведение (см., например, Fentress, 1984). 

3.4.1.5. Закономерности развития отчетного действия при выполнении задачи выбора

Возникает вопрос, почему  развитие афферентного синтеза и формирование акцептора результата будущего действия происходят в определенный временной интервал текущего отчетного действия?  Стабилизация л.п. Р300 и тенденция установления амплитуды на величинах, характерных для текущего ответа,  указывают на то, что формирование систем будущего ответа происходит в соответствии с закономерностями развития текущего ответа. Какие это закономерности?  

Первая закономерность. Как мы уже отмечали, при исследовании быстрых ответов методом аддитивных факторов Стернберга было обнаружено, что эти действия состоят из двух идентифицируемых перекрывающихся актов – распознавания сигнала, т.е. когнитивного акта, и двигательного акта, завершающего отчетное действие. При реализации задержанного ответа активируется несколько дополнительных систем, связанных с когнитивными процессами, которые отсутствуют в быстром ответе. Так, обнаружено, что активность половины исследованных нейронов в лобных областях коры была связана с задержкой движения (Fuster, 1985). При этом у одних нейронов активность была связана с предъявленным сигналом (“looking back” – клетки), у других - с будущим движением (“looking forward” - клетки), третья группа клеток имела характерную импульсную активность с постепенным увеличением или уменьшением частоты на протяжении всей задержки. Предполагается, что активность этих клеток вовлечена в когнитивный процесс или акт, интерпретируемый как «контроль над временем задержки» (Requin, 1980),  «сенсорное и мнемоническое внимание и подготовка к двигательному ответу» (Fuster, 1973),  «процесс по обработке информации о времени» (Kubota et al., 1974; Elbert et al., 1991). 

Вторая закономерность. Все эксперименты показывают, что Р300 развивается во время переходных процессов от когнитивных актов к исполнительным (двигательным) актам.  Основанием для этого вывода являются данные о том, что Р300 развивается до реализации двигательного акта в действии, и зависит от сложности сигнала. В некоторые работах обнаружена зависимость характеристик Р300 от движения.  Авторы объясняют это тем, что Р300 развивается после распознавания сигнала, а поскольку моторные процессы связаны  с процессами распознавания сигнала, то оба эти процесса влияют на характеристики Р300 (Renault et al., 1988; Leuthold, Sommer, 1998; Sommer et al., 1990). Здесь важно отметить, что величина л.п. пика Р300 прямо зависит от числа когнитивных актов (Ford et al., 1982). В наших экспериментах в задержанном ответе когнитивных актов было больше, чем в быстром ответе, поэтому и л.п. пика Р300, связанного с задержанным ответом,  была больше, чем л.п. пика Р300, связанного с быстрым ответом. Поскольку часть систем двух последовательных  актов перекрываются, а  амплитуда Р300 имеет прямую зависимость от числа перекрывающихся систем (см., например, Johnson, 1986), то становится понятной тенденция увеличения амплитуды Р300 в задержанном ответе по сравнению с быстрым. 

Третья закономерность. Переходный период от когнитивных актов к исполнительным или двигательным актам является чувствительным к внешним воздействиям, тогда как в период реализации каждого поведенческого акта чувствительность к внешним воздействиям снижена (Fentress, 1984). Эта закономерность подтверждена многочисленными экспериментальными данными, полученными методом «вторичной реакции». Как мы уже отмечали, суть этого метода заключается в том, что во время ответа на основной сигнал испытуемому в случайной последовательности и с определенной частотой предъявляют еще один сигнал,  вторичный,  на который нужно прервать текущее действие и совершить другой ответ (вторичную реакция). В одном из экспериментов вторичный сигнал предъявляли во время ответа в интервале от  260 до 409 мсек  после предъявления первичного сигнала. Оказалось, что время «вторичной реакции» зависит от момента предъявления тестирующего сигнала в исследуемом интервале (Woodward, 1991, fig. 20). Эта зависимость проявляется в виде U- образной кривой, пик которой, то есть минимальное время «вторичной реакции», имеет место при ответе на сигнал, предъявленный через 310 мсек после начала развития текущего ответа. Этот факт еще раз доказывает, что в интервале ответа около 300 мсек после первичного сигнала осуществляется переход от доминирования систем когнитивного акта к системам двигательного акта, и поэтому на этом этапе легче всего прервать действие. О том, что действие можно разделить на эти два акта именно в переходном периоде между ними, мы показали в экспериментах с прерыванием  печатания.  По-видимому,  во время этого переходного периода и осуществляется контакт между когнитивными системами двух актов, что и сопровождается эффектом последовательности.  

Четвертая закономерность. В другие моменты реализации отчетного действия осуществить контакт между системами двух последовательных отчетных действий, по-видимому, невозможно. Экспериментально показано, что в периоды реализаций этих актов (когнитивных и двигательных) представляющие их системы становятся доминирующими и, в это время, по-видимому, блокируется активность систем, не относящихся к текущему акту. Так, было показано, что чувствительность к тактильным раздражителям нейронов теменной области обезьян резко снижается, когда обезьяна смотрит на предмет-мишень, которую нужно достать лапой (Hyvarinen, 1977). В другой работе было обнаружено, что амплитуда потенциала, вызванного раздражением серединного нерва предплечья, подавлялась, если это раздражение осуществлялось через 180 - 200 мсек после сигнала, на который испытуемый должен дать соответствующий ответ в задаче быстрый – свернутый ответ (Hoshiyama, Sheean, 1998). Амплитуда сомато-сенсорного вызванного потенциала также подавлялась при слабом электрокожном раздражении руки у человека и лапы у кошки во время целенаправленного движения этих конечностей. Авторы считают, что во время активных движений имеет место снижение интенсивности афферентных влияний с кожной поверхности у кошки и человека (Coquery, 1978;  Hazemann, 1978; Bocker et al., 1993). Показано, что частота импульсной активности нейронов моторной коры обезьян снижалась при кинестетическом раздражении лапы, если  это раздражение предъявлялось во время  баллистических движений этой лапы (Froom, Evarts, 1978).  

Таким образом, из отмеченных выше закономерностей становится очевидным, что развитие афферентного синтеза и формирование акцептора результатов действия могут осуществляться только в период смены систем когнитивного акта на системы исполнительного акта (Рисунок 22). 
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Рисунок 22. Предполагаемая связь между системными процессами действия и развитием компонента Р300.

А- перекрытие когнитивного и двигательного актов, включенных в действие.

Б – связанный с действием электрический потенциал мозга. 

В этот период осуществляется связь между системами последовательных действий. Более длинный л.п. Р300, связанного с задержанными ответами по сравнению с Р300, связанным с быстрыми ответами, объясняется тем, что в задержанном ответе процессы развития афферентного синтеза и формирования акцептора результатов действия, осуществляются позднее, чем в быстром ответе. Это связано с тем, что в задержанном ответе по сравнению с быстрым ответом реализуется большее количество систем, обеспечивающих когнитивные акты. В период же реализации эти когнитивные и двигательные акты, а точнее, обеспечивающие их системы, защищены от контактов с внешними по отношению к этим системам системами других действий. 

3.4.1.6. Динамика Р300 при тренировке выполнения задачи выбора

Итак, предположение некоторых авторов о том, что л.п. Р300 определяется скоростью распознавания сигнала, опровергается нашими данными. Зрительные сигналы,  вертикальная и горизонтальная полоски, у одних испытуемых были соответственно сигналами для быстрого и задержанного ответов, тогда как  у других испытуемых они были соответственно сигналами для задержанного и быстрого ответов. Но латентные периоды пиков компонентов Р300, связанных с задержанным и быстрым ответами, были разными и претерпевали в процессе тренировки разную динамику. С учетом сказанного в предшествующем разделе можно заключить, что совершенствование навыка связано с увеличением скорости и точности  переходных процессов от когнитивных к двигательным актам.  Это заключение соответствует выводам о том, что тренировка влияет в основном на «трансляционные механизмы между стимулом и ответом» (Welford, 1968; Teichner, Krebs, 1974). Как видно из рисунка 21, на основании оценки л. п. пика Р300 можно сказать, что в первых сериях экспериментов, переход от когнитивного акта к двигательному явно задерживался, тогда как в задержанном ответе этот переход, наоборот, был  преждевременным.  Изменчивость от действия к действию л.п. Р300  и времени отчетных действий в первых сериях экспериментов отражает неустойчивость отношений между системами когнитивных и исполнительных (двигательных) актов, включенных в текущий ответ. Причем эти отношения зависели от такого фактора в формирования систем будущего ответа, как субъективное прогнозирование, что отражалось в разной для разных испытуемых направленности эффекта последовательности на время отчетных действий и на л. п. Р300, связанного с этим действием (Таблица 5). Достижение совершенства в выполнении задачи  проявляется в стабилизации л.п. пиков Р300 на определенном интервале после предъявления сигнала, причем для быстрого ответа он более короткий, чем для задержанного. Таким образом, стабилизация л.п. пиков Р300 на временном интервале, характерном для определенной формы ответа, является показателем совершенствования изучаемой деятельности испытуемого в вероятностной среде за счет формирования устойчивых отношений между системами когнитивного и двигательного актов в текущем ответе. 

У тех испытуемых,  которые не достигли совершенства наблюдается выраженная вариативность компонентов ССП, а в ССП, которые связаны с ошибочными действиями, компонент Р300 отсутствует (Безденежных, 1993). Так, на рисунке 23  в четырех столбиках представлены потенциалы, связанные с низкоэффективными (оценивается по времени ответа) и ошибочными действиями. Видно, что чем ниже эффективность действий, тем меньше выражен компонент Р300, а при очень низкой эффективности ответа (3-й столбик) или ошибочном нажатии (4-й столбик) Р300 в лобных областях отсутствует. Одним из объяснений отсутствия Р300 в усредненных ССП является то, что его развитие не синхронизировано с моментом предъявления сигнала, а в каждой реализации происходит в разные временные интервалы. 
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 Рисунок 23. Пример электрических потенциалов, связанных с ответами разной эффективности. 

Потенциалы зарегистрированы в лобных (F3, F4) и теменных (P3, P4) областях мозга. Усреднялись потенциалы, связанные с достоверно различающимся по времени ответами и  с ошибочными ответами. 1 – время ответов составляло 715(154 мсек ( n=62). 2 - время ответов составляло 917(172 мсек (n=54). 3 – время ответа 1104(190 мсек (35). 4 – ошибочные ответы (n=60).  

Как видно из рисунка, в лобных потенциалах при медленном ответе (3) и при ошибках (4)  отсутствует Р300.

3.4.1.7. Особенности проявления совершенствования межсистемных отношений в лобных и теменных областях

Какие механизмы лежат в основе формирования устойчивых межсистемных отношений? Мы считаем, что ответ на этот вопрос можно найти при анализе функциональных особенностей лобных и теменных областей головного  мозга при выполнении задачи выбора. Анализируя динамику ССП при совершенствовании навыка выполнения задачи выбора, мы обнаружили последовательную стабилизацию латентного периода пика Р300 сначала в лобных, а затем в теменных областях (см. также Безденежных, 1993; Bezdenezhnykh, 1996). Это  согласуется с данными других авторов. Так, методами  функционального магнитного резонанса (Sakai et al., 1998) и позитронной эмиссионной томографии (Shadmehr , Holcomb, 1997) было показано, что изменения в активности мозга, связанные с обучением, в лобных областях появляются раньше, чем в теменных областях. Данные факты указывают на неодинаковую роль нейронов этих двух областей коры в обеспечении задачи выбора. 

Конечно, с системных позиций не допустимо считать, что лобная или какая-либо другая область коры головного мозга имеет свою функцию. Как считает В.Б. Швырков: «Нейроны одинаковой специализации обнаруживаются в различных областях мозга, т.е. образуют целую функциональную систему, а разные мозговые структуры различаются не функциями, а специализацией нейронов относительно разных актов» (Швырков, 1988, с. 137). В таком случае повреждение определенной области коры мозга будет сопровождаться нарушением активности тех функциональных систем, часть нейронов которых находится в этой коре. Клинические, нейрофизиологические и психофизиологические данные указывают на то, что поражение любой корковой структуры приводит к самым разным расстройствам в поведении. Причину такого разнообразия нужно искать в особенностях формирования индивидуального опыта и, как результат, в разнообразии функциональных систем, чьи нейроны представлены в данной коре. Однако, при всей неоднозначности расстройств в поведении, связанных с повреждением лобной и теменной областей коры, мы выделим только те, которые наблюдаются при попытке выполнить ряд последовательных отчетных действий в ситуации выбора. 

Считается, что теменные области более тесно связаны с внешней средой и исполнительными процессами, чем лобные области (Requin, 1980). Поражение теменных областей сопровождается комплексом симптомов, описываемых как "сенсорное невнимание", которое проявляется в виде неспособности оценить значение предъявленных сигналов (агнозия) и начать простой двигательный акт (апраксия) (Critchley, 1953). Такие больные не могут дать отчет в виде двигательного акта при предъявлении сигналов. Теменную кору связывают с репрезентацией окружающего пространства в виде внутренней карты или эгоцентрических координат и целенаправленного движения в нем (Andersen et al., 1997). 

Только при поражении лобных долей имеет место нарушение выполнения в определенной последовательности дифференцированных поведенческих актов у животных и человека (Прибрам, 1966; Teuber, 1966). Некоторые авторы связывают это с тем, что у лобных больных и животных с удаленными лобными структурами развивается «невозможность подавления интерферирующих влияний на текущее поведение от альтернативных событий и действий» (Fuster, 1985; Milner et al., 1985; Hauser, 1999). В результате возникают трудности в завершении текущего действия, а также в последовательном переходе от одного действия к другому, что приводит к персеверации (Батуев, 1973; Лурия, Хомская, 1966; Hauser, 1999). Такие больные испытывают трудности не только при выполнении последовательных действий, но вспоминая предшествовавшие события, они не могут вспомнить их последовательность (Milner et al., 1985). Х. Тьюбер сделал заключение, что у лобных больных отсутствует способность предсказывать (предопределять) последовательность своих движений. Это он объясняет отсутствием готовности нейронов к возникающим в результате движений изменениям сенсорной афферентации. Настройка рецепторов к ожидаемой сенсорной информации, по мнению автора, обеспечивается активностью лобной коры, генерирующей на другие части коры так называемый  «сопутствующий разряд» (corollary discharge) (Teuber, 1966). Х. Тьюбер охарактеризовал этим термином гипотетический поток нервного возбуждения, который в опережение (в предвидении) определенного движения готовит сенсорные системы для получения информации от его свершения и, таким образом, восприятие остается  стабильным, несмотря на изменение положения рецепторов к объектам внешней среды. 

На основании анализа литературных данных Р. Верлегер делает вывод о том, что Р300, зарегистрированный в лобных областях коры в отличие от Р300, зарегистрированного в теменных областях, не зависит от двигательных характеристик действия, а отражает когнитивный аспект действия и связан с «высшим уровнем контроля над поведением» (Verleger, 1988, p. 355). 

По-видимому, в обеспечение изучаемой нами деятельности из теменных областей в системные процессы включаются в большей части нейроны, обеспечивающие системы простых актов – распознавание сигналов и двигательные акты в рамках эгоцентрических координат, а из лобных областей в системные процессы включаются в основном нейроны, активность которых способствует реализации систем в определенной последовательности. Так, оказалось, что нейроны с распределенными по времени фазами активаций  (Niki, Watanabe 1979; Riehle et al., 1997) были обнаружены только во фронтальных структурах у обезьян при выполнении ими последовательных действий. Причем, в некоторых лобных областях около половины нейронов имеют такую активность (Fuster, 1973). Было предположено, что такая структурированная активность нейронов отражает их участие «в структурировании поведения по времени» (Fuster et al., 1982, p. 679). Более того, позднее выявилось, что часть таких нейронов проявляет сходную активность не только при наличии, но и при отсутствии собственных движений, а при наблюдении за последовательными движениями, совершаемыми экспериментатором (Rizzolatti et al., 1996, 2001). Н. Нишатани и Р. Хари называют нейроны с такой активностью «организаторами систем наблюдения и действия» (Nishitani, Hari, 2000, p. 917). В процессе тренировки выполнения экспериментальной задачи выбора с задержанным ответом было показано, что активность нейронов лобной коры претерпевает определенную динамику (Kojima,  Goldman-Rackic 1982;  Fuster, 1985). У значительного числа префронтальных клеток частота импульсной активности в активации постепенно снижается во время задержки, т.е. их активность связана с предъявленным сигналом (looking back). У значительно меньшего количества клеток в активации наблюдается обратная тенденция: постепенное увеличение частоты импульсной активности, что явно связано с антиципацией выбора и подготовкой моторного ответа (looking forward). Устойчивая активность этих клеток появляется только после обучения и ограничивается периодом задержки. Оба типа клеток сосуществуют в очень узкой области префронтальной коры и нахождение их в других областях мозга неизвестно  (Fuster, 1985, с.173). 

По мнению некоторых авторов, основное различие между лобной корой и задней (построландической) корой заключается в следующем. «Задняя область мозга ответственна за «тактику» действия в соответствии с текущей сенсорной информацией в экстраперсональном пространстве, тогда как передняя (лобная) область коры ответственна за планирование, антиципацию, координацию временной последовательности действий и общую «стратегию» деятельности» (Deecke, 1985, стр.458). На основании сказанного можно предположить, что полученные нами различия в динамике между лобными и теменными ССП в процессе тренировки выполнении задачи сенсо-моторного выбора связаны с тем, что системы, обеспечивающие изучаемую нами деятельность, представлены в этих областях неодинаковыми наборами нейронов.

Если распознавание сигналов и двигательные акты не требуют специального обучения, и испытуемый просто использует ранее приобретенные навыки, то последовательная реализация актов в действии совершенствуется при тренировке. Оказалось, что отсутствию динамики совершенствования навыка соответствует нестабильность латентного периода и амплитуды пика Р300 в лобных областях   (Безденежных, 1993; Bezdenezhnykh, 1996). Отсюда можно заключить, что в совершенствовании изучаемого  навыка нейронам лобных структур принадлежит особая роль. В чем она может заключаться? 

Мы выдвигаем следующее предположение. В начале эксперимента испытуемые выполняют задачу выбора за счет имеющегося у них индивидуального опыта (Русалов, 1980). То есть системы разного возраста и сложности вступают друг с другом во взаимодействие и обеспечивают выполнение деятельности. Однако, первые выполнения деятельности не соответствуют условиям задачи  - нажимать на клавиши отчета как можно быстрее после предъявленного сигнала. Необходимо изменить отношения между системами, сделать их более согласованными для выполнения задачи. А для этого нужно изменить связи между системами, с тем, чтобы исключить из состава «лишние» системы и обеспечить согласованную активность оставшихся. Системный метаболизм ограничивает репертуар прямых связей каждой системы с другими системами. Но, системы могут расширить репертуар связей с другими системами с помощью отдельных нейронов, не принадлежащих никаким системам, например, с помощью нейронов резерва. 

По-видимому, преобладающее количество таких нейронов локализовано в лобной коре.  Такие нейроны включаются в обеспечение нового навыка и становятся нейронами нового опыта или «новыми» нейронам (Швырков,1987, 1995; Александров и др., 2002).  Представленные ниже факты, полученные разными авторами, дают нам основание подтвердить предположение о том, что нейроны лобной коры, вовлеченные в изучаемые нами межсистемные отношения, относятся к «новым» нейронам. 

Первое, исследования мозга методом ядерного магнитного резонанса (fMRI) с одновременной регистрацией ЭЭГ показали, что существенный вклад в компонент Р300 вносит активность корковых клеток (Ford et al., 1994). Второе, активность этих клеток в лобной коре угнетается алкоголем, поскольку острое введение его вызывает в лобных областях человека более выраженное уменьшение амплитуды пика Р300, чем в других областях мозга (Lukas et al., 1990; Grillon, 1995). Третье, целым рядом исследований показано, что острое введение алкоголя блокирует активность тех нервных клеток, которые обеспечивают реализацию вновь сформированных систем, то есть «новых» нейронов (Александров и др. 1997, 2002; Alexandrov  et al., 1990, 1993, 1998, 2001). И, наконец, в экспериментах на обезьянах, у которых разрушали различные структуры мозга, только при разрушении лобной коры имело место выраженное нарушение выполнения нового навыка последовательных действий, как внутренне, так и внешне инициируемых, тогда как старые навыки не изменялись (Deecke et al., 1985; Fuster, 1985). Причем, чем более новое действие, тем большую роль в его реализации играет префронтальная кора (Fuster, 1985). Обезьяны с повреждением лобных структур в задачах на различение сигналов начинают выполнять только "старые", хорошо заученные в прошлом, поведенческие акты ( Mishkin, 1964; Konorski, 1972).   

Следует отметить, что нейроны, специализированные относительно нового опыта в выполнении последовательных действий, по-видимому, локализованы во многих  структурах мозга (Швырков, 1987, 1995), но преобладающее количество их локализовано в лобной коре. Дело в том, что лобная кора, занимающая 1/3 неокортекса, формируется значительно позже других образований мозга и поэтому никак не может быть вовлечена в обеспечение последовательности поведенческих актов на начальных этапах постнатального развития. В отсутствии развитой лобной коры эту роль выполняют нейроны других структур. Это утверждение с очевидностью вытекает из экспериментов П.Н. Коровина (1956) и Л.Г. Воронина с сотр. (1960) (цит. по Батуеву, 1973), которые не обнаружили  видимых нарушений выработки навыка последовательных действий у молодых обезьян с удаленной лобной корой в отличие от старых обезьян. По-видимому, в процессе формирования лобной коры доля резерва  «новых» нейронов в ней существенно увеличивается по сравнению с другими областями коры.

3.4.1.8. Роль «новых» нейронов в совершенствовании выполнения задачи выбора                                                        

Каким образом вовлечение в межсистемные отношения «новых» нейронов приводит к более совершенному выполнению деятельности?  По-видимому, совершенствование навыка выполнения деятельности осуществляется в соответствии  с закономерностями системогенеза, а именно: «старые» системы и «новые» нейроны,  избирательно вовлекаются в обеспечение отчетных действий. Причем, исходя из сказанного выше, можно утверждать, что “новые” нейроны могут устанавливать синаптические связи с нейронами «старых» систем только когда эти системы оказываются для этого открытыми, то есть во время афферентного синтеза и формирования акцептора результатов отчетного действия. Включаясь во взаимодействие со “старыми” системами в афферентном синтезе, “новые” нейроны не изменяют функциональной значимости систем, то есть их направленности на достижение определенных результатов, поскольку именно по этому функциональному признаку они и были включены в межсистемные отношения; через «новые» нейроны модифицируются связи между всеми системами, вовлеченными в афферентный синтез и осуществляется согласование последовательности их реализаций. Расширение репертуара связей каждой отдельной системы за счет связей с «новыми» нейронами позволяет им не только изменять отношения друг с другом. По-видимому, за счет «новых» нейронов в афферентном синтезе может быть изменен состав взаимодействующих систем, например, исключение некоторых систем. В пользу того, что в процессе тренировки некоторые системы исключаются из межсистемных отношений, говорит тот факт, что амплитуда Р300, которая прямо коррелирует с количеством систем, вступающих во взаимодействие в афферентном синтезе, при совершенствовании навыка имеет тенденцию снижаться (см. также Таиров и др., 1982). По-видимому, механизм исключения систем из межсистемных отношений отрабатывается уже во время эмбрионального развития организма (Раевский, 2002). Как мы отмечали, оценка результата предшествующего действия является определяющей в изменении межсистемных отношений в следующем действии, а «новые» нейроны выступают в качестве посредников в этих изменениях. 

Опережающая стабилизация Р300 в лобных областях, по сравнению с теменными отражает формирование устойчивых синаптических связей между «новыми» нейронами. Именно, эта устойчивая связь приводит к стабильной активности «новых» нейронов, и к устойчивым взаимодействиям между системами. 

 3.4.2. Выводы

1. При выполнении последовательных отчетных действий в задаче сенсо-моторного выбора испытуемые прогнозируют будущее отчетное действие на основании субъективной оценки вероятностного распределения предшествующей последовательности сигналов.

2. С системных позиций субъективное прогнозирование связано с выбором систем для объединения во время афферентного синтеза, что отражается в характеристиках позитивного компонента Р300, развивающегося в ЭЭГ – потенциале мозга, связанном с текущим отчетным действием.

3. Процесс афферентного синтеза и формирования акцептора результатов будущего отчетного действия осуществляются во взаимодействии с системами текущего отчетного действия, а именно: в переходный период от одного набора систем, связанных с когнитивными процессами, к другому набору систем, обеспечивающих движение руки. 

4. Время начала формирования этих узловых механизмов будущего отчетного действия определяется количеством систем, связанных с когнитивными процессами в текущем действии – чем их больше, тем позже после начала реализации текущего отчетного действия они начинают формироваться.  

5. Нестабильность времени реализации отчетного действия и латентного периода пика Р300  при отсутствии навыка выполнения задачи выбора носит закономерный характер и зависит от субъективной оценки вероятностного распределения каждого сигнала в цепочке  предшествующих сигналов. Этот феномен получил название эффекта последовательности. 

6. Поскольку в вероятностной среде прогнозирование сохраняется в течение всего эксперимента, а внешнее проявление эффекта последовательности исчезает при приобретении навыка выполнения задачи выбора, то можно предположить, что в процессе тренировки происходит стабилизация переходных процессов от когнитивных систем к двигательным. 

7. По-видимому, эта стабилизация межсистемных отношений во время переходных процессов является результатом фиксации определенной временной последовательности реализаций систем текущего действия.

8. Эта последовательность реализаций систем обеспечивается вновь вовлекаемыми в системные процессы нейронами, преобладающее число которых локализовано в лобных областях мозга.

9. Предполагается, что эти «новые нейроны» формируют синаптические связи с нейронами  «старых» систем в афферентном синтезе и увеличивают  возможности каждой из них модифицировать свои связи с другими системами, исключать из набора объединяющихся систем «лишние» или, наоборот включать в этот набор дополнительные системы. 

10. В последующем «новые» нейроны соединяются друг с другом, обеспечивая тем самым стабильные межсистемные отношения как внутри каждого действия, так и между действиями. 

3.5. Роль прогнозирования вероятностных событий в межсистемных отношениях  

Итак, выше мы отметили, что в развитии афферентного синтеза важное место занимает прогнозирование, которое, по существу, обеспечивает выбор систем для их объединения и последующей реализации. Чтобы проверить эту гипотезу, необходимы такие эксперименты, где мы могли бы контролировать прогнозирование. 

Как мы уже отмечали, при выполнении задачи сенсо-моторного выбора, когда испытуемый должен в ответ на предъявление сигнала давать как можно быстрее двигательный ответ, он прогнозирует очередной сигнал на основании субъективной оценки вероятности распределения ранее предъявленных альтернативных сигналов. Субъективное прогнозирование отражается на времени отчетного действия и на латентном периоде пика Р300. Однако, нет единодушного мнения о том, что субъект прогнозирует - один из  альтернативных сигналов или оба сигнала, но с разной степенью вероятности (Kahneman, Tversky, 1982; Verleger, 1988). С позиций системного подхода  ««вероятностное прогнозирование» просто не соответствует физиологическому смыслу событий …. Вероятность прогноза, т.е. параметра акцептора результатов действия, всегда максимальна и равна единице, поскольку он отражает потребность организма на данный момент. Наоборот, результат всегда менее вероятен по отношению к акцептору действия….» (Анохин, 1978, с. 272). Особенно это важно для переходного процесса от когнитивных систем к системам двигательного акта. По мнению В. Б. Швыркова: «Поскольку смысл переходных процессов состоит в выборе только одного образа цели акта для реализации, и только один этот образ детерминирует двигательную активность организма, то на уровне реализации конкретного поведенческого акта никакому «вероятностному прогнозированию» не может быть места» (Швырков, 1982 а, с. 78). Таким образом, мы исходим из утверждения, что субъект всегда прогнозирует только одно событие. Но поскольку существует и другое мнение, то наша задача заключается в экспериментальной проверке эти двух точек зрения. 

Другой важный вопрос, который связан с поставленным выше вопросом, заключается в следующем. В вероятностной среде, которая имеет место при выполнении задачи выбора, предъявленный сигнал не всегда совпадает с прогнозированным  сигналом. Как отражаются на межсистемных отношениях текущего отчетного действия соответствие или несоответствие предъявленного сигнала спрогнозированному сигналу?

Для ответа на эти вопросы необходима экспериментальная процедура, в которой можно было бы манипулировать субъективной оценкой   вероятностного распределения альтернативных сигналов. Обычно для такой манипуляции используют традиционную процедуру «случайного шара» (oddball paradigm), в которой один из сигналов предъявляется значительно реже, чем другой. Однако в такой процедуре имеет место эффект повторения. Он проявляется в том, что время ответа и его дисперсия на часто предъявляемый сигнал сокращаются быстрее, чем на редкий сигнал, т.е.  на часто предъявляемый  сигнал отчетное действие совершенствуется быстрее, чем на редкий альтернативный сигнал  (LaBerge, Tweedy, 1964; Bertelson, Tisseyre, 1966). Соответственно, по разному меняются и характеристики Р300, связанные с ответами на эти сигналы (Courchesne, 1978). Для исключения  причины такого неравномерного формирования навыка выполнения альтернативных действий необходимо, чтобы оба сигнала предъявлялись с равной вероятностью. Следовательно, для изучения влияния прогнозирования на межсистемные отношения мы должны манипулировать только субъективной оценкой вероятности появления сигналов при сохранении их равновероятного предъявления.

3.6. Эксперимент 3.2. Изменение субъективной оценки вероятности равновероятных альтернативных сигналов в задаче выбора. (Проведен совместно с А.А. Медынцевым) 

Методика 

Структура альтернативных сигналов. Экспериментальная процедура основана на идее, предложенной Ю.И. Александровым. Согласно этой идее структура альтернативных сигналов, предъявляемых с равной вероятностью, такова, что один из этих сигналов испытуемый мог прогнозировать с более высокой степенью вероятности, чем другой, за счет скрытой подсказки одного из сигналов. Альтернативные сигналы (условно назовем их «А» и «Б») имели следующую структуру (Рисунок 24). Каждый сигнал состоял из  предупреждающего сигнала (ПрС) - появление вертикального столбика  (полоски) в центре экрана на мониторе, который через определенный интервал времени (Инт) заменялся  пусковым сигналом  (ПуС) - быстрым изменением высоты столбика (длительностью 50 мсек).  ПрС являлся общим для обоих сигналов. Интервал (Инт) для сигнала «А» составлял 700 мсек, а для сигнала «Б» - 950 мсек. Разница между этими интервалами в 250 мсек превосходила средний порог различения длительности сигналов (Скотникова, 1999). Пусковым сигналом (ПуС) для одного из альтернативных сигналов было увеличение высоты столбика ПрС, а для другого – уменьшение  высоты этого столбика. В ответ на предъявление сигнала  испытуемые должны были как можно быстрее нажать клавишу отчета (КО), соответствующую предъявленному ПуС. Время отчетного действия измеряли от момента предъявления ПуС до нажатия соответствующей КО. Сигналы предъявлялись с равной вероятностью. Каждый ПрС очередного сигнала предъявлялся через 1,5 сек после момента нажатия КО в предшествующем отчетном действии.  
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Рисунок 24. Схема альтернативных сигналов «А»  и «Б». 

Вертикальные стрелки, указывающие вверх – начало предъявления предупреждающего сигнала (ПрС). Вертикальные стрелки, указывающие вниз – начало предъявления пускового сигнала (ПуС «А» и ПуС «Б»). Горизонтальные стрелки – ответы нажатием клавиш отчета (КО «А» и КО «Б»)

Для одной половины испытуемых высота столбика ПуС для «А» и «Б» показана на рисунке, для другой половины испытуемых – этот столбик для сигнала «Б» был больше, чем для сигнала «А».

При создании данной экспериментальной модели мы исходили из того, что испытуемые будут имплицитно или эксплицитно пользоваться разницей интервалов между ПрС и ПуС в сигналах «А»  и  «Б». ПуС  в сигнале  «Б»  начинался на 250 мсек позже, чем в сигнале «А». Именно, это удлинение интервала могло стать подсказкой для испытуемого о появлении ПуС сигнала «Б», и поэтому он должен был прогнозироваться с более высокой степенью вероятности, чем ПуС сигнала  «А». Известно, что подсказка эффективна, если подается минимум за 150 – 200 мсек до сигнала (Soetens et al., 1985).

Испытуемые и экспериментальная процедура. Эксперименты проведены на 70 испытуемых (32 - женского и 38- мужского пола) в возрасте от 18 до 37 лет. Испытуемые сидели перед  экраном монитора, на который предъявлялись сигналы. Указательный палец доминантной руки испытуемые удерживали на клавише  отчета  (КО)  «1» клавиатуры компьютера, а средний палец -  на КО  «2». Согласно инструкции они должны были как можно быстрее нажать ту КО, которая соответствовала предъявленному ПуС. Интервалы между ПрС и ПуС, сами пусковые сигналы в альтернативных сигналах, а также ответы в виде нажатия той или иной КО были рандомизированы между испытуемыми. В качестве тренировки перед выполнением задачи выбора  испытуемым подряд 50 раз предъявляли один, а затем другой сигнал, и они выполняли простые ответы. Затем испытуемые выполняли 4 серии задачи выбора. В каждой серии альтернативные сигналы предъявлялись примерно по 60 раз. Между сериями испытуемые отдыхали 5 – 10 минут. 

Испытуемые были разделены на две группы. Первая группа из  36 человек была информирована и вторая группа из 34 человек не была информирована о структуре сигналов. В первой серии задачи выбора  испытуемым не сообщалось о том, что альтернативные сигналы различаются по длительности интервалов между ПрС и ПуС. Во второй серии задачи выбора первой группе испытуемых сообщали о структуре сигналов и просили их использовать это знание для ускорения ответов. 

После завершения эксперимента испытуемые давали отчет. Они отвечали на следующие вопросы. 1) Замечали ли ошибочные ответы и сколько примерно совершили ошибок?  2) На какой сигнал было легче отвечать? 3) Инструктируемых испытуемых спрашивали о том, использовали ли они в своих ответах знание о структуре сигналов? 4) Не инструктированных  испытуемых спрашивали о том, заметили ли они  различия между сигналами «А» и «Б» ?   

Регистрация ЭЭГ, ЭОГ и времени ответов осуществлялись так же как и в эксперименте 3.1.

Обработка результатов. Мы уже показали, что в процессе эксперимента испытуемый не остается пассивным респондентом, а активно применяет различные стратегии  при выполнении задачи, что приводит к совершенствованию деятельности (см.  также Конопкин, 1980; Courchesne, 1978; Jonson, Donchin, 1982). Исходя из этого  мы проводили анализ регистрируемых показателей с учетом  динамических процессов,  т.е. обрабатывали время ответов и усредняли ССП раздельно для каждой экспериментальной серии. 

В качестве времени отчетного действия брали временной интервал от момента предъявления ПуС до момента нажатия клавиши отчета. Вычисляли медианы времени каждого ответа в серии. Проводили сравнение медиан времени ответов на сигнал «А» и на сигнал «Б».  

Для выявления эффекта тренировки на время ответов проводили дисперсионный анализ медиан времени ответов в первых трех тренировочных сериях. 

Для выявления эффекта инструкции на время ответов у каждого испытуемого в 1-й и 2-й сериях вычисляли нормализованную разницу между медианами времени ответов (t ) на сигнал «Б» (t  «Б») и сигнал «А» (t  «А»)  по формуле: (t «А» - t «Б»)х100÷(t «А» + t «Б»). Проводили сравнение этих показателей между информированными и не информированными испытуемыми о структуре альтернативных сигналов.   

Для выявления эффекта последовательности на время ответов вычисляли медианы времени для ответов, завершающих определенные цепочки последовательностей сигналов – ААА, БАА, АБА, ББА для ответа на сигнал «А» и БББ, АББ, БАБ, ААБ для ответа на сигнал «Б».  Поскольку эффект последовательности носил индивидуальный характер, то эти медианы распределяли по 4–м рангам по возрастающей (смотри эксперимент 3.1). Между рангами по всей выборке группы проводили дисперсионный анализ (ANOVA).

Первым этапом анализа ЭЭГ было усреднение ее фрагментов по раздельности для сигналов «А» и «Б» от момента предъявления ПуС. Эпоха анализа составляла 1000 мсек – 400 мсек перед ПуС и 600 мсек после ПуС. Сравнивали латентный период  пиков компонентов Р300, связанных с ответами на сигналы  «А» и «Б». Было произведено общее усреднение всех потенциалов по схеме 5 отведений х 4 серии х 70 испытуемых. Общий усредненный потенциал был подвергнут анализу методом главных компонент. В качестве основной гипотезы выдвигается предположение о том, что субъект, выполняя задачу выбора, в каждом отчетном действии прогнозирует только один из альтернативных сигналов. Следовательно, он чаще будет ошибаться при прогнозировании сигнала «А», чем сигнала «Б», отсюда  медиана времени отчетного действия на сигнал «А» будет больше, чем на сигнал «Б», а связанные с этими ответами потенциалы будут отличаться. 

3.6.1. Результаты и обсуждение  

3.6.1.1. Простой ответ

 Сравнения по t-критерию для парных случаев медиан времени ответа показали, что время простого ответа не зависит от длины интервала между ПрС и ПуС (t=0.318, df = 48, р=0.683). Как и в эксперименте 3.1, в потенциалах, связанных с этими ответами, отсутствовал компонент Р300. Этот факт еще раз подтверждает нашу гипотезу о том, что этот компонент в связанном с событием потенциале отражает прогнозирование, которое на нейрофизиологическом уровне проявляется в синаптическом объединении систем будущего отчетного действия.  По-видимому, в простом ответе отсутствует необходимость каждый раз заново формировать набор систем для реализации отчетного действия, как это имеет место в задаче выбора. 

3.6.1.2. Время ответов на равновероятные альтернативные сигналы с разной субъективной оценкой вероятности их появления 

Как мы и прогнозировали, время ответа на сигнал «Б» было достоверно короче времени ответа на сигнал «А» по всему эксперименту (Рисунок 25). Для инструктированных испытуемых время (в мсек) ответов на сигналы «А» и «Б» составляло соответственно 376, 6 ± 62,5 и 315,8 ± 67.7 (различие достоверно, t=12.113, df = 116, p = 0,000); для не инструктированных испытуемых это время составляло соответственно 380,6± 46 и 329 ± 51,3 (различие достоверно, t = 16,884, df =107, p=0,000). 
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Рисунок 25. Сравнение медиан времени ответа в четырех последовательных сериях на сигналы «А» (не заштрихованный столбик) и сигнал «Б» (заштрихованный столбик). 

По вертикали – время в мсек. По горизонтали – серии экспериментов.

По отчетам испытуемых им было легче отвечать на сигнал «Б». По-видимому, различия во времени ответов на разные сигналы объясняются тем, что  у испытуемых был более высокий уровень готовности отвечать на сигнал «Б», чем на сигнал «А». Эта готовность связана с тем, что испытуемые примерно через 700 мсек после ПрС, если не было пускового сигнала «А», корректируют свой прогноз и ожидают пусковой сигнал «Б». Субъективное ощущение легкости отвечать на сигнал «Б» по сравнению с ответом на сигнал «А», скорее всего, связано с отсутствием фазы рассогласования прогнозируемого и предъявленного сигналов и, вследствие этого, более быстрого перехода от акта распознавания сигнала  к исполнительным актам. Однако, мы не обнаружили различий в скорости ответов на  сигнал «Б» между инструктированными и не инструктированными испытуемыми (t=1,985, df= 87, p = 0, 086). 

3.6.1.3. Отсутствие влияния инструкции о структуре сигналов на время ответов  

Для дополнительной проверки влияния инструкции на характеристики ответных действий было проведено сравнение нормализованных различий времени ответов на сигналы «А» и «Б» в 1-й и 2-й сериях выполнения задачи выбора у инструктированных и не инструктированных испытуемых. Напомним, что в первой серии обе группы испытуемых находились в одинаковых условиях, т.е. не знали структуры сигналов, а во 2-й серии об особенности сигналов знали инструктированные испытуемые.  Во 2-й серии разница во времени ответа на сигналы «А» и «Б» была достоверно больше чем в 1-й серии как для инструктированных (t=2,25, df=32, p=0,032), так и для не инструктированных испытуемых (t=3,3, df=32, p=0,002). Но эти различия связаны с влиянием тренировки, а не  инструкции, так как между группами различий по этому показателю не было (t = 0,85, df =32, p = 0, 764). Таким образом, инструктированные испытуемые не использовали в своей деятельности эксплицитную информацию о структуре сигналов. В отчетах они говорили, что попытки оценивать сигналы по интервалам затрудняли выполнение задачи и поэтому они просто нажимали на ту или иную клавишу в зависимости от амплитуды ПуС.  Как было показано в специальных экспериментах это субъективное ощущение затруднения в выполнении задачи при осознанном прогнозировании сопровождается увеличением времени всех ответов в серии примерно на 60 мсек (Hale, 1967). По-видимому, инструкция, согласно которой испытуемые должны осознанно контролировать временной интервал между предупреждающим и пусковым сигналами, трансформируется в дополнительный набор систем, включающихся в когнитивные системы действия. Это приводит к усложнению межсистемных отношений, что субъективно переживается как некоторая трудность в выполнении действия. По-видимому, по этой причине испытуемые осознанно или неосознанно избавляются от лишних систем в когнитивных актах, что приводит к более быстрому и эффективному усовершенствованию действий. Еще варианты упрощения во взаимодействии систем когнитивных актов в виде трансформации сукцессивных процессов в симультанные и в виде «сужения афферентации» мы рассматривали в главе 2.  

Учитывая отсутствие различий в анализируемых показателях у инструктированных и не инструктированных испытуемых, а также их отчеты, мы объединили эти группы для дальнейшего анализа различий между ответами на сигналы «А» и «Б».    

3.6.1.4. Влияние тренировки на время альтернативных отчетных действий  

Как видно из рисунка 25, в процессе тренировки наблюдается сокращение времени отчетных действий.  Для проверки влияния фактора тренировки на время альтернативных ответов был применен дисперсионный анализ (ANOVA) с последующим множественным сравнением по Шеффе. Сравнивались медианы времен ответов  между сериями у 66 испытуемых (4 испытуемых были исключены из этого анализа по разным причинам – утомление, большое количество ошибок, нежелание продолжать работу). Результаты показали, что при тренировке достоверно сократилось время ответов только на сигнал «Б»  (F=10,183, df =3,197, p=0.000); время ответов на сигнал «А» имело тенденцию к сокращению (F=1,046, df =3,197,  p=0,185). Как мы уже отмечали, в задачах выбора, в которых альтернативные сигналы предъявляются с разной вероятностью, быстрее совершенствуется то действие, которое связано с более частым, а, следовательно, более вероятным для субъекта сигналом  (LaBerge, Tweedy, 1964; Bertelson, Tisseyre, 1966). Отсюда, полученный нами факт более быстрого совершенствования ответа на сигнал «Б» подтверждает предположение о том, что испытуемые прогнозировали этот сигнал с большей точностью, чем сигнал «А». 

3.6.1.4. Различие эффекта последовательности на время ответов, связанных с сигналами, прогнозируемыми субъектом с разной вероятностью 

Как видно из таблицы  8 эффект последовательности на время ответов, связанных с сигналом  «Б» исчезает уже в 3-й серии эксперимента, тогда как этот эффект сохраняется в течение всех серий на время ответов, связанных с сигналом  «А». 

Известно, что чем больше неопределенность относительно будущего сигнала, тем более выражен эффект последовательности на это действие (Donchin, Coles, 1988) и, наоборот, при  подсказке, указывающей на очередной сигнал в задаче выбора, эффект последовательности на характеристики ответа на этот сигнал исчезали (Munson et.al., 1984; Verleger, 1988). Следовательно, проиллюстрированные в таблице факты,  также являются подтверждением того, что субъект значительно чаще безошибочно прогнозирует сигнал «Б», чем сигнал «А». 

Таблица 8. Эффект последовательности на время ответа в 4-х сериях   задачи выбора   (ANOVA)
	Серия / ответ на сигнал
	     df
	        F
	    Sig.

	  1 /  «А»
	  3 / 260
	    3, 421
	  0, 019*

	  1 /  «Б»
	  3 / 260
	    3, 112
	  0, 029*

	  2 /  «А»
	  3 / 260
	    4, 025
	  0, 009*

	  2 /  «Б»
	  3 / 260
	    3, 301
	  0, 023*

	  3 /  «А»
	  3 / 256
	    2, 756
	  0, 033*

	  3 /  «Б»
	  3 / 256
	    1, 177
	  0, 318

	  4 /  «А»
	  3 / 196
	    3, 608
	  0, 011*

	  4 /  «Б»
	  3 / 196
	    1, 136
	  0, 334


* - различия достоверные
3.6.1.5. Особенности компонента Р300 при согласовании и рассогласовании прогнозируемого и предъявленного сигналов 

Совершенно очевидно, что в случае совпадения предъявленного сигнала с прогнозируемым в когнитивном акте распознавания сигнала будет отсутствовать фаза рассогласования. В таком случае переход от систем когнитивного акта к системам исполнительного акта должен осуществляться раньше, чем в тех случаях, когда имеет место рассогласование прогнозируемого и предъявленного сигналов. Согласно нашей гипотезе это должно отразиться на латентном периоде Р300: он должен быть короче у Р300, связанного с ответом на сигнал «Б», нежели у Р300, связанного с ответом на сигнал «А». Данное предположение подтверждается. Как видно из рисунков 26 и 27 и таблицы 9, латентный период пика Р300 связанного с ответами на сигнал «Б» короче, а амплитуда больше, чем  эти характеристики Р300, связанного с ответами на сигнал «А».
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Рисунок 26. Пример потенциалов, связанных с ответами на сигнал с «Б» (толстая линия) и на сигнал «А» (тонкая линия) (Испытуемый SOZ). 

На рисунке видно, что передний фронт развивается более негативно, а латентный период пика больше у Р300, связанного с ответом на сигнал «А», 

чем у Р300, связанного с ответом на сигнал»Б».  
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Рисунок 27. Общие усредненные потенциалы, связанные с ответами на сигнал «А» (тонкая линия) и сигнал «Б» (толстая линия) и факторы, описывающие дисперсию этих потенциалов.

Потенциалы усреднены по схеме 5 отведений х 4 серии х 70 испытуемых. Как видно из рисунка максимальные различия между двумя потенциалами имеют место за 180 мсек до пускового сигнала  и через 280 мсек после этого сигнала. Момент предъявления пускового сигнала  обозначен стрелкой.

Таблица 9. Средние латентного периода и амплитуды пика Р300 (мсек) в потенциалах, связанных с ответами на сигнал «А» и «Б»

	Сигналы  

           /отведения
	n
	              Р 300*

Л. п.          амплитуда

	“А”

                F3

                F4

                P3

                P4

                Cz

“Б”

                F3

                F4

                P3

                P4

                Cz
	66

66

66

66

66

66

66

66

66

66
	343  (43)         27 (29)

340  (39)         31 (28)

339  (30)         45 (35)

347  (26)         46 (30)

341  (37)         35 (29)

322  (38)         29 (30)

332  (40)         31 (36)

325  (29)         33 (36)

332  (30)         40 (29)

315  (38)         32 (30) 


* Л.п. в миллисекундах, амплитуда в милливольтах

По критерию Вилкоксона общие различия между латентными периодами и амплитудами Р300, связанных с ответами «А и «Б» достоверны и составляют соответственно: N=344, Z= 7, 860, p = 0.000 и N=344, Z=2,404, p=0,016.  Кроме того, оказалось, что передний фронт Р300 (или позитивное отклонение между пиками N200 и P300)  в ответе на сигнал «А» развивается более негативно, чем  в ответе на сигнал «Б». Этот негативный сдвиг, доходя до пика Р300, соответственно снижает и амплитуду Р300. Именно по этой причине амплитуда Р300, связанного с ответом на сигнал «А» меньше амплитуды Р300, связанного с ответом на сигнал «Б». Эти  различия между потенциалами, связанными с ответами на сигналы  «А» и «Б», подтверждаются при анализе общего усредненного потенциала методом главных компонент, который был проведен в соответствии с разработанной процедурой (Kayser, Tenke, 2000). Дисперсия  переднего фронта описывается  фактором, пик волны которого приходится на интервал 250 мсек после ПуС (Рис. 27). Сходный фактор был выявлен в ряде работ, в которых исследовались ССП при разных нарушениях в действиях, связанных с расстройствами психики (Bruder et al., 2002, fig.1). Некоторые авторы считают, что на этапе между пиками N200 и Р300 осуществляется селекционные процессы для принятия решения о движении (Nandrino, Massioui, 1995). Наблюдаемая негативация переднего фронта Р300 сопоставима с «волной рассогласования», которая появляется в ответ на неожидаемый сигнал (Наатанен, 1998). Если исходить из того, что позитивные компоненты отражают активацию перекрывающегося набора систем, то данный негативный сдвиг, по-видимому, отражает задержку переходных процессов от когнитивных систем распознавания к системам движения и задержку начала активаций систем следующего действия для объединения их в афферентном синтезе.    

Еще один фактор, выявленный методом главных компонент, проявляется в виде волны распределения нагрузки еще одного фактора и достигает максимума примерно за 190 мсек до пускового сигнала «Б». При сопоставлении этого фактора с общим ССП оказалось, что его максимум совпадает с прекращением роста негативной волны (волны ожидания) от момента предъявления предупреждающего сигнала у  потенциала, связанного с ответом на сигнал «Б» (Рис. 27). Отсюда можно предположить, что прекращение развития  негативной волны ожидания связано с устранением субъективной неопределенности относительно очередного ПуС. 

Несомненно, что испытуемые с той или  иной степенью вероятности угадывают предъявление сигнала “А”. Конечно, правильный прогноз на сигнал «А» бывает реже, чем прогноз на сигнал «Б».  Однако в случаях правильного прогноза сигнала «А» все характеристики ответа на этот сигнал должны быть похожими на характеристики ответа на сигнал «Б». Мы усреднили ССП на сигнал “А” отдельно для ответов, время которых было меньше медианы, и для ответов, время которых было больше медианы (Рис. 28). При сравнении по тесту Вилкоксона оказалось, что  Р300, связанный с быстрым ответом, начинает развиваться раньше (N= 325,  Z=2,795,  p= 0,005) и амплитуда имеет тенденцию быть больше (N= 325, Z=1, 257, p= 0,209) чем у Р300, связанного с медленным ответом . 

Таким образом, мы считаем, что испытуемый всегда прогнозирует только один сигнал, а не два или несколько сигналов, как предполагают некоторые исследователи (Kahneman, Tversky, 1982; Verleger, 1988). Этот прогноз основан на субъективной оценке вероятностного распределения ранее предъявленных сигналов. В тех случаях, когда испытуемый угадывает предъявленный сигнал, когнитивные действия, связанные с распознаванием, сменяются двигательным действием. В тех случаях, когда испытуемый не угадывает сигнал, в акцепторе результатов происходит рассогласование, приводящее к активации набора систем для альтернативного действия. Это приводит к задержке переходных процессов от когнитивных актов к двигательным и задержке развития афферентного синтеза и акцептора результатов для очередного действия, что во вне проявляется в виде увеличения времени отчетного действия, негативации переднего фронта Р300, уменьшению его амплитуды и увеличению латентного периода его пика. 
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Рисунок 28. Пример потенциалов, связанных с быстрым (тонкая линия) и медленным (толстая линия) отчетными действиями на сигнал «А» (Испытуемый DAV).  Усреднение проведено по схеме 5 отведений х 4 серии.

По-видимому, именно в результате часто встречающегося усложнения во взаимодействии когнитивных систем при ответах на сигнал «А» испытуемые оценивают эти ответы как «трудные». Все испытуемые объясняют эту трудность не рассогласованием ожидаемого и реального сигналов, т.е. не трудностями в когнитивном акте, а трудностями в двигательном акте. Так, одни испытуемые утверждают, что клавиша для ответа  на сигнал «А» (это могла быть как клавиша «1», так и «2») более тугая или на нее нужно сильнее нажимать, чем на клавишу для ответа на сигнал «Б», другие считали, что им легче нажимать указательным (средним) пальцем. Некоторые испытуемые говорили, что в ответ на сигнал «Б»  палец «сам наживает» на клавишу. Мы объясняем  этот феномен следующим образом. Поскольку испытуемые были инструктированы как можно быстрее нажимать клавишу отчета, соответствующую предъявленному сигналу, то и отчетное действие завершается оценкой правильности движения  в акцепторе результатов этого действия. Поэтому все трудности, которые связаны с процессами рассогласования во время когнитивного акта, перенеслись на оценку в акцепторе результатов завершающего этапа действия, т.е. движения, и испытуемый ошибочно связывает эти трудности с движением.

3.6.2. Выводы

1. При выполнении задач на простой ответ в связанном с этим ответом потенциале отсутствует компонент Р300. Поскольку в такой форме деятельности нет проблемы выбора и, следовательно, нет необходимости перед каждым отчетным действием формировать набор систем для реализации этого действия. Этот факт подтверждает гипотезу о том, что развитие Р300 отражает процесс афферентного синтеза. 

2. При выполнении задачи выбора субъект всегда прогнозирует только один из альтернативных сигналов, а  не оба с разной степенью вероятности.

3. Отчетные действия на сигнал, который прогнозируется с высокой точностью, совершенствуются (сокращается время ответа, исчезают ошибки) быстрее и они в меньшей степени испытывают эффект последовательности, чем отчетные действия на сигнал, прогнозируемый с низкой точностью.

4. Характеристики Р300 отражают правильность прогнозирования сигнала, по поводу которого дается отчетное действие: у Р300, связанного с отчетным действием на правильно спрогнозированный сигнал, передний фронт имеет выраженный позитивный сдвиг, латентный период его пика короче, а амплитуда выше, чем у Р300, связанного с ответом на ошибочно спрогнозированный сигнал. Предполагается, что эти различия в характеристиках Р300 отражают процессы рассогласования при предъявлении неожидаемого сигнала.

5. Субъективно отчетные действия на правильно спрогнозированный сигнал оцениваются в виде легкости двигательного акта, завершающего это действие, тогда как в отчетном действии на ошибочно спрогнозированный сигнал испытуемые испытывают некоторые трудности в двигательном акте. 

Глава 4

Влияние алкоголя на межсистемные отношения

Итак, по характеристикам Р300, связанного с отчетным действием, можно сказать, угадал или не угадал испытуемый в своем прогнозе сигнал, по поводу которого осуществляется это действие. Прогнозирование зарождается в афферентном синтезе – самом творческом этапе развития действия. На этом этапе системы действия объединяются друг с другом с помощью синаптических связей для последующей своей реализации в строго определенной последовательности. В этом отношении формирующийся способ взаимодействия между системами можно рассматривать как «информационный эквивалент результата» по П.К. Анохину (Анохин, 1978). Но с другой стороны, сформировавшиеся связи между системами обеспечивают им строго определенную активность в будущем действии. И в этом отношении объединенные друг с другом системы являются нейрофизиологическим субстратом или внутренней репрезентацией прогнозирования в виде образа действия. Мы предположили, что посредниками в этих межсистемных связях являются, так называемые, «новые» нейроны, которые впервые включились в межсистемные отношения для обеспечения вновь формирующегося опыта. Такие нейроны были обнаружены в специальных экспериментах при регистрации импульсной активности одиночных нейронов у животных, выполнявших пищедобывательное поведение (Швырков, 1995; Александров и др. 1997, 2002 и др.)
. На основании анализа динамики времени альтернативных отчетных действий и связанных с ними потенциалов Р300, мы пришли к выводу, что при выполнении задачи выбора «новые» нейроны включаются в синаптические связи с нейронами «старых» систем, т.е. тех, которые обеспечивают реализацию таких актов, как распознавание сигнала и движение руки, а также с нейронами других систем из индивидуального опыта, включенных в деятельность. Эти нейроны вовлекаются также в связи с нейронами систем последовательных отчетных действий, что позволяет осуществлять прогнозирование очередного сигнала и совершенствовать межсистемные отношения в деятельности. Как проверить эту гипотезу?  Мы считаем, что одним из путей ее проверки является метод подавления активности «новых» нейронов.   

Как мы уже отмечали, такой метод существует. В исследованиях Ю.И. Александрова и соавторов показано, что импульсная активность «новых» нейронов у кроликов в пищедобывательном поведении подавляется острым  введением им алкоголя (Александров и др., 2002; Alexandrov et al., 1991, 1993). Причем, подавляется в основном активность нейронов верхних слоев коры, т.е. нейронов, которые не имеют проекционных связей ни с рецепторами, ни с мотонейронами спинного мозга. В частности, авторы не обнаружили какого-либо значимого эффекта алкоголя на нейроны моторной коры (Александров и др., 2002). Выводы о том, что алкоголь в основном подавляет активность нейронов нового опыта, авторы подтвердили в экспериментах на человеке (Александров и др., 1997; Alexandrov et al., 1998). По их мнению: «алкоголь уменьшает связь между реализуемой единицей опыта и остальным его содержанием, т.е. нарушает согласование данного поведения с остальным опытом субъекта. … это избирательное подавляющее действие этанола тем сильнее, чем более новым является реализуемый акт» (Александров и др., 1997, с. 143). Этот важный вывод, несомненно, требует конкретизации. Мы считаем, что при проверке предложенной нами гипотезы этот вывод будет конкретизирован в виде ответов на следующие вопросы. На какие именно связи между системами оказывает влияние алкоголь, и на какой этап в реализации последовательных действий он оказывает свое влияние? 

Рабочая гипотеза исследования заключается в том, что если алкоголь подавляет активность «новых» нейронов и если совершенствование навыка выполнения задачи связано с активностью этих нейронов, то алкоголь должен подавлять это совершенствование. Результаты экспериментов должны дать доказательства высказанных нами предположений о межсистемных отношениях, способствующих совершенствованию навыка.  

4.1. Эксперимент 3.3. Влияние острого введения алкоголя на процесс совершенствования выполнения задачи сенсо-моторного выбора (Проведен совместно с А. А. Медынцевым).   

В эксперименте участвовало 14 здоровых добровольцев (8 мужчин и 6 женщин в возрасте от 21 до 32 лет), имевших опыт употребления алкоголя.

Процедурно данный эксперимент отличается от предшествующего эксперимента 3.2. только тем, что испытуемые участвовали в нем дважды с интервалом от 4-х до 6-ти месяцев, это  - в нормальном состоянии  и в состоянии алкогольного опьянения.  7 испытуемых (4 мужчины и 3 женщин) в первом эксперименте выполняли задачу выбора в нормальном (трезвом) состоянии, а во втором эксперименте они выполняли эту задачу в состоянии алкогольного опьянения. Другая группа из 7  человек (4 мужчин и 3 женщин) в первом эксперименте участвовала в состоянии алкогольного опьянения, а во втором эксперименте – в нормальном состоянии. Процедура экспериментов с испытуемыми в нормальном состоянии  была такой же, как в эксперименте 3.2. В  экспериментах с применением алкоголя во время договора о времени проведения эксперимента  давалась инструкция не есть за 4 часа до назначенного времени. Перед экспериментом  испытуемых проверяли с помощью алкометра (RK – 1100, Япония) на предмет наличия у них в выдыхаемом воздухе алкоголя. Ни у одного из них перед экспериментом не было обнаружено алкоголя в выдыхаемом воздухе. Алкоголь испытуемые принимали после наложения ЭЭГ- и ЭОГ – электродов примерно в течение 5 минут в дозе 1мл/кг в виде 20% раствора пищевого этилового спирта (см. также Бодунов и др., 1996, 1997). По достижению максимальной концентрации алкоголя в выдыхаемом воздухе испытуемые приступали к выполнению экспериментальных задач: сначала они выполняли две серии простых ответов, а затем в четырех сериях они выполняли дифференцированные отчетные действия в задаче выбора.  Между сериями испытуемые отдыхали 5 минут. Перед каждой серией и в конце эксперимента у них проверяли концентрацию алкоголя в выдыхаемом воздухе. Ни один из испытуемых не ощущал какого-либо дискомфорта после приема алкоголя ни во время эксперимента, ни после него. В основном испытуемые ощущали  чувство эйфории или сонливости, поэтому мы называем такую дозу эйфорической.

Регистрация показателей и их статистическая обработка осуществлялись так же как в эксперименте 3.2. В данной работе мы сопоставляли результаты, полученные в нормальном состоянии с результатами, которые были получены в состоянии алкогольного опьянения.

4.1.1. Результаты 

Влияние алкоголя на время простых ответов и отчетных действий в начале выполнения задачи выбора 

Алкоголь не изменил время простых ответов. Сравнение по t–критерию для парных случаев показало, что испытуемые с одинаковой скоростью выполняли простые ответы, как в нормальном состоянии, так и в состоянии алкогольного опьянения. Различия во времени ответа составляли: для ответа на сигнал «А» - t=1.883, df= 13, p=0.082; для ответа на сигнал “Б” -  t=1.732, df=13, p=0, 09.  

Алкоголь не влиял и на время дифференцированных отчетных действий в задаче выбора в первой серии. Различия между временами отчетных действий, выполняемых в нормальном состоянии и в состоянии алкогольного опьянения в этой серии, составляли: для отчетного действия на сигнал «А» - t= - 0.274, df =13, p=0.789; для отчетного действия на сигнал “Б” -  t= - 0.254, df=13,  p=0.804.  

Для дополнительной проверки полученного факта время отчетных действий в первой серии, выполняемых испытуемыми в нормальном и алкогольном состояниях, сопоставлялись с временами отчетных действий в первой серии у случайно выбранных 14-ти испытуемых из эксперимента 3.2. Дисперсионный анализ показал, что времена отчетных действий в первой серии выполнения задачи выбора между группами не отличаются ни для отчетных действий на сигнал «А» (df = 2/39, F=0.046, p=0.955), ни для отчетных действий на сигнал “Б” (df = 2/39, F=0.314, p=0.733).  

Таким образом, при выполнении данной задачи алкоголь в эйфорической дозе не влияет на исходную скорость выполнения обеих форм отчетных действий, имевшую место до совершенствования навыка выполнения задачи выбора.  

Влияние алкоголя на время отчетных действий в процессе тренировки выполнения задачи выбора
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Рисунок 29. Сравнение медиан времени ответа на сигнал «А» (верхний ряд) и сигнал «Б» (нижний ряд) в процессе тренировки у испытуемых в нормальном состоянии (не ретушированные столбики) и испытуемых в состоянии алкогольного опьянения (неретушированные столбики).

По вертикали – время в мсек. По горизонтали – экспериментальные серии.

У испытуемых, находившихся в алкогольном опьянении, время отчетных действий в процессе тренировки не сокращалось. Как видно из рисунка 29 и таблицы 10 у испытуемых в состоянии алкогольного опьянения в отличие от испытуемых, находившихся в нормальном состоянии, в процессе тренировки не было достоверного сокращения времени отчетных действий даже на сигнал «Б». Напомним, что этот сигнал имел скрытую подсказку, которая способствовала сокращению времени отчетного действия на этот сигнал.

Таблица 10. Сравнение эффекта тренировки на время отчетных действий в четырех последовательных сериях у испытуемых в нормальном состоянии (Норм) и в состоянии алкогольного (Алк) опьянения
	Состояние
	Ответ на сигнал
	Сравнение по ANOVA
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  Df                 F                    Sig

	Норм
	«А»
	3/52               0.161             0.922  

	Норм
	«Б»
	3/52               3.294             0.028*

	Алк
	«А»
	3/52               0.425             0.736 

	Алк
	«Б»
	3/52               1.081             0.366


* - различия достоверные
Влияние алкоголя на эффект последовательности

У данной выборки испытуемых, выполнявшей задачу в нормальном состоянии наблюдается эффект последовательности, который наиболее выражен в ответах на сигнал «А» в первых двух сериях. В состоянии алкогольного опьянения этот эффект отсутствует (Таблица 11).  

Таблица 11. Сравнение эффекта последовательности на время отчетных действий в четырех последовательных сериях у испытуемых в нормальном (Норм) состоянии и в состоянии алкогольного (Алк) опьянения

	Серия  / Ответ на

               Сигнал
	Сравнение по ANOVA 

  df                          F                   

                       Норм.  /   Алк

	1 / «А»
	3/52                3.199*   /  0.336                

	1 / «Б»
	3/52                2.732     /  0.226

	2 / «А»
	3/52                3.163*   /  0.489

	2 / «Б»
	3/52                1.123     /  0.311

	3 / «А»
	3/52                2.980*   /  0.259

	3 / «Б»
	3/52                1.546     /  0.626

	4 / «А»
	3/52                1.902     /  1.182

	4 / «Б»
	3/52                1.272     /  0.193


* - различия достоверные
Следует отметить, что факт подавления алкоголем эффекта последовательности в известных нам научных публикациях не описан.

Влияние алкоголя на характеристики компонента Р300.

Для определения влияния алкоголя на амплитуду Р300 в интервальном окне в 100 мсек, заканчивающемся на пике Р300, вычислялась общая средняя мгновенных амплитуд отдельно для лобных и для теменных отведений по схеме: 14 испытуемых (нормальное состояние, алкогольное опьянение) / 2 отведения (объединенные лобные и объединенные теменные) / 4 экспериментальные серии. Затем вычислялась нормализованная разница этих средних, полученных  по каждому испытуемому в нормальном состоянии и в состоянии алкогольного опьянения для каждой серии по формуле (Ампл. норм. – Ампл. алк.) х100 ÷ (Ампл. норм. + Ампл. алк.). Во всех случаях для всех испытуемых эта разница была положительной. То есть во всех случаях алкоголь подавлял амплитуду Р300 (рисунок 30). 
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Рисунок 30. Влияние эйфорической дозы алкоголя на потенциал Р300, связанный с ответом на сигнал «Б». 

Потенциалы усреднены по схеме  5 отведений х 4 серии х 14 испытуемых. Толстой линией обозначены потенциалы, зарегистрированные у испытуемых в нормальном состоянии. Тонкой линией обозначены потенциалы, зарегистрированные у испытуемых в состоянии алкогольной эйфории. Стрелками обозначены моменты предъявления пускового сигнала.
При сравнении нормализованных различий в амплитудах между лобными и теменными областями с помощью t-критерия для парных случаев оказалось, что в лобных областях амплитуда Р300 подавляется в большей степени, чем в теменных областях (t=2.009, df=55, p=0.049). 

Сравнение по t-критерию для парных случаев латентных периодов пиков Р300 по отдельности по всем пяти отведениям в четырех экспериментальных сериях показал, что у испытуемых, находившихся в состоянии алкогольного опьянения, этот показатель увеличивается  

                   ( t=2.835, df=279, p=0.005).         

Таким образом, алкоголь подавлял амплитуду и увеличивал латентный период пика Р300. Этот феномен нами ожидался, так как был описан многими авторами (Lukas et al., 1990; Grilon et al., 1995; Jääskeläinen et al., 1999). Причем, как это видно на рисунке 30, у испытуемых, находящихся в алкогольном состоянии, передний фронт Р300, т.е. переход от пика N200 до пика Р300, является более негативным, чем у этих же испытуемых в нормальном состоянии. Этот феномен в известной нам литературе не описан. 

Общий вывод из субъективных отчетов испытуемых, находившихся в алкогольном опьянении, заключается в том, что они не ощущали никаких проблем с ответами, у них не было предпочтений к нажатию той или другой клавиши,  как это имело место при выполнении данной задачи в нормальном состоянии. 

Выводы из экспериментов

1. Эйфорическая доза алкоголя не действует на скорость отчетных действий, которая имела место до тренировки выполнения задачи выбора.

2. На фоне эйфорической дозы алкоголя отсутствует сокращение времени отчетных действий в процессе тренировки.

3. Алкоголь подавляет эффект последовательности и субъективное прогнозирование.

4. Под действием алкоголя увеличивается латентный период и уменьшается амплитуда пика Р300, а его передний фронт становится более негативным. Все эти эффекты более выражены у потенциалов в лобных областях по сравнению с потенциалами в теменных областях.

5. Испытуемые в состоянии алкогольной эйфории в основном не ощущали разницы в  ответах на высоко и низко прогнозируемые сигналы.

4.1.2. Обсуждение

Итак, мы обнаружили, что алкоголь в умеренных эйфорических дозах не влияет ни на движение, ни на распознавание сигналов, то есть на старый опыт. Об этом говорит тот факт, что время простых ответов и время ответов в первой серии задачи выбора, выполняемых испытуемыми в состоянии алкогольного опьянения, не отличается от нормы. Эти данные соответствуют данным, которые были ранее получены другими авторами. Например, то, что алкоголь не влияет на время выполнения простых действий, показано было раньше (Ritchie, 1995). В других исследованиях показано, что алкоголь не оказывал влияния на распознавание сигналов, на выбор двигательного ответа и на время этого ответа (Moskowitz, DePry, 1968; Huntley, 1974). Системы всех этих действий, несомненно, извлекаются из прошлого опыта, и поскольку для испытуемого не составляет никакого труда совершить эти действия, то, следовательно, эти системы уже до тренировки имели между собой связи.

Однако, эти связи были не достаточно совершенны в рамках требований к выполняемой задаче, и их совершенствование осуществлялось у испытуемых, находившихся в нормальном состоянии, в процессе тренировки выполнения задачи. Показателями совершенствования выполнения задачи выбора были сокращение времени отчетных действий, эффект последовательности и изменение латентных периодов пиков Р300 в соответствии с формой отчетного действия. У испытуемых, находившихся в состоянии алкогольного опьянения, (а) тренировка выполнения задачи выбора не привела к сокращению времени отчетных действий как на сигнал «А», так и на сигнал «Б», хотя испытуемые использовали в отчетах подсказку, заложенную в этом сигнале; (б) сам процесс тренировки не сопровождался эффектом последовательности, а (в) латентный период пика Р300 был больше, а его амплитуда меньше, чем у нормальных испытуемых. Таким образом, результаты подтвердили гипотезу о том, что алкоголь тормозит совершенствование навыка выполнения задачи выбора. Каким образом полученные нами данные подтверждают, что нарушение совершенствования навыка является результатом подавления активности «новых» нейронов? 

1. На нейрофизиологическом уровне показано, что потенциал Р300 манифестирует перекрывающуюся импульсную активность большого количества нейронов (Александров, Максимова, 1985). Причем есть все основания утверждать, что эти нейроны локализованы только в коре (Schreg, Picton, 1991; Johnson, 1993). Полученный нами факт снижения амплитуды Р300 под действием алкоголя описан многими другими авторами (Teo, Ferguson, 1986; Rohrbaugh et al., 1987; Polich, Squire, 1993; Grillon et al., 1995) и указывает на то, что у части нейронов на этапе развития Р300 импульсная активность тормозится. Поскольку алкоголь тормозит в основном активность нейронов нового опыта – «новых» нейронов (Александров и др., 2002; Alexandrov et al., 1991, 1993, 1998), то снижение амплитуды Р300 связано с подавлением импульсной активности «новых» нейронов. В лобной коре Р300 подавляется в большей степени, чем в теменной коре (см. также Jääskeläinnen et al., 1999). Следовательно, в выполнение данной задачи «новых» нейронов из лобной коры вовлекается относительно большее число, чем из теменной коры.  

2. Еще очень важное сопоставление, которое подтверждает гипотезу о том, что в развитие Р300 существенный вклад вносят «новые» нейроны, заключается в следующем. При хронической алкоголизации животных показано, что у них погибают в первую очередь «новые» нейроны (Александров и др., 2002). У хронических алкоголиков с резко измененными формами поведения наблюдается снижение амплитуды и увеличение латентного периода Р300 в задачах выбора (Polich et al., 1994; Holguin et al., 1999; Polich, Bloom, 1999; Hada et al., 2001).   

3. На системном уровне анализа потенциал Р300 соответствует развитию афферентного синтеза, во время которого осуществляется синаптическая связь между нейронами избранных за счет прогноза и оценки результата предшествующего действия систем, для обеспечения реализации очередного действия. «Новые» нейроны включаются в синаптические связи между нейронами систем и увеличивают репертуар возможных отношений между ними, что является одним из существенных факторов в обучении. При внешнем наблюдении поиск оптимальных связей между системами проявляется в виде эффекта последовательности. 

Подавление алкоголем активности «новых» нейронов сопровождается отсутствием эффективных функциональных связей между системами действий. При внешнем наблюдении это проявляется в отсутствии  эффекта последовательности, в отсутствии сокращения времени отчетных действий,  в негативном сдвиге переднего фронта и увеличении латентного периода пика Р300 (смотри результаты эксперимента 3.2). Вывод о том, что алкоголь подавляет прогнозирование, был сделан и другими авторами на основании результатов исследования саккадических движений глаз  в направлении прогнозируемых и не прогнозируемых зрительных мишеней  (Wegner, Fahle, 1999). Оказалось, что алкоголь задерживает саккадические движения глаз  в сторону прогнозируемой мишени и не изменяет латентного периода начала этих движений в сторону не прогнозированных мишеней.

4. Увеличение латентного периода пика Р300 у испытуемых в состоянии алкогольного опьянения обнаружено и другими авторами (Rohrbaugh et al., 1987; Lukas et al., 1990) и связано, как мы отметили, с нарушением прогнозирования, которое осуществляется с учетом индивидуального опыта. При нарушении прогнозирования происходит пассивное распознавание альтернативных сигналов. В специальных экспериментах показано, что при пассивном выполнении отчетного действия в задаче выбора латентный период Р300, связанного с этим действием достоверно больше, чем при активном выполнении такого действия (Polich, McIsaac, 1994).  

5. «Новые» нейроны участвуют в объединении систем отчетных действий не только между собой, но и с другими системами индивидуального опыта, о чем говорит индивидуальность эффекта последовательности и прогнозирования, а также отчеты испытуемых о выполнении задачи. Алкоголь подавляет не только прогнозирование, но и оценку выполнения действий, когда испытуемые в состоянии алкогольного опьянения не способны оценить альтернативные отчетные действия по степени сложности их выполнения. Таким образом, мы подтверждаем предположение  Ю. И. Александрова  с соавторами, что алкоголь уменьшает связь между реализуемой единицей опыта и остальным его содержанием (Александров и др., 1997). 

Итак, на какие процессы в нервной системе действует алкоголь? Мы исходим из того, что эффективные связи между «новыми» нейронами и нейронами систем прошлого опыта формируются во время афферентного синтеза. Этот этап в развитии действия наиболее чувствителен, как ко внутренним, так и ко внешним воздействиям, что говорит о том, что нейроны систем готовы для установления эффективных синаптических связей с нейронами других систем. В первой главе мы отметили, что синаптические связи между нейронами разных систем слабее, чем между нейронами одной системы. Дело в том, что каждая система  имеет свой метаболизм, который выполняет гомеостатические функции, обеспечивающие сохранность включенности каждого нейрона в системе. Мы предполагаем, что при появлении в крови алкоголя системный метаболизм каждой системы, обладающий гомеостатическими функциями, блокирует те синапсы на нейронах, которые связывают их с нейронами, не принадлежащими каким-либо системам, т.е. с потенциально «новыми» нейронами. По -видимому, при хронической алкоголизации, постоянные «неудачи» таких нейронов установить эффективные синаптические связи с нейронами других систем с тем, чтобы затем объединиться и сформировать собственную систему, приводят их к гибели (Александров, 2004).   

Заключение
В.Б. Швырковым был предложен системно - эволюционный подход, задача  которого заключается в развитии теории функциональных систем П.К. Анохина в направлении решения психофизиологической проблемы. Согласно этому подходу каждая функциональная система формируется как «добавка» к предшествующему индивидуальному опыту. Она представлена «системоспецифичными» нейронами, т.е. нейронами, которые постоянно участвуют в обеспечении ее активности.  

Другое важное положение этого подхода заключается в том, что в основе любого поведения или деятельности лежит реализация набора функциональных систем разного возраста в их взаимодействии. 

В структуре деятельности функциональные системы являются «реализаторами действий и операций» (Леонтьев,1981; Асмолов, 1979). Поэтому, внешние проявления взаимодействия систем можно зарегистрировать в виде двигательных показателей последовательных действий и включенных в них поведенческих актов (операций)  и достигаемых с их помощью результатов. Внутреннее же проявление этой организации взаимодействующих систем определяется как психические аспекты деятельности (Ломов, 1984; Швырков, 1987, 1995).

Следовательно, одной из важнейших проблем в рамках изучения соотношения мозговых и психических процессов является изучение закономерностей во взаимодействии функциональных систем, при реализации поведения или деятельности.

Прежде чем изучать закономерности межсистемных взаимодействий (отношений) были проведены эксперименты с целью изучения тех свойств функциональных систем, которые позволяют им вступать во взаимодействия друг с другом. 

Результаты проведенных экспериментов с микроионофоретическим подведением нейромедиаторов к отдельно регистрируемым нейронам, принадлежащим к системам, которые были вовлечены в обеспечение поведения, позволили нам сформулировать ряд положений об особенностях синаптических связей между нейронами одной системы и между нейронами разных систем. Мы исходим из того, что синаптические связи между нейронами системы сформировались в процессе обучения. В этих нейронах во время обучения произошла экспрессия генов, которая привела к изменению в них метаболизма, контролирующего синаптические связи с другими нейронами системы. Суммарный метаболизм всех нейронов системы, поддерживающий синаптические связи между ее нейронами и контролируемый набором экспрессированных во время обучения генов, получил название системный метаболизм. 

Системный метаболизм обладает гомеостатическими функциями, которые обеспечивают устойчивость синаптических связей между нейронами системы. Поэтому каждый нейрон, включенный в систему, защищен от любой несанкционированной системой активности, которая могла бы быть вызвана нейрохимическими или физиологическими воздействиями на него. Именно за счет своих гомеостатических механизмов системы сохраняются на протяжении всей жизни организма и включаются во взаимодействие с другими системами. 

Межсистемное взаимодействие осуществляется через синаптические связи между нейронами систем. Установление эффективных синаптических связей между нейронами, принадлежащими разным системам, обусловлено тем, что каждый системный метаболизм имеет некоторый диапазон (норму реакции), который позволяет системе в зависимости от ситуации устанавливать с помощью своих нейронов синаптические связи с нейронами тех или иных систем. Объединяясь в набор систем или в большую систему, каждая функциональная система сохраняет свою индивидуальность в виде результата, на достижение которого она была сформирована. Свою индивидуальность системы проявляют в синаптических связях с другими системами. В отличие от связей между нейронами системы связи между нейронами разных систем динамичны. Эти связи обеспечивают формирование новых систем в виде «добавок» к индивидуальному опыту и через эти связи осуществляется регуляция межсистемных отношений, лежащих в основе поведения и деятельности.

С учетом результатов предшествующих экспериментов мы конкретизировали проблему межсистемных отношений в виде нескольких вопросов, для решения которых можно было бы провести экспериментальные исследования на человеке. Это следующие вопросы. 

В какой момент деятельности происходит объединение систем для реализации? Как эти межсистемные отношения соотносятся с психологическим строением деятельности по С.Л. Рубинштейну и А.Н. Леонтьеву - действиями и операциями (актами)? 

Какие системы  выбираются для последующего объединения? 

Есть ли при объединении систем доминирование какой-либо одной системы или группы систем или все системы, вступающие во взаимодействие, в этом отношении равны? 

Как осуществляется контроль над взаимодействием систем? 

Какова динамика взаимодействия систем при тренировке выполнения навыка? 

Какой механизм лежит в основе совершенствовании навыка выполнения деятельности? 

Действительно ли внутрисистемные связи более устойчивы, чем межсистемные?

Для ответа на эти вопросы были разработаны такие экспериментальные формы деятельности, в которых можно было контролировать по двигательным показателям каждое включенное в нее целенаправленное действие, а также поведенческие акты, составляющие эти действия. Первая экспериментальная модель деятельности заключались в быстром печатании предложения одним пальцем. Эта деятельность была представлена строго определенной последовательностью точностных действий. Другая экспериментальная модель деятельности заключалась в выполнении задачи сенсомоторного выбора и была представлена последовательными дифференцированными отчетными действиями в связи с предъявляемыми в случайном порядке альтернативными сигналами. 

На основании результатов этих исследований и их теоретической интерпретации были вскрыты некоторые закономерности  межсистемных отношений в структуре исследованных нами видов деятельности.  

Так, сопоставление результатов, полученных нами при печатании предложения одним пальцем, с данными других авторов, полученных при регистрации нейронов у обезьян, выполнявших точностные действия, позволило нам сделать следующий важный вывод. В основе каждого действия, включенного в реализацию деятельности, лежит афферентный синтез, представляющий собой процесс синаптического объединения разных систем, которые обеспечивают реализацию действия. Этот процесс развивается примерно за 100 миллисекунд до первого внешне наблюдаемого проявления действия, и длиться около 150 мсек.

Здесь следует отметить, что П.К. Анохин не рассматривал такой вариант объединения систем. Он писал: «Если допустить, что какие-то субсистемы соединяются между собой … с помощью каких-то промежуточных механизмов…, то сразу будет видно, что такое допущение не может быть сделано. Тогда какие-то субсистемы не смогут развить своего основного функционального значения, т.е. получения результата.… Поэтому наиболее вероятно, что именно полезный результат системы … представляет тот реальный вклад, который она может сделать при образовании суперсистемы. Отсюда следует, что при образовании иерархии систем всякий более низкий уровень систем должен как-то организовывать контакт результатов….» (Анохин, 1978а, с. 84). Однако, исходя из результатов наших исследований, от такой точки зрения следует отказаться. Дело в том, что внутрисистемные связи, защищенные гомеостатическими механизмами, не подвергаются изменениям во имя установления межсистемных связей. Это, во-первых. А во-вторых, включаться или не включаться определенной системе в большую систему  определяется также в рамках системного метаболизма, который должен быть согласован с метаболизмом других систем, вступающих в межсистемные отношения. И, наконец, идея П. К. Анохина о «контакте результатов» сохраняется. Поскольку каждая система в своей структурно-функциональной основе несет «эквивалент результата» (Анохин, 1978а, с. 290), то в афферентном синтезе большой системы действия осуществляется контакт, конечно, не самих результатов, а эквивалентов  результатов этих систем.     

В афферентном синтезе в синаптические соединения включаются не только системы поведенческих актов  действия, но и целый ряд систем, не связанных с этими актами. Какие это системы? 

Зависимость временной структуры печатания предложения от его содержания указывает на то, что в афферентный синтез каждого последовательного действия включаются извлеченные из памяти системы, связанные со смысловой стороной деятельности. В этом плане каждое действие, как единица деятельности, сохраняет специфику деятельности. 

Разные испытуемые неоднозначно переживают печатание того или иного предложения. Одним трудно печатать какое-то предложение, другие отмечают, что им больше всего нравится печатать какое-то определенное предложение. При сохранности траектории нажатий букв при печатании разных предложений, субъективная оценка степени трудности печатания того или иного предложения указывает на следующее. По-видимому, в связи со смыслом печатаемого предложения у испытуемых извлекаются из памяти и вовлекаются в афферентный синтез действий самые разные системы индивидуального опыта. Субъективное переживание этого опыта испытуемые в своих отчетах трансформируют в оценку степени трудности печатания.    

В афферентный синтез включаются некоторые системы предшествующего действия. При печатании это – системы, связанные с оценкой точности нажатия буквы, поскольку именно эта оценка оказывает влияние на характеристики последующего действия. В случае выполнения задачи выбора, где выполнение действий определяется вероятностным распределением альтернативных сигналов, в афферентный синтез каждого действия включаются системы предшествующего действия, связанные с распознаванием сигнала. Эти системы позволяет субъекту прогнозировать очередной сигнал, а их активность проявляется в виде эффекта последовательности.  

 Дополнительным доказательством связи систем двух последовательных действий является перекрытие их во времени, а именно - афферентный синтез и начало когнитивного акта очередного действия начинается на определенном этапе реализации текущего действия. Этим этапом является переходный процесс от когнитивных систем, то есть тех, которые связаны с восприятием сигнала, к системам двигательного акта. После этого переходного периода движение носит баллистический характер и поэтому в акцепторе результат этого действия оценивается до его достижения. 

Системы, связанные с оценкой результата играют доминирующую роль в межсистемных отношениях, развивающихся в афферентном синтезе. По мнению П.К. Анохина, оценка результата действия оказывает важное влияние на процессы обучения. Мы подтвердили эту гипотезу демонстрацией того, что рассогласование ожидаемого результата с реально достигнутым при ошибочном напечатании сопровождается восстановлением той структуры деятельности, которая имела место до тренировки. То есть межсистемные отношения возвращаются в исходное состояние для последующего «исправления ошибки»  в межсистемных отношениях.

Важность систем, связанных с оценкой результата, была подтверждена в специальных экспериментах, направленных на быстрое распознавание буквы в ответ на сигнал, который предъявлялся случайно во время печатания предложения. В ответ на этот сигнал испытуемый должен был как можно быстрее распознать либо букву, которую напечатал, либо букву, которую планирует напечатать. Было показано, что субъект быстрее распознает именно напечатанную букву, то есть достигнутый результат, является более доступными для осознанного восприятия, чем планируемый результат. 

В процессе тренировки выполнения деятельности ее показатели меняются. Это проявляется в том, что некоторые действия дифференцируются на поведенческие акты. Дифференциация проявляется в постепенном ослаблении связей между когнитивным и двигательным актами, в результате чего исчезает устойчивая временная последовательность их реализации. В дальнейшем системы, не связанные непосредственно с движением (системы когнитивных актов), периодически исчезают  и снова восстанавливаются.  И, наконец, дифференциация завершается исключением из действий актов, связанных с когнитивными процессами. Вслед за дифференциацией происходят процессы интеграции, а именно: оставшиеся от действий системы двигательных актов включаются в межсистемные связи в афферентном синтезе с системами последующего действия и это действие становится многоактным.

Специальные эксперименты с прерыванием печатания стоп-сигналом показали, что эти действия (двухактные и многоактные) являются целостными единицами деятельности. Так, если стоп– сигнал, на который нужно было прервать деятельность, предъявлялся до или во время афферентного синтеза действия, то действие прерывалось. Если же стоп – сигнал предъявлялся после завершения афферентного синтеза определенного действия, то оно реализовалось полностью, а прерывалось лишь следующее действие. Причем момент предъявления сигнала в этих случаях испытуемые субъективно относили на время афферентного синтеза последующего действия.

Несомненно, что в основе этих изменений лежат изменения первоначальных связей между системами. Почему эти изменения происходят, и какие возможности для этого существуют?   

По всей видимости, одна из основных причин совершенствования действий заключается в исключении тех систем, которые не являются необходимыми для реализации действий. Все экспериментаторы, которые работают с задачами выбора или с задачами выполнения последовательных действий, отмечают, что даже в тех случаях, когда нет инструкции выполнять задачу как можно быстрее, испытуемые, тем не менее, ускоряют свои действия. В наших исследованиях мы обнаружили интересный феномен, когда испытуемым, выполнявшим задачу выбора, была дана информация о структуре альтернативных сигналов. Казалось бы, что если они будут ею пользоваться, то процесс совершенствования ускорится. Ничего подобного не произошло. Инструкция мешала им быстро выполнять действия, и они не стали ею пользоваться. В чем здесь дело? Мы считаем, что для осознанного слежения за структурой сигналов, активировалось и было вовлечено в межсистемные отношения большое количество систем из индивидуального опыта. На объективном уровне это приводит к задержке отчетного действия (см., например, Hale, 1967), на субъективном уровне это проявляется в виде трудности в выполнении задачи. По-видимому, по этой причине испытуемые осознанно или неосознанно избавляются от лишних систем в когнитивных актах, что приводит к более быстрому и эффективному усовершенствованию действий. Такое сокращение систем описано и как «переход сукцессивных процессов в симультанные» и как «сужение афферентации». 

Для сокращения набора систем и совершенствования межсистемных отношений заложены возможности в самом механизме межсистемных отношений. Во-первых, это - динамические особенности системного метаболизма. По-видимому, в рамках «нормы реакции» этого метаболизма при каждом повторении афферентного синтеза определенного действия осуществляются модификации синаптических связей между нейронами разных систем, что позволяет то включать, то не включать те или иные системы в межсистемные отношения. Во-вторых, в соответствии с принципом  «опережающего отражения» в процессе тренировки формируется опережающее состояние системного метаболизма, ускоряющего формирование эффективных синаптических соединений между активными системами. В третьих, есть все основания считать, что в процессе тренировки в эти межсистемные отношения включаются нейроны, которые ранее не были включены в системы индивидуального опыта, то есть «новые» нейроны (Александров и др.,  2002; Александров, 2004). Последний механизм мы проверяли в специальном эксперименте с регистрацией суммарной электрической активности мозга (ЭЭГ).

Но, прежде нужно было выяснить, какие показатели в ЭЭГ достоверно отражают межсистемные отношения. В двух экспериментальных моделях выполнения сенсомоторной задачи выбора было показано, что наиболее устойчивым и закономерно отражающим межсистемные отношения является позитивный компонент Р300 в связанном с действием потенциале. Анализ публикаций других авторов, посвященных Р300, и результатов собственных экспериментов дал нам основание сделать вывод о том, что развитие Р300 связано с процессами афферентного синтеза. Р300, манифестирующий афферентный синтез будущего действия, развивается в переходный период от когнитивных актов к двигательным актам текущего действия, и поэтому в динамике этого компонента участвует несколько факторов. Во-первых, это – степень совершенствования межсистемных отношений в текущем действии, во время которого развивается этот потенциал. Во-вторых, это – предшествующая цепочка предъявляемых альтернативных сигналов, на основании которых осуществляется прогноз очередного сигнала. В третьих, это – соответствие или несоответствие предъявленного сигнала спрогнозированному. 

Оказалось, что в процессе тренировки выполнения задачи выбора происходит стабилизация латентного периода пика Р300 на определенном временном интервале текущего отчетного действия после предъявления сигнала. Эта стабилизация знаменует собой совершенствование межсистемных отношений действия и, соответственно, навыка выполнения задачи. Стабилизация латентного периода пика Р300 в лобных областях осуществляется раньше, чем в теменных областях. На основании анализа литературы мы пришли к заключению о том, что в лобных областях преобладают нейроны резерва или «новые» нейроны, которые вовлекаются в формирование навыка. «Новые» нейроны вовлекаются в первоначальные межсистемные отношения, имеющие место до тренировки (Рис.31, I). За счет этого увеличивается возможность изменения отношений между «старыми» системами в рамках их системных метаболических процессов. В последующем между «новыми» нейронами формируются связи (по принципу синапса Хебба), за счет чего появляется возможность исключить из этих отношений некоторые старые системы (Рис. 31, II). При дальнейшей тренировке система «новых» нейронов проявляет свою активность в виде новой системы со своим результатом 

– согласование активностей между системами, вовлеченными в деятельность (Рис. 31, III). 

Рисунок 31. Гипотетическое взаимодействие между «новыми» нейронами (кружки) и «старыми» системами (эллипсы) в процессе совершенствования выполнения деятельности. (Объяснение в тексте)

Иными словами формируется образ деятельности. Поскольку синаптические связи между нейронами разных систем довольно динамичны, то понятен феномен восстановления деятельности в первоначальном ее проявлении после ошибки – связь между новыми нейронами исчезает. Возможно, что таким образом перебираются варианты связей с «новыми» нейронами и выбираются оптимальные варианты, то есть такие, которые позволяют освободиться от большего количества систем. Как мы уже отмечали здесь на субъективном уровне освобождение от «лишних» систем переживается в виде легкости в выполнении деятельности, которую испытуемые описывают, как «палец сам нажимает», «не успеваю следить за рукой»,  «легко нажимать клавишу». Иными словами, субъект относит степень сложности всего действия, обусловленную количеством «лишних» систем, включенных в реализацию действия, к оценке двигательного акта, который непосредственно закачивается результатом, оцениваемым в акцепторе результатов. Таким образом, оценка каждого результата в акцепторе результатов переживается субъектом на осознаваемом уровне.    

Рассогласование в акцепторе результатов любого действия приводит к тому, что вся деятельность возвращается как бы в исходное состояние, то есть то, которое было у нее до тренировки. Это проявляется в том, что восстанавливаются те действия, которые в процессе тренировки лишились своих когнитивных поведенческих актов и собственного афферентного синтеза. По-видимому, такая стратегия в межсистемных отношениях является важной при совершенствовании выполнения деятельности.  

В работах Ю.И. Александрова и соавторов показано, что алкоголь подавляет активность «новых» нейронов. Если совершенствование выполнения деятельности связано с формированием образа для всей деятельности, то алкоголь должен подавлять его формирование и, следовательно, препятствовать совершенствованию навыка.  

 Но на фоне его действия время этих действий не сокращалось, то есть совершенствования в выполнении деятельности не происходило. Более того, оказалось, что под действием алкоголя отсутствует эффект последовательности, который является показателем прогнозирования и формирования единого образа деятельности. 

Алкоголь подавлял амплитуду и увеличивал латентный период пика Р300. Причем в лобных областях этот эффект алкоголя значительно более выражен. Это описано и другими авторами. Итак, предположение о том, что из лобных областей в межсистемные отношения вовлекается большее количество «новых» нейронов, чем из других областей мозга, подтверждается этими данными.

В умеренных эйфорических дозах алкоголь не влияет ни на движение, ни на распознавание сигналов, то есть на старый опыт. Об этом говорит тот факт, что время  простых ответов и время ответов в первой серии задачи выбора, выполняемых испытуемыми в состоянии алкогольного опьянения, не отличается от нормы. Системы всех этих действий, несомненно, извлекаются из прошлого опыта, и поскольку для испытуемого не составляет никакого труда совершить эти действия, то, следовательно, эти системы уже до тренировки имели между собой связи. Эти данные подтверждают вывод, сделанный нами из исследований влияния алкоголя на структуру индивидуального опыта, которые не вошли в настоящую работу (Бодунов и др., 1996, 1997). Вывод заключаются в том, что однократное применение алкоголя из расчета 1 г 96% спирта на 1 кг веса не приводит к изменению структуры отношений между шкальными оценками тестовых психодиагностических методик и, следовательно, не изменяет межсистемных отношений, лежащих в основе структуры свойств индивидуальности.

Однако для совершенствования отношений эти связи нужно менять. Для этого включаются «новые» нейроны. Но, по-видимому, под действием алкоголя включается гомеостатический механизм, который блокирует у нейронов систем формирование новых связей. В результате «новые» нейроны не могут установить с нейронами систем связей и сформировать образ всей деятельности, способствующий совершенствованию межсистемных отношений. 

    Общие выводы

1. В основе активности нейронов, вовлеченных в функциональную систему, лежит системный метаболизм, или нейрохимический фенотип, который контролируется набором экспрессированных во время обучения генов всех нейронов системы. 

2. Системный метаболизм обеспечивает устойчивую эффективную связь между нейронами системы. Это обусловлено тем, что под контролем системного метаболизма находятся гомеостатические функции, направленные на сохранение участия нейронов в системе.

3. Системный метаболизм имеет некоторый диапазон (норму реакции), который позволяет системе в зависимости от ситуации устанавливать с помощью своих нейронов синаптические связи с нейронами тех или иных систем. Однако синаптические связи между нейронами разных систем менее устойчивы, чем связи между нейронами внутри системы.  

4. Эффективные синаптические связи между нейронами разных систем поведенческого акта устанавливаются каждый раз заново во время общего для всех этих систем афферентного синтеза.

5. Активность мозга, связанная с процессом афферентного синтеза проявляется в связанном с событием потенциале в виде позитивного компонента Р300. В развитии Р300 отражаются мозговые процессы, которые связаны с  прогнозированием будущих событий, построенном на субъективной оценке вероятностей предъявления предшествующих сигналов.
6. В реализующейся деятельности афферентный синтез осуществляется для каждого действия, причем этот процесс происходит на фоне реализации текущего действия в переходный период от когнитивных систем к двигательным. 

7. Процесс афферентного синтеза является наиболее чувствительным к внешним воздействиям этапом в реализующейся деятельности.

8. В афферентный синтез очередного действия включаются системы самого действия, а также системы, связанные с оценкой результата текущего действия, и системы индивидуального опыта, извлеченные из памяти инструкцией или в связи с экспериментальной ситуацией, в результате каждое действие несет специфику всей деятельности.

9. В афферентный синтез действия включается также акцептор результатов предшествующего действия, который оказывает доминирующее влияние на его межсистемные отношения в направлении их совершенствования. 

10. В совершенствовании отношений между системами важную роль играют «новые» нейроны, которые включаются во взаимодействие с системами, обеспечивающими реализацию деятельности, и, тем самым, увеличивают возможности каждой системы устанавливать или модифицировать связи с другими системами.

11. В процессе тренировки выполнения деятельности именно с помощью «новых»  нейронов осуществляется совершенствование деятельности, проявляющееся, в частности, в согласовании последовательности активирования систем в действиях.

12. Совершенствование также проявляется в дифференциации действий, с исключением «лишних» систем, и интеграции оставшихся систем в новое действие. Наличие в межсистемных отношениях «лишних» систем субъект оценивает как трудность выполнения действия или всей деятельности.

13. Субъект осознанно оценивает действие только по его результату. Причем, полученный результат более доступен для осознанного восприятия, чем планируемый. 

14. Алкоголь активирует гомеостатическую защиту систем, в результате чего подавляются связи между «новыми» нейронами и системами, вовлеченными в выполнение действий, что, в свою очередь, препятствует совершенствованию нового опыта.  
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� Подробную раннюю критику рефлекса можно найти у К.С. Лешли (1933). 


� Вставки курсивами мои – Б.Б.


� Совершение / несовершение двигательного ответа на альтернативные сигналы.


� Сигнал – специфические последовательности аминокислот [CD Britannica]


� Одним из первых, кто экспериментально выявил этот факт, был А.Б. Коган.  Используя метод микрофотометрии, он показал, что при вытормаживании импульсной активности нейрона его метаболические процессы отличаются от таковых при импульсной нейрона [Коган, 1969].


� Глазодвигательная система


� Энграмма – запечатление в долговременной памяти, экфория – процессы извлечения энграмм из памяти (Бернштейн, 1966, с.58).





� В настоящее время аналог теоретического “синапса Хебба”  изучается на экспериментальном феномене долговременной потенциации – LTP (см., например, Горкин и др. 2002).


� Небольшое парусное, гребное или моторное судно. 


� Напрашивается прямая аналогия между этим выводом и выводом  У. Найссера о механизмах внимания. Он пишет: «Организм активен: он делает одно и оставляет в покое другое. Для того, чтобы снять с дерева одно яблоко, не нужно отфильтровывать все остальные; вы просто их не срываете» (Найссер, 1981, с. 102).


� Под термином «отчетное действие» мы подразумеваем целенаправленное действие, которое субъект совершает в соответствии с инструкцией по предъявлению сигнала. В отличие от «отчетного действия» термин «ответ» является более широким понятием, включающее не только «отчетное действие», но и любую активность живых организмов на их раздражение. В некоторых случаях для краткости мы будем пользоваться термином «ответ» вместо термина «отчетное действие» 


� В некоторых исследованиях ЭП может проявляться и на более ранних компонентах  ССП. Но это эффект согласования или рассогласования с "моделью стимула" (См., напр. Sams et.al.1984).


� Установка была создана инженером В. А. Алехиным


� Данные эксперименты проводятся в Лаборатории нейрофизиологических основ психики им. В.Б. Швыркова Института психологии РАН и их результаты описаны в многочисленных публикациях сотрудников лаборатории.
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				Variable 1		Variable 2

		Mean		410.1111111111		371.5555555556

		Variance		3547.3611111111		4416.2777777778

		Observations		9		9

		Pearson Correlation		-0.1933262901

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		8

		t Stat		1.1870881537

		P(T<=t) one-tail		0.1346218918

		t Critical one-tail		1.8595483198

		P(T<=t) two-tail		0.2692437835

		t Critical two-tail		2.3060056265
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		Variance		6347.1666666667		2698.3222222222

		Observations		10		10

		Pearson Correlation		0.1322693202

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		9

		t Stat		0.7660387948

		P(T<=t) one-tail		0.2316350004

		t Critical one-tail		1.8331138563

		P(T<=t) two-tail		0.4632700008

		t Critical two-tail		2.2621588869





Sheet5

		t-Test: Paired Two Sample for Means								9_9

				Variable 1		Variable 2

		Mean		372.8		391.4

		Variance		2034.6222222222		5644.2666666667

		Observations		10		10

		Pearson Correlation		0.0062886937

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		9

		t Stat		-0.6730888575

		P(T<=t) one-tail		0.2588995849

		t Critical one-tail		1.8331138563

		P(T<=t) two-tail		0.5177991698

		t Critical two-tail		2.2621588869





Sheet2

				17		19		27		29		37		39

		al1		317		310		321		319		345		296

		al2		383		321		387		319		415		319

		al3		442		365		422		361		449		412								1		2		3

		al5		447		409		431		381		385		352				7		alc		421.5		437.75		430

		al8		402		401		513		358		470		373						norm		443		407.75		379.375

		al9		456		400		449		342		428		335

		al10		469		428		520		410		513		394								1		2		3

		al11		456		451		459		435		435		384				9		alc		385.625		365.625		358.125

																				norm		397		351.375		303

																						alc7		norm7		alc9		norm9

																				1s		421.5		443		385.625		397

																				2s		437.75		407.75		365.625		351.375

																				3s		430		379.375		358.125		303

				17		19		27		29		37		39

		med		338		260		259		264		278		234

		yar		539		494		476		478		436		347

		marina		486		446		387		276		340		211

		sda		372		358		400		345		386		300

		das		406		377		397		378		383		353

		pom		523		467		510		411		484		368

		vlad		466		401		433		345		317		300

		rim		414		373		400		314		411		311





Sheet2

		



alc

norm



Sheet3

		



alc

norm



		






_1160599305.xls
Диаграмма1

		1		1		56.0990424526		56.0990424526		53.4809122698		53.4809122698

		2		2		50.7497912364		50.7497912364		45.4069914418		45.4069914418

		3		3		43.520732198		43.520732198		43.015501082		43.015501082

		4		4		44.0754015936		44.0754015936		42.9573431829		42.9573431829



950

700

365.1111111111

406.1481481481

341.8148148148

399.7777777778

331.8518518519

393.4444444444

317.2222222222

392.2222222222



таблицы

		

				анова нор 950 по сериям

						N		Mean		Std. Deviation		Std. Error		95% Confidence Interval for Mean				Minimum		Maximum

														Lower Bound		Upper Bound

				1		27		365.1111111111		56.0990424526		10.7962657538		342.9190690268		387.3031531954		278		519

				2		27		341.8148148148		50.7497912364		9.7668018772		321.7388660348		361.8907635948		269		449
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														Lower Bound		Upper Bound

				1		26		385.8461538462		57.0303023367		11.18456248		362.8111162228		408.8811914695		266		506

				2		26		373.0384615385		70.2882526567		13.7846604567		344.6484218914		401.4285011856		248		564

				3		26		355.6538461538		72.6459591761		14.247044747		326.3115082346		384.9961840731		210		494

				4		26		347.6923076923		63.9917302349		12.5498108145		321.8454884901		373.5391268945		234		483

				анова алк 700 по сер

						N		Mean		Std. Deviation		Std. Error		95% Confidence Interval for Mean				Minimum		Maximum

														Lower Bound		Upper Bound

				1		26		417.3846153846		50.872449851		9.9769082498		396.8367882069		437.9324425624		310		480

				2		26		425.8461538462		65.5711475011		12.8595600245		399.3613942043		452.3309134881		302		547

				3		26		420.7692307692		60.253005032		11.8165864773		396.4325153572		445.1059461812		309		520

				4		26		415.9615384615		64.7045474564		12.689605773		389.8268061528		442.0962707703		306		555

				анова нор 700 сер

						N		Mean		Std. Deviation		Std. Error		95% Confidence Interval for Mean				Minimum		Maximum

														Lower Bound		Upper Bound

				1		27		406.1481481481		53.4809122698		10.2924063652		384.9918038701		427.3044924262		325		552

				2		27		399.7777777778		45.4069914418		8.7385795773		381.8153702046		417.7401853509		310		510

				3		27		393.4444444444		43.015501082		8.278337043		376.4280789495		410.4608099393		296		484

				4		27		392.2222222222		42.9573431829		8.2671445501		375.228863226		409.2155812185		273		467

				анова интерв

						N		Mean		Std. Deviation		Std. Error		95% Confidence Interval for Mean				Minimum		Maximum

														Lower Bound		Upper Bound

				70		108		397.8981481481		46.1000415218		4.4359785637		389.104338013		406.6919582833		273		552

				71		104		419.9903846154		59.8641658528		5.8701644202		408.348297997		431.6324712338		302		555

				90		108		339		51.2780581958		4.9342334505		329.2184576632		348.7815423368		251		519

				91		104		365.5576923077		66.9833810606		6.568260906		352.5310959592		378.5842886562		210		564





рисунки

		

		Время реакции у неинструктированных (волнистый - 700, полосатый - 950)																		Время реакции у алкогольных (волнистый - 700, полосатый - 950)

		Сопоставление времен реакций без серий





рисунки

		1		1		56.0990424526		56.0990424526		53.4809122698		53.4809122698

		2		2		50.7497912364		50.7497912364		45.4069914418		45.4069914418

		3		3		43.520732198		43.520732198		43.015501082		43.015501082

		4		4		44.0754015936		44.0754015936		42.9573431829		42.9573431829



950

700

365.1111111111

406.1481481481

341.8148148148

399.7777777778

331.8518518519

393.4444444444

317.2222222222

392.2222222222



Лист3

		1		1		57.0303023367		57.0303023367		50.872449851		50.872449851

		2		2		70.2882526567		70.2882526567		65.5711475011		65.5711475011

		3		3		72.6459591761		72.6459591761		60.253005032		60.253005032

		4		4		63.9917302349		63.9917302349		64.7045474564		64.7045474564



950

700

385.8461538462

417.3846153846

373.0384615385

425.8461538462

355.6538461538

420.7692307692

347.6923076923

415.9615384615



		700 нор		46.1000415218		46.1000415218

		700 алк		59.8641658528		59.8641658528

		950 норм		51.2780581958		51.2780581958

		950 алк		66.9833810606		66.9833810606



ВР

397.8981481481

419.9903846154

339

365.5576923077



		

		анова нор  по сериям																норма

						Mean		Std. Deviation												1		2		3		4

		1		950		365.1111111111		56.0990424526										950		365.1111111111		341.8148148148		331.8518518519		317.2222222222

				700		406.1481481481		53.4809122698										700		406.1481481481		399.7777777778		393.4444444444		392.2222222222

		2		950		341.8148148148		50.7497912364

				700		399.7777777778		45.4069914418												1		2		3		4

		3		950		331.8518518519		43.520732198										950		56.0990424526		50.7497912364		43.520732198		44.0754015936

				700		393.4444444444		43.015501082										700		53.4809122698		45.4069914418		43.015501082		42.9573431829

		4		950		317.2222222222		44.0754015936

				700		392.2222222222		42.9573431829

																		алк

		анова алк  по сериям																		1		2		3		4

						Mean		Std. Deviation										950		385.8461538462		373.0384615385		355.6538461538		347.6923076923

		1		950		385.8461538462		57.0303023367										700		417.3846153846		425.8461538462		420.7692307692		415.9615384615

				700		417.3846153846		50.872449851

		2		950		373.0384615385		70.2882526567												1		2		3		4

				700		425.8461538462		65.5711475011										950		57.0303023367		70.2882526567		72.6459591761		63.9917302349

		3		950		355.6538461538		72.6459591761										700		50.872449851		65.5711475011		60.253005032		64.7045474564

				700		420.7692307692		60.253005032

		4		950		347.6923076923		63.9917302349

				700		415.9615384615		64.7045474564

														анова интерв

																Mean		Std. Deviation

														70		397.8981481481		46.1000415218

														71		419.9903846154		59.8641658528

														90		339		51.2780581958

														91		365.5576923077		66.9833810606

																						700 нор		700 алк		950 норм		950 алк

																				ВР		397.8981481481		419.9903846154		339		365.5576923077

																				откл		46.1000415218		59.8641658528		51.2780581958		66.9833810606
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Sheet6

		t-Test: Paired Two Sample for Means								27_27

				Variable 1		Variable 2

		Mean		410.1111111111		371.5555555556

		Variance		3547.3611111111		4416.2777777778

		Observations		9		9

		Pearson Correlation		-0.1933262901

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		8

		t Stat		1.1870881537

		P(T<=t) one-tail		0.1346218918

		t Critical one-tail		1.8595483198

		P(T<=t) two-tail		0.2692437835

		t Critical two-tail		2.3060056265





Sheet7

		t-Test: Paired Two Sample for Means								39_39

				Variable 1		Variable 2

		Mean		341.8888888889		300.4444444444

		Variance		3424.8611111111		2804.7777777778

		Observations		9		9

		Pearson Correlation		-0.5171065281

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		8

		t Stat		1.2800177308

		P(T<=t) one-tail		0.1182032102

		t Critical one-tail		1.8595483198

		P(T<=t) two-tail		0.2364064203

		t Critical two-tail		2.3060056265





Sheet8

		t-Test: Paired Two Sample for Means								37_37

				Variable 1		Variable 2

		Mean		410.1111111111		371.5555555556

		Variance		3547.3611111111		4416.2777777778

		Observations		9		9

		Pearson Correlation		-0.1933262901

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		8

		t Stat		1.1870881537

		P(T<=t) one-tail		0.1346218918

		t Critical one-tail		1.8595483198

		P(T<=t) two-tail		0.2692437835

		t Critical two-tail		2.3060056265





Sheet1

		

		времена реакций для испытуемых при принятии алкоголя																																						Времена реакций для тех же испытуемых но в трезвом состоянии

				177		179		197		199		277		279		297		299		377		379		397		399		477		479		497		499						177		179		197		199		277		279		297		299		377		379		397		399		477		479		497		499

		al1		286		326		324		266		294		320		323		317		336		295		347		289		295		300		356		274				med		355		234		325		287		281		237		246		282		272		237		285		230

		al2		353		286		430		326		363		340		414		299		405		378		435		258		377		275		452		303				yar		581		488		494		496		457		469		528		486		394		341		452		351

		al3		441		337		443		384		411		355		424		364		445		410		471		416		449		417		471		402				marina		473		438		487		446		355		302		402		268		322		201		365		210		,		,		,		,

		al4		462		367		446		400		,		,		,		,		504		420		487		468		455		400		441		409				misha		528		429		536		467		468		393		440		391		,		,		,		,

		al5		439		353		447		434		395		360		456		395		385		348		387		372		403		334		386		358				sda		372		352		342		358		404		347		390		341		377		302		387		296

		al6		458		420		462		394		387		330		463		342		391		287		390		321		458		257		428		308				al6

		al7		367		260		336		336		352		275		333		305		309		242		306		265		321		250		318		266				egr		327		263		320		302		320		291		299		316		338		273		291		301		,		,		,		,

		al8		374		337		457		421		597		407		513		340		455		398		496		367		597		407		513		340				das		389		375		410		379		376		388		405		372		329		353		401		345		333		376		424		326

		al9		431		402		475		399		415		319		463		356		395		326		451		340		394		306		420		321				pom		516		489		578		448		485		422		534		389		462		371		489		352		420		406		489		335

		al10		451		393		454		453		506		421		515		410		513		398		500		393		530		369		482		447				vlad		442		401		464		369		437		343		412		345		319		260		308		306		335		276		314		330

		al11		467		442		437		478		448		436		461		435		420		378		453		391		389		349		400		356				rim		430		341		402		394		418		295		384		329		409		290		414		317		419		278		419		311

				17		19		27		29		37		39		47		49																						17		19		27		29		37		39		47		49

		al1		317		310		321		319		345		296		309		288																				med		338		260		259		264		278		234

		al2		383		321		387		319		415		319		414		282																				yar		539		494		476		478		436		347

		al3		442		365		422		361		449		412		466		413																				marina		486		446		387		276		340		211		,		,

		al4		455		377						497		436		451		407																				misha		532		445		460		393		,		,

		al5		447		409		431		381		385		352		403		343																				sda		372		358		400		345		386		300		,		,

		al6		462		410		416		334		393		304		439		299																				al6

		al7		356		307		344		291		309		250		319		254																				egr		329		293		309		309		309		280		,		,

		al8		402		401		513		358		470		373		394		358																				das		406		377		397		378		383		353		358		358

		al9		456		400		449		342		428		335		398		321																				pom		523		467		510		411		484		368		465		353

		al10		469		428		520		410		513		394		497		406																				vlad		466		401		433		345		317		300		333		297

		al11		456		451		459		435		435		384		395		356																				rim		414		373		400		314		411		311		419		302

		Последовательность испытуемых сохранена по алкогольным спискам

																																				,		,		,		,

																																				,		,		,		,		,		,		,		,

																																																																																																																				,		,





Sheet4

		t-Test: Paired Two Sample for Means				7_7

				Variable 1		Variable 2

		Mean		440.5		418.9

		Variance		6347.1666666667		2698.3222222222

		Observations		10		10

		Pearson Correlation		0.1322693202

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		9

		t Stat		0.7660387948

		P(T<=t) one-tail		0.2316350004

		t Critical one-tail		1.8331138563

		P(T<=t) two-tail		0.4632700008

		t Critical two-tail		2.2621588869





Sheet5

		t-Test: Paired Two Sample for Means								9_9

				Variable 1		Variable 2

		Mean		372.8		391.4

		Variance		2034.6222222222		5644.2666666667

		Observations		10		10

		Pearson Correlation		0.0062886937

		Hypothesized Mean Difference		0

		df		9

		t Stat		-0.6730888575

		P(T<=t) one-tail		0.2588995849

		t Critical one-tail		1.8331138563

		P(T<=t) two-tail		0.5177991698

		t Critical two-tail		2.2621588869





Sheet2

				17		19		27		29		37		39

		al1		317		310		321		319		345		296

		al2		383		321		387		319		415		319

		al3		442		365		422		361		449		412								1		2		3

		al5		447		409		431		381		385		352				7		alc		421.5		437.75		430

		al8		402		401		513		358		470		373						norm		443		407.75		379.375

		al9		456		400		449		342		428		335

		al10		469		428		520		410		513		394								1		2		3

		al11		456		451		459		435		435		384				9		alc		385.625		365.625		358.125

																				norm		397		351.375		303

																						alc7		norm7		alc9		norm9

																				1s		421.5		443		385.625		397

																				2s		437.75		407.75		365.625		351.375

																				3s		430		379.375		358.125		303

				17		19		27		29		37		39

		med		338		260		259		264		278		234

		yar		539		494		476		478		436		347

		marina		486		446		387		276		340		211

		sda		372		358		400		345		386		300

		das		406		377		397		378		383		353

		pom		523		467		510		411		484		368

		vlad		466		401		433		345		317		300

		rim		414		373		400		314		411		311





Sheet2

		



alc

norm



Sheet3

		



alc

norm



		






