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СИСТЕМНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ И РЕОРГАНИЗАЦИЯ ПОВЕДЕНИЯ
Ю.И.Александров
Институт психологии РАН
Введение
В настоящем сообщении я рассмотрю закономерности актуали​зации систем, лежащей в основе реализации поведения, а также реор​ганизации системной структуры поведения, разворачивающейся в процессе индивидуального развития. При этом будут взяты разные временные шкалы: от индивидуального развития на всем протяжении до отдельного его этапа, представляющего собой научение новому поведенческому акту, и далее - до отдельных стадий научения. Ме​тодологической базой исследований нашей лаборатории, результаты которых будут использованы в данном сообщении, является систем​но-эволюционная парадигма, развитие которой обусловило формиро​вание нового направления в психофизиологии, основанного на тео​рии функциональных систем (ТФС): системной психофизиологии. Эта методология предполагает реализацию многоуровневого, муль-тидисциплинарного подход к анализу указанных закономерностей (см., напр., Абульханова и др., 1996; Швырков, 2006).
П.К.Анохин писал: «Проблема психического для нейрофизио​лога ... стала своеобразным «силомером». Только выразив своё от​ношение к этой проблеме, нейрофизиолог находит свое место в пото​ке исследовательской мысли и более четко намечает перспективы своей дальнейшей работы» (1970, с. 21). Он полагал, что не только психология в определенном смысле «зависима» от материала нейро-наук, в чем мало кто сомневается, но и наоборот: понимание и даже само возникновение задач нейронаук связано с психологической про-
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блематикой. Действительно, ранее И.П.Павлов отмечал: «В сущно​сти, интересует нас в жизни только одно: наше психическое содержа​ние» (1949, с. 351). И на исследование этого содержания были на​правлены его эксперименты. Первое, не пропущенное цензурой, на​звание книги И.М.Сеченова, известной нам как «Рефлексы головного мозга», было следующее: «Попытка свести способ происхождения психических явлений на физиологические основы». То есть и в этом случае автор связывает проблематику физиологических по методу исследований с психологией, с изучением тех явлений психической жизни, которые являются целью его анализа: мышление, восприятие, сознание, бессознательное, воля, страсть и т.д. Он рассматривает изу​чение нервной деятельности физиологией как «средство к разъясне​нию ...психических явлений» (1947, с. 222), а саму физиологию как дисциплину, которая «держит в своих руках ключ к истинно научно​му анализу психических явлений» (1947, с. 242; курсив мой - Ю.И.А.). Соглашаясь с приведенными выше суждениями, я рассмотрю систем​ные процессы не только «снизу» - со стороны нейронаук, но и «свер​ху» - со стороны психологии и культурологи, продемонстрировав связь между этими рассмотрениями.
Обосновано, что один и тот же набор эмпирических данных, при его рассмотрении с позиций двух различных концепций, приобретает форму разных фактов (см., напр., Полани, 1998). Специфика теорети​ческих представлений, сформулированных в рамках системной пси​хофизиологии, оказывала и оказывает принципиальное влияние как на выбор путей экспериментального анализа закономерностей сис​темной организации и реорганизации поведения, так и на интерпре​тацию данных. Поэтому вначале я остановлюсь на теоретических по​ложениях, задающих указанную специфику.
Теория функциональных систем
Почему именно теория П.К.Анохина, сформулированная перво​начально для решения проблем физиологии, оказалась весьма эффек​тивным и приемлемым для психологов (подробно см. в Александров, Дружинин, 1998) вариантом реализации системной методологии, а ее создатель - П.К.Анохин - был не только одним из признанных лиде​ров физиологии, но причислялся также к «гигантам психологии» на​ряду с А.Р.Лурия и А.Н.Леонтьевым (Cole, Cole, 1971)? В чем состоит отличие ТФС от других вариантов системного подхода и чем опреде​ляется особое значение ТФС для психологии?
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В ТФС было разработано представление о системообразующем факторе, который, ограничивает степени свободы ее элементов, соз​давая упорядоченность их взаимодействия, и оказывается изоморф​ным для всех систем, позволяя использовать понятие системы для анализа самых разных объектов и ситуаций. Этот фактор - результат системы, под которым понимается полезный приспособительный эф​фект в соотношении организма и среды, достигаемый при реализации системы. Таким образом, в качестве детерминанты поведения с точки зрения ТФС рассматривается не прошлое по отношению к нему со​бытие - стимул, а будущее -результат.
Каким образом результат - событие, которое наступит в буду​щем, может детерминировать текущую активность, быть ее причи​ной? П.К.Анохин решил этот «временной парадокс», использовав по​нятие о модели будущего результата - цели, которая и выступает в качестве такой детерминанты, и разработав представление об акцеп​торе результатов действия, формируемом до реального появления ре​зультата и содержащем его прогнозируемые параметры. Таким обра​зом Анохин устранил противоречие между каузальным и телеологи​ческим описанием поведения, сделал последнее приемлемым даже для «каузалистов», т.е. тех исследователей, которые считают, что наука имеет дело только с причинностью и без нее невозможно ника​кое объяснение, никакой закон (см. в Бунге, 1962).
В ТФС утверждается, что для понимания активности индивида следует изучать не «функции» отдельных органов или структур мозга в их традиционном понимании (как непосредственных отправлений того или иного субстрата, в том числе нервного: сенсорная функция, моторная, мотивационная и пр.), а организацию целостных соотно​шений индивида со средой для получения конкретного результата. Рассмотрев функцию как достижение этого результата, П.К.Анохин дал следующее определение функциональной системы. Системой можно назвать только такой комплекс избирательно вовлеченных компонентов, у которых взаимодействие и взаимоотношение приоб​ретает характер взаимоСОдействия компонентов, направленного на получение полезного результата. Подобная «системная» функция не может быть локализована. Она соотносима только с организмом как целым.
Системная психофизиология
Многолетние исследования, проведенные в лаб. Нейрофизиоло​гических основ психики (ныне - им. В.Б.Швыркова), привели к фор-
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мированию системно-эволюционного подхода (подробно см. в Швырков, 2006) и новой дисциплины: системной психофизиологии. Одним из наиболее важных этапных результатов на этом пути яви​лось системное решение психофизиологической проблемы. Суть его - в следующем положении. Психические процессы, характеризующие организм и поведенческий акт как целое, и нейрофизиологические процессы, протекающие на уровне отдельных элементов, сопостави​мы только через информационные системные процессы, т.е. процес​сы организации элементарных механизмов в функциональную систе​му. Иначе говоря, психические явления не могут быть напрямую со​поставлены с локализуемыми элементарными физиологическими яв​лениями (как это делается в традиционной физиологии и психологии), а только с процессами их организации. При этом психологическое и физиологическое описание поведения оказываются частными описа​ниями одних и тех же системных процессов.
Приведенное решение психофизиологической проблемы позво​ляет избавить психологию (и физиологию) от редукции психического к физиологическому. Специфические задачи системной психофизио​логии, в отличие от задач традиционной психофизиологии (заклю​чающихся в выявлении физиологических коррелятов психических процессов и состояний), состоят в изучении закономерностей форми​рования и реализации систем, их таксономии, динамики межсис​темных отношений в поведении.
Поскольку системная психофизиология отвергает парадигму ре​активности, формулируя в рамках парадигмы активности положе​ние о направленной в будущее активности не только индивида, но и отдельных нейронов (см. ниже), постольку она обеспечивает возмож​ность избавиться также и от эклектики, часто появляющейся при привлечении для объяснения организации целенаправленного пове​дения представлений о рефлекторных механизмах (подробно см. в Александров и др., 1999).
Парадигма активности. Рассмотрение поведения как направ​ленного в будущее, включает понимание активности как принципи​ального свойства живой материи; конкретная же форма проявления активности зависит от уровня организации этой материи (Анохин, 1978). Принцип активности утверждает, что действие любого инди​вида направлено в будущее, имеет свою цель (модель результата) и ею обусловлено. Детерминация действия имеет внутреннюю по от​ношению к индивиду природу.
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Понятие активности и целенаправленности связано с понятием опережающего отражения (Анохин, 1978). Опережающее отраже​ние появилось с зарождением на Земле жизни и является отличи​тельным свойством последней. Тела мертвой природы отражают «за​паздывающее», т.е. отвечают реакциями на прошлые по отношению к реакции события - стимулы. Живое же отражает мир опережающе: его активность в каждый данный момент - подготовка и обеспечение будущего.
Опережающее отражение неразрывно связано с субъективно​стью, поскольку планирование будущего (формирование целей) за​висит от содержания индивидуальной памяти и от наличных мотива​ций, а также потому, что появление целей обусловливает индивиду​ально специфичное деление ранее (до появления жизни) нейтрально​го мира на «хорошие» и «плохие» объекты и явления: способствую​щие и препятствующие достижению индивидуальных целей.
В классическом варианте ТФС включает понятие «пускового стимула». При этом предполагается, что вся организация процессов в системе, определяется тем, какой результат достигается данной сис​темой. А стимул лишь, запускает интеграцию и к этому сводится его значение. Кажущаяся необходимость использования понятия «сти​мул» отпадает при рассмотрении поведенческого акта не изолиро​вано, а как компонента поведенческого континуума: последователь​ности актов, совершаемых индивидом на протяжении его жизни. Следующий акт в континууме реализуется после достижения и оцен​ки результата предыдущего акта. Эта оценка - необходимая часть процессов организации следующего акта (афферентный синтез и принятие решения), которые, таким образом, могут быть рассмотре​ны как процессы перехода от одного акта к другому. Места для сти​мула в таком континууме нет. С теми изменениями среды, которые традиционно рассматриваются как стимул для данного акта, инфор​мационно связано на самом деле предыдущее поведение, в рамках которого эти изменения ожидались, предвиделись в составе модели будущего результата - цели.
Активный нейрон. В парадигме активности кардинально меняет​ся не только понимание функционирования целостного индивида, но и отдельной клетки многоклеточного организма. С позиции парадиг​мы реактивности в основе реакции лежит проведение возбуждения по рефлекторной дуге. Нейрон при этом оказывается элементом, входя​щим в рефлекторную дугу, а его функция - обеспечением проведения
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возбуждения. Тогда логично рассмотреть импульсацию нейрона так: ответ на стимул, подействовавший на некоторую часть поверхности нервной клетки, может распространяться дальше по клетке и дейст​вовать как стимул на другие нервные клетки.
Приведение представления о детерминации активности нейрона в соответствие с требованиями системной парадигмы было достигну​то отказом от рассмотрения активности нейронов как реакции на си-наптический приток и принятием положения о том, что нейрон, как и любая живая клетка, реализует генетическую программу, нуждаясь при этом в метаболитах, поступающих к нему от других клеток (Швырков, 2006). В связи с этим последовательность событий в дея​тельности нейрона становится аналогичной той, которая характеризу​ет активный целенаправленный организм, а его импульсация - анало​гичной действию индивида (Александров, 2008; Александров и др., 1999/ Активность нейрона с этих позиций рассматривается как средство изменения соотношения со средой, направленное в будущее «действие», которое обусловливает устранение рассогласования между «потребностями» клетки и ее микросредой. Сам же нейрон предстает не как «проводник» или «сумматор», а как организм в ор​ганизме обеспечивающий свои «потребности» за счет метаболитов, поступающих от других элементов.
Нейрон обеспечивает «потребности» своего метаболизма, объ​единяясь с другими элементами организма в функциональную систе​му. Формирование подобных объединений выступает как метаболи​ческая кооперация нейронов. Удовлетворение всего спектра метабо​лических «потребностей» клеток обеспечивается разнообразием реа​лизуемых актов. Имеются аргументы в пользу того, что нейрон акти​вен не только в процессе поддержания жизнедеятельности, но и при «альтруистическом суициде» - апоптозе (см. ниже).
Активность нейрона прекращается при достижении организмом результата, которое на уровне отдельного нейрона выступает как по​лучение последним потребных метаболитов из его микросреды. Но​вый подход к пониманию функционирования нейрона требует и но​вого подхода к исследованию нейронных механизмов обучения и па​мяти (см. ниже; подробнее - в Александров, 2005).
Формирование системной структуры поведения Наряду с идеей системности к основным идеям, лежащим в ис​токах ТФС, относится идея развития, воплощенная в концепции системогенеза, в соответствии с которой утверждается, что гетерохро-
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нии в закладках и темпах формирования отдельных морфологических компонентов организма на ранних этапах индивидуального развития связаны с необходимостью образования «общеорганизменных» цело​стных функциональных систем, которые требуют вовлечения множе​ства разных элементов из самых разных органов и тканей (Анохин, 1975).
В рамках ТФС уже довольно давно (Судаков, 1979; Швырков, 1978) было обосновано представление о том, что системогенез имеет место и у взрослых, так как формирование нового поведенческого ак​та - есть формирование новой системы, а также о том, что принципи​альным для понимания различий роли отдельных нейронов в обеспе​чении поведения является учет истории его формирования (Алек​сандров, 1989), т.е. истории последовательных системогенезов, и раз​работаны системно-эволюционная теория и системно-селекционная концепция научения (Швырков, 2006; Shvyrkov, 1986). Этой концеп​ции созвучны идеи Дж.Эдельмана (Edelman, 1987) о селективном (от​бор из множества клеток мозга нейронов с определенными свойства​ми), а не инструктивном (изменение свойств, «инструктирование» клеток соответствующими сигналами) принципе, лежащем в основе формирования нейронных объединений.
По Эдельману селекция имеет место уже при созревании мозга в раннем онтогенезе, в процессе которого множество нейронов гибнет. Отобранные же клетки составляют первичный ассортимент. Вто​ричный ассортимент формируется в результате второго этапа селек​ции, происходящей при научении в процессе поведенческого взаимо​действия со средой.
С системных позиций формирование новой системы рассмат​ривается как формирование нового элемента индивидуального (субъ​ективного) опыта в процессе научения. В основе формирования но​вых функциональных систем при научении лежит селекция нейронов из «резерва» (предположительно низко-активных или «молчащих» клеток). Эти нейроны могут быть сопоставлены с первичным ассор​тиментом и обозначены как преспециализированные клетки. Из набо​ра этих клеток в процессе научения отбираются те, которые специали​зируются относительно системы формируемого поведенческого акта. Селекция нейронов зависит от особенностей их метаболических «по​требностей». Эти нейроны могут быть сопоставлены со вторичным ассортиментом по Эдельману. Специализация нейронов относительно вновь формируемых систем - системная специализация - постоянна.
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Таким образом, новая система оказывается «добавкой» к ранее сфор​мированным, «наслаиваясь» на них.
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Рис. 1. Паттерны специализации нейронов цингулярной коры крыс после обучения первому (А) и второму (Б) пищедобывательным цик​лам.
Н - «новые» нейроны: клетки, специализированные относительно систем актов инструментального пищедобывателыгого поведения, выученных в эксперимен​тальной камере. С - «старые» нейроны: клетки, специализированные на этапах индивидуального развития, предшествующих обучению упомянутому поведению. НИ - нейроны, специализация которых не была идентифицирована; активность этих клеток не была связана с реализуемым в камере выученным поведением. Приведены процентные доли от общего числа зарегистрированных нейронов в серии экспериментов А и Б.
В пользу высказанных соображений свидетельствуют как ранее полученные данные о том, что число активных клеток цингулярной коры кролика, выявляемое при прохождении микроэлектрода через толщу коры, достоверно увеличивается после обучения новому пове​дению (Горкин, 1988), так и результаты недавних экспериментов Е.А.Кузиной, в которых сравнивался паттерн специализации нейро​нов цингулярной коры (характеризующиий разнообразие специали​заций нейронов данной области мозга и численное соотношение ней​ронов разной специализации) крыс, выявленный после обучения на​жатию на педаль и получению пищи из кормушки у одной стороны экспериментальной клетки, с паттерном, полученным после дополни​тельного обучения крыс совершать такое же инструментальное пи-
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щедобывательное поведение и у противоположной стороны клетки (рис. 1). Оказалось, что после обучения нажатию на вторую педаль из 196 клеток относительно актов выученного поведения были специа​лизированы 37%, что достоверно отличается от доли «новых» нейро​нов (14% из 179 клеток) после обучения одной педали (точный кри​терий Фишера, р<0,0001). Итак, после обучения второй педали число нейронов цингулярной коры, специфически связанных с новым пове​дением, более чем в два раза превышает число клеток этой группы после обучения только одной педали.
То, что при научении происходит скорее вовлечение новых ней​ронов, чем «переобучение» ранее «обученных», согласуются с дан​ными, полученными в работах ряда лабораторий (Brecht et al., 2005; Greenberg, Wilson, 2004; Schmidt et al., 1976; Swadlow, Hicks, 1997; Thompson, Best, 1990; Williams et al., 1999; Wilson, McNaughton, 1993 и др.) о наличии в мозге животных разных видов большого числа «молчащих» клеток, об увеличении количества активных клеток при обучении, а также о том, что вновь сформированные специализации нейронов остаются неизменными (в эксперименте - в течение всего периода хронической регистрации: недели и даже месяцы).
К настоящему времени накоплены убедительные доказательства наличия неонейрогенеза у взрослых птиц и млекопитающих (Carleton et al., 2003; Paton, Nottebohm, 1984 и др.), а также в пользу связи ней​рогенеза с научением. Так показано, что развертывание научения способствует не только выживанию вновь появившихся нейронов (принцип «используй или потеряешь»; Kempermann et al., 1998), но и интенсификации пролиферации (Prickaerts et al., 2004), а искусствен​ное угнетение нейрогенеза нарушает формирование памяти (Shors et al., 2001). Эти и другие сходные с ними данные позволяют предпола​гать, что неонейрогенез вносит вклад в процессы системогенеза (рис. 2). Сходную точку зрения высказывал Е.Н.Соколов (2004). Итак, по-видимому, наряду с рекрутированием клеток «резерва» и вновь поя​вившиеся нейроны специализируются относительно новых систем.
Неонейрогенез может иметь значение и для пополнения наборов нейронов первичного и/или вторичного ассортиментов в условиях па​тологии (Xue et al., 1998) (рис. 2). Пополнение, компенсирующее ги​бель нейронов, в том числе преспециализированных клеток, может происходить, возможно, и в норме (о гибели нейронов в норме - см. ниже). Высокая степень гипотетичности последнего предположения подчеркивается знаком вопроса на рис. 2 (у стрелки, идущей от фраг​мента Компенсация).
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Вторичный  ассортимент
Системогенез
Традиционное представление о консолидации памяти. Проблема формирования и консолидации памяти решается с применением са​мых современных методов и базируется на современных концепту​альных схемах, хотя в основе большинства этих схем и исследований - идея Декарта, сформулированная им более трехсот лет назад: «следы» существуют потому, что поры в мозгу, через которые дух проходил раньше, становятся все более проходимыми, когда дух про​ходит через них снова. И дух легче проходит именно через эти поры. В соответствии с этой идеей важно выяснить, каковы механизмы уве​личения проходимости пор, в каких мозговых структурах больше по​добных пор, все ли поры обладают свойством изменчивости, сколь долго сохраняется повышенная проходимость пор и т.д. Если пере​вести эти вопросы с языка XVII века на современный, заменив поры на синапсы, а дух на импульсацию, то содержание вопросов менять не потребуется. Они, как это ни печально, вполне современны: при всем разнообразии подходов к пониманию консолидации в качестве наиболее базовой ее закономерности рассматривается долгосрочное усиление синаптического проведения в дуге (дугах) рефлекса, нейро-сетях и пр.
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Консолидация с системной точки зрения. С системных позиций нейрон не рассматривается как проводник возбуждения. Поэтому проблема механизмов увеличения эффективности проведения не воз​никает и формирование новой памяти не рассматривается как прото​рение путей и образование «следов», осуществляемое за счет увели​чения эффективности синаптической связи между вовлеченными нейронами. Оно представляет собой формирование повой системы совместно активирующихся клеток организма, в том числе и нейро​нов, расположенных в самых разных структурах мозга, не обяза​тельно связанных прямыми влияниями.
Указанная позиция задается теоретическими положениями сис​темного подхода. Однако экспериментальный материал приводит к сходным заключениям и авторов, стоящих на других теоретических позициях. Г.Хорн отмечает, что его результаты не подтверждают представления о том, что при научении происходит усиление связей между нейронами, как это должно было бы быть при образовании «хеббовских ансамблей». «Скорее, - заключает автор, - нейроны формируют набор параллельно [организованных], в значительной степени прямо не связанных элементов, что обеспечивает большую эффективность в сохранении [памяти], чем система непосредственно связанных элементов» (Horn, 2004, с. 121).
Системное описание процесса консолидации включает две группы неразрывно связанных процессов.
Первая - процессы системной специализации: морфологическая и функциональная модификация нейронов, связанная с их вовлечени​ем в обеспечение вновь формируемой системы.
Для того чтобы ввести вторую группу процессов, необходимо принять во внимание, что сформированная память не является неиз​менной, она постоянно модифицируется. В настоящее время обнару​жены молекулярно-биологические закономерности реконсолидации памяти, лежащие в основе ее модификации после повторной актуали​зации (см., напр., Sara, 2000). Активация памяти, как и ее формирова​ние, требует синтеза белка для реконсолидационных процессов, ко​торые сходны с консолидационными (хотя и не идентичны им (Anokhin et al., 2002)). Таким образом, протеинзависимые консолида-ционные процессы связаны не с «новой», а шире — с «активной» па​мятью (Nader, 2003).
Представления о реконсолидационных модификациях не всту​пают в противоречие с приведенным выше положением о постоянст​ве системной специализации нейронов. Реконсолидация не отменяет
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модификаций, обусловивших формирование долговременной памяти (Nader et al., 2000).
И.П.Павлов (1949) отмечал, что прибавление новых условных рефлексов при обучении сейчас же отзывается на состоянии прежних. Мы рассматриваем научение как специализацию новой группы ней​ронов относительно формируемой системы и «добавление» послед​ней к ранее сформированным системам. Логично полагать, что это добавление требует взаимного согласования нового элемента с ранее сформированными и приводит к реконсолидационной модификации последних.
Ранее нами были приведены данные, свидетельствующие в пользу того, что нейроны, принадлежащие данной системе и вовле​кающиеся в обеспечение одного поведения, при включении этой сис​темы в обеспечение другого поведения не меняют системной специа​лизации, но перестраивают свою активность (Александров, 1989). Позже, в экспериментах с острой (Alexandrov et al., 2001) и хрониче​ской регистрацией нейронной активности (опыты А.Г.Горкина, в ко​торых активность данного нейрона цингулярной коры крыс регист​рировалась до, во время и после формирования нового поведения; см. в Alexandrov, 2008), а также в экспериментах с картированием актив​ности мозга путем анализа экспрессии «ранних» генов при обучении (Сварник и др., 2007) были получены данные, свидетельствующие в пользу предположения о реорганизации ранее сформированной сис​темы поведенческого акта после обучения следующему акту. Рекон-солидационная модификация, претерпеваемая ранее сформирован​ной, «старой» системой при появлении связанной с ней новой систе​мы, была названа нами «аккомодационной» (приспособительной) ре-консолидацией (Alexandrov et al., 2001).
Итак, вторая группа - процессы аккомодационной реконсолида-ции, обусловленные включением формируемой системы в сущест​вующую структуру индивидуального опыта: морфологическая и функциональная модификация нейронов (не меняющая их системную специализацию), принадлежащих к ранее сформированным системам.
В литературе содержится обоснованное положение, в соответст​вии с которым считается, что перестройка памяти может происходить как за счет ее «рутинной» реорганизации (перестройка отношений между компонентами имеющейся памяти), так и за счет «эвристиче​ского» акта, включающего формирование нового компонента и мо​дификации уже имеющихся (Piaget, 1951). Упомянутые выше процес-
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сы системной специализации и аккомодационной реконсолидации описывают второй тип перестроек. Что касается первого, процессы морфологической и функциональной модификации нейронов, наблю​дающиеся при научении без формирования новой системы, могут быть названы «реорганизационной» реконсолидацией. Вероятно, что одним из показателей подобного научения может быть медленное на​растание эффективности поведения, а не резкий переход от периода проб к периоду эффективного поведения, имеющий место, например, при обучении инструментальным актам пищедобывательного пове​дения, когда, как мы знаем, формируются новые элементы опыта, связанные с обучением этим актам. Подобное медленное улучшение поведения выявляется как при математическом моделировании нау​чения (Крылов, 2007), так и в поведенческих экспериментах на жи​вотных (эксперименты А.Г.Горкина).
Существенно подчеркнуть необходимость различения процессов системной специализации и реконсолидации. Обнаруживаемые в ней​рофизиологических, морфологических, молекулярно-биологических и других исследованиях модификации нейронов, сопутствующие научению, могут быть связаны как с первой, так и со второй группой процессов. Дифференцированный подход к модификациям первой и второй группы явится существенным шагом вперед на пути к пони​манию закономерностей формирования памяти.
В начале формирования памяти - рассогласование. Начальным звеном каскада молекулярно-биологических процессов, обусловли​вающих морфологические модификации нейронов, как в процессе морфогенеза (ранний онтогенез), так и при консолидации памяти у взрослых, является экспрессия «ранних» генов — кратковременный процесс, сменяемый второй волной экспрессии — «поздних» генов, имеющих непосредственное отношение к морфологическим модифи​кациям нейрона. В настоящее время связь экспрессии «ранних» генов с процессами научения, которая отмечалась уже довольно давно (см. Анохин, 1996), становится все более очевидной (Horn, 2004).
С развиваемых здесь позиций логичным представляется предпо​ложение о том, что экспрессия «ранних» генов и формирование спе​циализаций связаны между собой. Действительно, нами совместно с отделом системогенеза НИИНФ им. П.К.Анохина получены данные, свидетельствующие в пользу того, что экспрессия «ранних» генов лежит в основе формирования специализаций нейронов. В тех мозго​вых структурах, в которых после обучения обнаруживается досто-
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верно больше вновь специализированных нейронов, достоверно бо​лее выражена и экспрессия (Svarnik et al., 2005).
Активация «ранних» генов у взрослого имеет место не только при научении, но и при голоде, стрессе, интоксикации, поражениях нервной системы, ишемии мозга (см. в Сварник, 2003). Показано также, что искусственное изменение микросреды нейронов обуслов​ливает появление активности у ранее молчавших клеток (Шерстнев, 1972) и экспрессию ранних генов (Stone et al., 1993). Поэтому, имея в виду сказанное выше о детерминации активности нейрона рассогла​сованием между его «потребностями» и притоком метаболитов, а также возможность рассмотреть экспрессию ранних генов как специ​фическое проявление активности клетки (Clayton, 2000), возникаю​щей в ситуации новизны (Анохин, Судаков, 1993), логично предпола​гать, что общим для всех перечисленных выше ситуаций, включая научение, является рассогласование. Оно возникает вследствие того, что ранее сформированные способы согласования метаболических «потребностей» нейронов в рамках существующей структуры опы​та оказываются неэффективными в условиях стойкого изменения микросреды нейронов.
Нейрон, как отмечалось выше, может обеспечить «потребности» своего метаболизма, объединяясь с другими элементами организма в функциональную систему, извлекаемую из памяти. Достижение ре​зультата системы устраняет рассогласование между «потребностями» и состоянием микросреды нейронов. Подобная динамика характери​зует ситуацию сформированного дефинитивного поведения.
Ситуация научения в норме и восстановления при патологии1
1 Поиск новых путей устранения рассогласования включает как модификации на уровне поведенческих адаптации, так и молекулярно-генетические и морфологические пере​стройки. Подобные модификации имеют место как в норме, так и при патологии. В «обы​денной науке» (folk science) норма и патология мыслятся как принципиально различные со​стояния. В собственно же науке обосновано представление о том, что процессы, называемые патологическими, являются не дезорганизацией, сломом нормы, а своеобразным, выработан​ным в ходе эволюции приспособлением к условиям существования. Нет ни одного патологи​ческого процесса, который не имел бы своего прототипа в норме. Верной оказывается не дизъюнкция «норма» - «патология», а представление о континууме состояний: от называе​мых «нормальными» к «патологическим» (Бернар, 1871; Давыдовский, 1969; Goldstein, 1933; McEachera, Shaw, 1996). Адаптационные изменения, возникающие в условиях патологии, могут быть, как и в норме, рассмотрены в качестве системного процесса, захватывающего весь организм, направленного на достижение положительных результатов и включающего перестройки, имеющие место при формировании долговременной памяти в норме (Анохин, 1954; Alexandrov et al., 1990, 2001; Goldstein, 1933; Nestler, Aghajanian, 1997 и др.). В связи с только что отмеченным сходством, а также при учете сходства молекулярно-биологических механизмов, лежащих в основе созревания и научения, не удивительно, что реювенилизация
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(например после инсультов, травматических поражений мозга) спе​цифична тем, что проблему согласования «потребностей» нельзя ре​шить с использованием имеющихся у индивида способов согласова​ния (т.е. в рамках имеющегося у индивида опыта). Рассогласование в данной ситуации отличается от того, которое имеет место в дефини​тивном поведении: оно устраняется не извлечением из памяти имею​щегося материала, а поиском и фиксацией в памяти новых вариантов объединения элементов, развертыванием процессов системогенеза.
От рассогласования через согласование к консолидации. В слу​чае если процессы системогенеза протекают успешно, формируются новые системы, реализация которых обеспечивает достижение тре​буемого результата системы, а также согласование и удовлетворение метаболических «потребностей» нейронов. Однако сформированная вновь интеграция не остается неизменной. Показано, что суммарная активность мозга человека изменяется не только в процессе обучения навыку, но и через часы (и дни) после того, как по поведенческому критерию испытуемый уже обучился (Kami et al., 1995). В экспери​ментах на животных также показано, что как характеристики актива​ций нейронов, так и число активирующихся клеток меняются от пер​вых реализаций поведения в течение последующих часов и дней (Erickson, Desimone, 1999; Horn, 2004; Ranganath, Rainer, 2003 и др.).
Данные, полученные О.Е.Сварник (2003), показывают, что чис​ло клеток мозга, в которых наблюдается экспрессия «ранних» генов, во много раз превышает число нейронов данной области, у которых обнаруживается специализация относительно системы формируемого поведения. Мы предполагаем, что часть из множества генетически активированных клеток - это нейроны, специализированные относи​тельно систем ранее сформированных актов, и экспрессия в них от​ражает начало процесса аккомодационной реконсолидации. Другие -являются преспециализированными, и их генетическая активация -предпосылка перехода клеток в состояние готовности для селекции в процессе проб. Именно в процессе проб из активированных (как ге​нетически, так, вероятно, и импульсно) клеток отбираются те, кото​рые перейдут далее в разряд специализированных относительно фор​мируемой системы.
(реактивация у взрослого механизмов, активированных в раннем онтогенезе) имеет место не только при научении в норме, но и при патологии (Cramer, Chopp, 2000). Для последующего обсуждения важно подчеркнуть, что к механизмам, реактивируемым в условиях патологии у взрослого, относят и апоптотическую гибель клеток (Yuan, Yankner, 2000).
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Отражением протекания описанной селекции и изменений, про​исходящих в нейронном обеспечении вновь сформированного пове​дения, является обнаруженное в экспериментах Е.А.Кузиной и др. (2004) увеличение числа нейронов, у которых активация появляется в 100% случаев (т.е. при каждой реализации специфического для дан​ной клетки акта) по мере консолидации памяти. По-видимому, уменьшение вариативности активности может быть связано с завер​шением селекции и стабилизацией состава нейронов, вовлекающихся во вновь сформированное поведение.
Показано, что некоторые клетки активируются лишь на началь​ных стадиях обучения, а когда поведение стабилизируется, их актив​ность прекращается и больше не возникает (Shima, 1996; Wirth et al., 2003). Часть из этих клеток, вероятно, принадлежат к активирован​ным в пробах преспециализированным нейронам. При последова​тельном обучении ряду сходных актов (нажатие на педали, находя​щиеся в разных углах экспериментальной камеры) их активность в первом акте, предшествующем в последовательности обучения тому (второму), в отношении системы которого нейрон специализируется, может выглядеть как вариативная неспецифическая активность (см. рис. 13 в Alexandrov, 2008). Кроме того, как показывают эксперимен​ты Е.А.Кузиной, изменение состава активирующихся клеток проис​ходит за счет клеток, специализированных относительно первого ак​та, которые активируются в начале формирования второго, исключа-ясь затем из его обеспечения (см. также данные Н.А.Швырковой, 1986). Активность последних двух групп клеток можно рассмотреть в качестве нейронной основы феномена переноса навыка: ускорение обучения данному акту после предшествующего обучения сходному поведению.
Наконец, можно предположить, что первые пробные акты осу​ществляются за счет коактивации не только переменных составов ра​нее специализированных и преспециализированных нейронов, но и так называемых нейронов «новизны» (возможно, специализирован​ных относительно исследовательского поведения; подробнее см. в Александров, 2005). Коактивация обеспечивает как совершение проб, так и достижение при обучении первых положительных результа​тов. После стабилизации поведения нейроны «новизны», как и ряд других, ранее специализированных, прекращают активность. Это оз​начает серьезную реорганизацию нейронного обеспечения актуализа​ции материала памяти.
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«Альтруистичный суицид». Итак, как уже говорилось, в случае отсутствия у организма опыта удовлетворения метаболических «по​требностей» клеток в данной ситуации, когда повторные импульса-ции коактивированных нейронов не приводят к достижению резуль​тата, возникает экспрессия «ранних» генов. Эта экспрессия может быть рассмотрена не только как начало каскада процессов, ведущих к консолидации, но и как предпосылка для активации других транс​крипционных компонентов - основы принимаемого клеткой «реше​ния жить или умирать» (Lee et al., 1998, с. 2736). Если рассогласова​ние между «потребностями» нейронов и их микросредой затягива​ется, нейроны гиперактивны, одна волна экспрессии «ранних» генов сменяет другую. В этих случаях в нейронах могут экспрессироваться гены «смерти», активация которых ведет к гибели нервных клеток (рис. 2). Следовательно, при невозможности устранить рассогласова​ние между «потребностями» нейрона и его микросредой в рамках имеющегося опыта, как в норме (в раннем онтогенезе и у взрослого), так и при патологии у клетки имеется следующая альтернатива: из​мениться, вовлекаясь в системогенез (формирование новой системы, затем консолидируемой) или умереть (рис. 2) (подробнее см. в Алек​сандров, 2004). Вовлечение может носить характер системной спе​циализации, аккомодационной или реорганизационной реконсоли-дации.
Гибель клеток часто наблюдается при созревании в раннем он​тогенезе, а также в условиях патологии, когда непригоден имеющий​ся у индивида опыт согласования метаболизмов клеток организма. Но не только в этих случаях. Имеются данные, свидетельствующие в пользу наличия апоптоза в мозге здоровых взрослых индивидов. Предполагается, что апоптоз необходим для нормального функцио​нирования организма животных (Leist, Jaattela, 2001 и др.) и растений (Самуилов, 2001). Эти данные при учете представления о том, что системогенетические закономерности являются общим принципом реализации процессов а) созревания, б) научения на любом этапе он​тогенеза, в) адаптации и восстановления при патологии - позволили предположить, что альтернатива «измениться или умереть» сущест​вует и в норме (Александров, 2004). В лаборатории В.В.Шерстнева были получены данные (Шерстнев и др., 2005), свидетельствующие в пользу того, что элиминация нейронов как один из исходов нейросе-лекции в раннем онтогенезе, значение которой для формирования по​веденческого репертуара не вызывает сомнений, вносит вклад и в системогенез у взрослого (рис. 2).
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Формулируемая позиция, таким образом, сводится не к альтер​нативе «системогенез или смерть», а к двум взаимосвязанным путям обеспечения системогенеза: модификация нейрона или его гибель. Можно предположить, что фатальный для отдельных клеток исход -гибель - это неизбежная «плата» за возможность осуществления ус​пешного системогенеза на протяжении всего индивидуального разви​тия в тех ситуациях, когда метаболические «потребности» каких-либо клеток вступают в неустранимое противоречие с новыми способами согласования «потребностей» клеток индивида.
Принцип активности распространяется на весь период и на все аспекты существования нейрона, включая и процессы, связанные с реализацией альтернативы: измениться или умереть. Каждый из эта​пов элиминации клетки является активным (Raoul et al., 2000) и, та​ким образом, элиминация - есть суицид (Leist, Jaattela, 2001). Этот суицид альтруистичен в том смысле, что клетка включает программу самоэлиминации для того, чтобы таким путем устранить метаболиче​ское противоречие и обеспечить выживание других клеток, принад​лежащих к тому же клону. Ранее другими авторами уже приводились аргументы в пользу существования «альтруистичного клеточного суицида» в нервной системе (Allsopp, Fazakerley, 2000) и у однокле​точных (Strassmann et al., 2000).
Долговременная потенциация. Долговременная потенциация (ДП, LTP) считается претендентом на роль физиологического меха​низма долговременной памяти и рассматривается в качестве экспе​риментальной модели пластичности, зависимой от активности. Ис​следования ДП рассматриваются в течение ряда лет как наиболее важные и приоритетные в первую очередь потому, что данный фено​мен хорошо укладывается в традиционную схему, описывающую формирование памяти как повышение синаптической эффективности в рефлекторных дугах.
С системных позиций феномен ДП может быть рассмотрен как электрофизиологическое описание процесса рассогласования. Ис​ходя из представления об активности нейрона как детерминирован​ной рассогласованием, можно полагать, что искусственная электри​ческая (или химическая) стимуляция, которая вызывает получение притока, не согласованного с предшествующей активностью нейро​нов и не обусловленного ею, служит мощным фактором рассогласо​вания. И повышенная возбудимость клетки, сохраняющаяся при тес​тировании, - отражение данного рассогласования. Такое понимание
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ДП, возникающей в подобных экспериментальных условиях, застав​ляет рассматривать рассогласование, лежащее в основе ДП, как имеющее артефактную природу.
В пользу связывания ДП с процессом рассогласования свиде​тельствуют кроме теоретических соображений и данные, указываю​щие на соответствие ДП тем процессам, которые имеют место в па​тологии при стойких отклонениях свойств метаболической среды (McEachem, Shaw, 1996; Vikman et al., 2003).
Итак, хотя экспериментаторы, тетанизируя, не планируют вы​звать рассогласование, именно его они вызывают. А рассогласование есть, как аргументировалось выше, начальный этап научения, форми​рования новой памяти. Тогда можно рассмотреть ДП как феномен, который, несмотря на артефактную природу, может быть, имеет от​ношение к механизмам научения и памяти, моделируя начальный этап научения, в основе которого - рассогласование. Однако неиз​вестно, обладает ли получаемое при экспериментальной индукции ДП рассогласование теми свойствами, которые присущи естествен​ному рассогласованию при научении.
Заметим, что несоответствие между традиционным пониманием ДП и данными, накопившимися при изучении этого феномена, за​ставляет предлагать альтернативы этому пониманию даже тех авто​ров, которые не сомневаются в том, что усиление синаптических свя​зей между нейронами - основа формирования памяти. Дж.К.МакИчерн и К.А.Шоу считают, что за счет механизмов регуля​ции рецепторов нейроны пытаются предотвратить длительные изме​нения их синаптической возбудимости, которые вредны для нейрона. ДП (как и депрессия), действующие против этой регуляции, не основа памяти, а явление, инициирующее каскад процессов, ведущих к реор​ганизации активности групп нейронов (McEachern, Shaw, 1996). Т.Дж.Шорс и Л.Д.Мэтцел (Shors, Matzel, 1997) также пришли к за​ключению о несоответствии свойств ДП, в частности ее длительно​сти, тем, которые должны были бы быть, если бы ДП обеспечивала многолетнее или даже пожизненное сохранение долговременной па​мяти. Они считают, что ДП - механизм, имеющий отношение не к поддержанию долговременной памяти, но к начальному периоду ее формирования. В пользу этого заключения свидетельствуют и данные И.Н.Кудряшовой (2004), которая показала, что «эффективность си​наптической передачи» снижается при достижении критерия обуче​ния по сравнению с таковой в начале обучения.
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Исходя из предположения о ДП как электрофизиологическом описании процесса рассогласования на начальном этапе научения, можно допустить, что хотя длительность ДП недостаточна для рас​смотрения ДП в качестве основы долговременной памяти, она может все же оказываться достаточной для того, чтобы рассмотреть ее как электрофизиологическое проявление затянутого рассогласования, ведущего к гибели нейронов. Проще говоря, логика предлагаемых здесь представлений предполагает возможность связи ДП с гибелью нейронов. Имеются данные, свидетельствующие в пользу существо​вания такой связи (Ambroginia et al., 2004; Manahan-Vaughan et al., 1999; McEachern, Shaw, 1996).
Итак, феномен долговременной потенциации (ДП, LTP) - арте​факт, который по не предусмотренным его исследователями причи​нам может иметь отношение к механизмам научения и памяти, моде​лируя рассогласование, свойственное начальным этапам научения.
Индивидуальное развитие как последовательность системоге​незов. В основе процесса специализации нейрона при научении нахо​дится экспрессия «ранних» и затем «поздних» генов, ведущая к изме​нению структуры нейрона и его метаболических «потребностей» (см. выше). Если принять, что при формировании новой (отличной от ра​нее сформированных) специализации нейронов в процессе научения используется очередной вариант реализации индивидуального гено​ма, то с позиций высказанных соображений индивидуальное развитие может быть представлено как последовательность системогенезов и связанная с ними «актуализация» генома.
Становление системной специализации нейрона в процессе нау​чения было сопоставлено с формированием вторичного ассортимен​та, а формирование первичного ассортимента рассмотрено как обра​зование преспециализаций нейронов в процессе раннего онтогенеза. Тогда научение - это «расходование» сформированных преспециали​заций путем перевода их в конкретные специализации относительно вновь формируемых систем. Возможно, это расходование - один из факторов, определяющих феномен понижения уровня экспрессии «ранних» генов с возрастом (Lee et al., 1998; Tulinova et al., 2008).
По-видимому, преспециализация нейронов, предназначенных для систем видоспецифических актов, сравнительно жестко (хотя и не однозначно (Hall, Bryan, 1980; Petitto, Marentette, 1991) определяет, относительно системы какого акта они будут специализированы при научении. Менее ясно, на каком «языке» «написана» преспециализа-
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ция нейронов, предназначенных для формирования индивидуально-специфического поведения. Алфавит, используемый для «наименова​ния» преспециализаций, конечно, задан (ограничен) филогенетиче​ским опытом. Однако у человека, например, могут сформироваться специализации относительно систем таких актов, обучение которым стало возможным благодаря изменениям культурной среды, произо​шедшим во время взрослой жизни этого человека2. Итак, преспециа​лизация нейронов не «написана» на языке конкретных актов. По-видимому, отдельные группы преспециализаций предназначаются для последовательных стадий индивидуального развития на протяжении всей жизни. И язык преспециализаций, предназначенных для индиви​дуально-специфических актов, есть язык стадий, отвлеченный от их конкретного индивидуально-специфического содержания. Это со​держание может быть описано через уникальный набор актов, фор​мируемых данным индивидом в специфических условиях его сущест​вования. Язык преспециализаций становится языком конкретного ак​та в результате обучения этому акту и формирования специализаций нейронов в отношении системы этого акта.
«Вписать» вновь формируемую систему в структуру, содержа​щую на данном этапе индивидуального развития п взаимосвязанных систем, и в более сложную структуру, содержащую на более позднем этапе ЮОп систем - разные задачи. Скорее всего, для этого нужны нейроны с разными свойствами (разными преспециализациями), с разными морфологическими связями. Эти различия свойств и связей могут быть одним из ключевых факторов, обусловливающих разли​чия мозгового обеспечения «одного и того же» поведения, форми​руемого на ранних и поздних стадиях индивидуального развития (Della-Magiorell et al., 2000; Tanila et al.,1997).
Весьма вероятно, что преспециализаций нейронов, сформиро​ванные в раннем онтогенезе, не остаются неизменными в течение всей жизни до момента формирования специализации этих нейронов. Логично полагать, что описанная выше процедура селекции при нау​чении, затрагивающая множество клеток (существенно большее чис​ло, чем окажется специализированным после этого научения), не проходит бесследно и для тех нейронов, которые не отбираются для
Правда, изменения культурной среды не случайны, а связаны с геномом человека (как и преспециализаций его нейронов) в рамках ген-культурной коэволюции (Александров, Александрова, 2007, 2009; Alexandrov, 2001; Day et al., 2003).
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формирования специализации в отношении системы, образуемой в процессе данного научения. Иначе говоря, возможно, процедура нау​чения модифицирует и нейроны «резерва», приводя их характеристи​ки в соответствие с произошедшими изменениями памяти. Если это так, то подобная модификация могла бы быть рассмотрена в качестве еще одного из факторов, обусловливающих феномен переноса.
Рис. 3. Варианты и этапы модификации структуры индивидуального опыта. А - реактивация памяти в дефинитивном поведении. Реактивация памяти может быть связа​на с модификацией структуры индивидуального опыта за счет реактивационной реконсоли-дации. Б - модификация структуры индивидуального опыта в новой ситуации, ограничи​вающаяся реорганизацией ранее сформированных отношений между системами - элемента​ми индивидуального опыта. Формирование нового элемента опыта не происходит. Данная модификация происходит за счет реорганизационной реконсолидации. В - рассогласование, которое не может быть устранено посредством актуализации имеющейся памяти (А) или ре​организации межсистемных отношений (Б), устраняется формированием новой системы. В1 - экспрессия «ранних» генов (ЭРГ) на первых этапах формирования затрагивает, возможно, как преспециализированные клетки (на этом и других фрагментах В - кружки), так и клетки, принадлежащие к системам имеющегося у индивида опыта (набор этих систем обозначен прямоугольником). В2 - в процессе проб осуществляется селекция: из множества активиро​вавшихся преспециализированных клеток, в том числе и появившихся вследствие неонейро-генеза, отбирается соответствующая совокупность (темные кружки). ВЗ - при развертывании
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Суммируем проведенное выше обсуждение формирования сис​темной структуры поведения как следующую предположительную последовательность процессов формирования и функционирования памяти (рис. 3). Научение начинается с рассогласования между по​требностями индивида и теми возможностями их удовлетворения, ко​торые предоставляет ему сформированная к данному моменту па​мять. Это рассогласование проявляется на клеточном уровне в несо​ответствии метаболических «потребностей» клетки и метаболическо​го притока, ею получаемого. В знакомой ситуации оно может быть устранено совершением дефинитивного поведения (рис. 3, А). В ряде случаев, когда имеющийся у индивида опыт совершения поведения в новой ситуации оказывается недостаточным, может происходить мо​дификация структуры опыта, ограничивающаяся перестройкой меж​системных отношений - связей между ранее сформированными его элементами (рис. 3, Б). Рассогласование, которое не может быть уст​ранено посредством актуализации имеющейся памяти (рис. 3, А) или реорганизации межсистемных отношений (рис. 3, Б), обусловливает формирование нового элемента опыта (рис. 3, В 1-4). Формирование новой интеграции, которой предшествует «внутреннее» тестирование и отбор гипотез (Александров, 2004), выражается в пробах. На кле​точном уровне эти пробы означают пробные объединения активи​рующихся клеток; успешное объединение обеспечивает достижение результата и устраняет рассогласование (рис. 3, В 2). Эта успешность достигается модификацией одних клеток и элиминацией других (рис. 3, В 3). После достижения первых результатов клетки, специализиро​ванные относительно исследовательского поведения и некоторые нейроны других актов ранее сформированного поведения, постепен​но уменьшают и прекращают активность. Это, возможно, проявляет​ся как во временном изменении внешнего поведения, казалось бы, уже сформированного, так и в новом изменении состава активирую​щихся преспециализированных клеток. Постепенная стабилизация состава активирующихся нейронов выражается в более стабильном соотношении активаций нейронов и поведения. Экспрессия «позд​них» генов обеспечивает реорганизацию отобранных клеток, превра-
селекции нейрон оказывается перед выбором: измениться, вовлекаясь в формирование новой системы, затем консолидируемой (экспрессия «поздних» генов - ЭПГ), или умереть (пере​черкнутые кружки; экспрессия «генов смерти» - ЭГС). В4 - аккомодационная модификация клеток, специализированных относительно ранее сформированных систем (прямоугольник) обусловлена включением вновь сформированной системы в структуру индивидуального опыта индивида.
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щение их в специализированные относительно вновь сформирован​ной системы. Она же в процессе аккомодационной реконсолидации модифицирует ранее специализированные клетки (рис. 3, В 4). Таким образом, стабильность специализаций не означает, что сформирован​ная память неизменна.
Актуализация систем при реализации поведения Показано, что осуществление дефинитивного поведения обеспе​чивается реализацией не только новых систем, сформированных при обучении актам, составляющим это поведение, но и одновременной реализацией множества более старых систем, сформированных на предыдущих этапах индивидуального развития (Александров, 1989; Швырков, 2006; Alexandrov et al., 2000). Следовательно, реализация поведения есть, так сказать, реализация истории формирования пове​дения (как фило-, так и онтогенетической), т.е. множества систем, каждая из которых фиксирует этап становления данного поведения.
Из данного утверждения следует, что системная организация внешне одинаковых действий различается, если различна история их формирования. Действительно, было показано, что характеристики активности нейронов цингулярной коры кроликов, специализирован​ных относительно актов сложного инструментального поведения, де​монстрируют достоверные различия при сравнении групп животных, выучивающих акты этого поведения в разном порядке (Горкин, Шев​ченко, 1995).
Не только характеристики активаций, но число вовлеченных в обеспечение поведения нейронов может отражать историю формиро​вания поведения. Мы проверяли гипотезу о связи между числом ней​ронов, специализированных относительно вновь сформированного поведения, и числом стадий обучения этому поведению. В основе выдвижения гипотезы была следующая логика. Нами показано, что в разных областях мозга имеются нейроны, неизменно активирующие​ся при реализации дефинитивных актов этого поведения, которые были этапами обучения животных реализации данного поведения: подход к кормушке, поворот от кормушки в сторону педали, подход к педали, нажатие на педаль. Специализация нейронов относительно систем этих актов устанавливается в процессе обучения. Происходя​щая таким образом трансформация этапов обучения в акты выучен​ного поведения делает правомерным предположение о том, что коли​чество нейронов, специализированных относительно выученного по​ведения, должно положительно коррелировать с числом этапов обу-
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чения этому поведению. Для проверки этого предположения мы со​поставляли паттерны специализации нейронов задней цингулярной коры у крыс, обученных внешне одному и тому же поведению, но сформированному в обучении, включающем разное число этапов: од-ноэтапно (крыса путем проб и ошибок обучалась нажимать на педаль для получения пищи из кормушки, причем пища подавалась при обу​чении только после нажатия на педаль) или поэтапно (животных по​следовательно обучали подходить к кормушке, отходить от кормуш​ки, подходить к педали и нажимать на нее, причем пищей подкрепля​лось достижение каждого из упомянутых результатов). В группе крыс с поэтапным обучением 37% нейронов были специфически связаны с реализацией «новых» актов (приобретенных в результате обучения в экспериментальной клетке), тогда как в группе животных, которые обучались одноэтапно специфическую связь с выполнением «новых» актов продемонстрировали только 9,7% (^=17,2, р=0,00003). Таким образом, наблюдается положительная взаимосвязь между количест​вом стадий обучения и числом специализированных относительно вновь сформированного поведения нейронов (Гаврилов и др., 2007; Alexandrov, 2008).
Единая концепция сознания и эмоций
Выше мы отмечали, что физиологическое и психологическое -два разных описания единых системных процессов. Причем описыва​ли их «снизу» — через организацию мозговой активности. Рассмотрим на примере проблемы сознания и эмоций как системные процессы могут быть описаны психологически: «сверху».
В решении этой проблемы превалирующим остается дизъюнк​тивный подход, который включает следующие положения:
а)
существуют гетерогенные когнитивные и аффективные пси​
хические процессы;
б)
эти процессы обеспечивается разными структурами мозга,
разными нейронами;
в)
будучи отдельными механизмами, когнитивные и аффектив​
ные процессы могут «влиять» друг на друга, «согласовываться» друг
с другом и т.п.
В системной психофизиологии сформулирована единая концеп​ция сознания и эмоций (Александров, 1995; Alexandrov, 1999 а, Ь), ко​торая использует недизъюнктивный подход, к пониманию сознания и эмоций. Она основана на рассмотрении проблемы аффективного и когнитивного в контексте фило- и онтогенетического развития.
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Центральная идея концепции состоит в том, что в процессе раз​вития осуществляется недизъюнктивный переход от формирования систем, которые обладают характеристиками «эмоций», к формиро​ванию систем, реализация которых характеризуются как проявление «сознания». Причем вторые не заменяют первые. Поэтому поведение всегда обладает обеими этими характеристиками.
Уровни сознания.  Анализ работ многих авторов (Иваницкий, 2001; Edelman, 1989; Gray, 1995; John et al, 1997 и др.) приводят к за​ключению о том, что наиболее общим для них является вывод о связи сознания с процессами сличения характеристик текущих изменений среды и организма с характеристиками сформированных моделей, параметров ожидаемых и реальных стимулов. Предлагаемое в на​стоящей концепции понимание сознания в принципе не противоречит этому выводу. Однако большинство авторов в развитии своих пред​ставлений основываются на положениях более или менее модернизи​рованного подхода «стимул-реакция». А данный подход неизменно приводит их к тому пониманию сознания, основную идею которого D.C.Dennett (1993) определил как идею «картезианского театра». В соответствии с этой идеей считается, что «перцептивные системы по​сылают «входную» информацию к центральной мыслящей арене, ко​торая посылает «приказы» периферическим системам, управляющим движениями тела. Подобные модели ... базируются на предположе​нии, что ... существует картезианский театр - место, в котором «вся информация суммируется» и возникает сознание». «Хотя эта идея не​верна, - заключает Деннетт, - картезианский театр будет и дальше преследовать нас, если мы не предложим альтернативу, прочно свя​занную с экспериментальной научной базой» (Dennett, 1993, с. 39, 227). С моей точки зрения, единая концепция сознания и эмоций, свя​занная с экспериментальной базой ТФС и системной психофизиоло​гии, может рассматриваться как подобная альтернатива.
Имея в виду сказанное выше о системной структуре поведенче​ского континуума, можно полагать, что рассматриваемые в литерату​ре в качестве механизмов сознания процессы «сличения ожидаемых и реальных параметров» имеют место на всем протяжении поведенче​ского континуума: как во время реализации поведенческого акта, так и при его завершении. Причем предвидятся и сличаются параметры не стимулов, а результатов: конечного и этапных. Проведенный анализ делает возможным сопоставление стадий развертывания пове​денческого континуума с «потоком сознания» (James, 1890) и приво-
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дит к следующему определению сознания. Сознание может быть со​поставлено с оценкой субъектом этапных и конечного результатов своего поведения, осуществляемой, соответственно, в процессе реа​лизации поведения (как «внешнего», так и «внутреннего») и при его завершении; эта оценка определяется содержанием субъективного опыта и ведет к его реорганизации.
В рамках такого понимания и учитывая аргументированную по​зицию многих авторов (Damasio, 2000; Dennett, 1993; Tulving, 1985 и мн. др.) о необходимости выделения уровней сознания, может быть дано следующее описание «потока сознания». Сличение реальных па​раметров этапных результатов с ожидаемыми во время реализации поведенческого акта соответствует Первому уровню сознания. Сли​чение реальных параметров конечного результата поведенческого акта с ожидаемыми (с целью) во время переходных процессов (от одного акта к другому) соответствует Второму (высшему) уровню сознания.
В нашей лаборатории было показано, что изменения медленных потенциалов, соответствующие оценке этапного результата: заверше​ние временного интервала - достоверно различаются в зависимости от того, осведомлены ли испытуемые об этом завершении или нет (Безденежных и др., 2009). Эти данные свидетельствуют в пользу то​го, что внутри Первого уровня могут быть выделены подуровни. В случае осведомленности осознанность выше и подуровень может быть соотнесен с «предсознанием» в отличие как от «полного» осоз​нания (Dehaene et al., 2006), сопоставимого с оценкой конечного ре​зультата, так и от неосознавания. Если это предположение справед​ливо, полученные данные могут быть рассмотрены в качестве свиде​тельства в пользу представления о множественности уровней созна​ния (Searle, 2000), подразумевающего, что каждый из двух выделен​ных выше уровней сознания (первый и второй) объединяют, в дейст​вительности, группы различающихся уровней.
Сознание и эмоции. Формирование новых систем в процессе ин​дивидуального развития обусловливает прогрессивное увеличение дифференцированности в соотношении организма и среды (Алексан​дров, 1989; Чуприкова, 1997; Tononi , Edelman, 1998; Werner, Kaplan, 1956 и др.). Системы, формирующиеся на самых ранних стадиях он​тогенеза, обеспечивают минимальный уровень дифференциации: хо​рошо - плохо, approach - withdrawal; соотношение со средой на этом уровне дифференциации может быть описано в терминах «эмоций»
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(см. также в Александров, 1995; Анохин, 1978; Швырков, 1984; Alexandrov, 1999 a; Berntson et al., 1993; Davidson et al., 1990; Pankseepp, 2000; Schneirla, 1959; Zajonc, 1980). Эти рано формирую​щиеся системы не являются «положительными» или «отрицательны​ми». Все системы направлены на достижение положительных адап​тивных результатов.
Рассматривая системную структуру поведения как фиксирован​ную историю ее формирования, можно привести положение ключевое для единой концепции сознания и эмоций: сознание и эмоции являют​ся характеристиками разных, одновременно актуализируемых уров​ней системной организации поведения, представляющих собой трансформированные этапы развития и соответствующих различ​ным уровням системной дифференциации. В развитии нет критиче​ского момента появления сознания или исчезновения эмоции. На ка​ждом этапе развития, на каждом уровне системной диффференциации поведение может быть охарактеризовано с применением обеих харак​теристик (с- и э-). Однако, на каждом уровне соотношение этих ха​рактеристик различно (рис. 4).
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Рис. 4. Сознание и эмоции на последовательных стадиях дифферен​циации поведения. Пояснения см. в тексте.
На рис. 4 большие овалы внизу обозначают системы наимень​шей дифференциации, сформированные на самых ранних этапах он-тогенеза и обеспечивающие реализацию поведенческих актов при​ближения - «approach» (положительные эмоции, белые овалы) и из-
50

бегания - «withdrawal» (отрицательные эмоции, черные овалы). В процессе развития дифференциация нарастает; поведенческие акты начинают обеспечиваться актуализацией все большего числа систем. Пунктирные линии отграничивают наборы систем разного возраста и дифференциации, одновременная актуализация которых обеспечива​ет достижение результатов поведенческих актов, соответствующих тому или иному набору. Большее число черных овалов иллюстрирует эмпирически подкрепленную идею о большей дифференциации до​мена избегания по сравнению с доменом приближения, а перекрытие черного и белого овалов — идею о том, что внешне одинаковые акты, направленные на достижение разных целей (приближения или избе​гания), обеспечиваются активностью, хотя и частично перекрываю​щихся, но существенно различных наборов нейронов (Alexandrov et al., 2007; Alexandrov, Sams, 2005). Треугольники иллюстрируют идею о том, что сознание (треугольник обращен вершиной вниз, сплошная линия) и эмоция (треугольник обращен вершиной вверх, пунктирная линия) являются разными характеристиками одной и той же много​уровневой системной организации, уровни которой представляют со​бой трансформированные в процессе научения (системогенеза) этапы индивидуального развития. При этом выраженность одной характе​ристики (сознание) нарастает, а второй (эмоция) падает при возраста​нии степени дифференцированное™ систем.
Эмоции характеризуют реализацию систем, формирующихся на самых ранних этапах онтогенеза и обеспечивающих минимальный уровень дифференциации («хорошо-плохо»). Сознание - реализацию систем, формирование которых на более поздних этапах развития обусловливает прогрессивное увеличение дифференцированности в соотношении организма и среды.
У любого индивида можно выделить системы минимальной и максимальной дифференцированности. Таким образом, с позиций единой концепции сознания и эмоций, поведение любого индивида обладает как с-, так и э-характеристикой. Также как и сознание, поня​тие эмоций приложимо ко всем живым существам.
Из концепции следует, что чем выше пропорция активных в реализующемся поведении элементов, принадлежащих низко диффе​ренцированным системам, тем выше интенсивность эмоций, т.е. вы​раженность э-характеристики поведения в сравнении с с-характе-ристикой, связанной с активностью элементов, принадлежащих к вы​соко дифференцированным системам. Тогда подавление активности
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элементов, принадлежащих к высоко дифференцированным систе​мам, должно вести к усилению э-характеристики. Такое избиратель​ное подавлением может, как выяснилось, быть экспериментально вы​звано острым введением алкоголя (этанола). Введение алкоголя вы​зывает обратимое уменьшение числа активных в поведении нейро​нов, принадлежащих к наиболее новым и дифференцированным сис​темам (Alexandrov et aL 1990, 1993).
В экспериментах с участием испытуемых было обнаружено, что острое введение алкоголя в большей степени уменьшает амплитуду ЭЭГ-потенциалов, связанных с категоризацией слов иностранного языка, чем потенциалов, связанных с категоризацией слов родного языка, усвоенного на значительно более ранних этапах индивидуаль​ного развития. При этом наблюдается выраженное усиление э-характеристики - эйфория и, одновременно, увеличение числа ошибок поведения категоризации (Alexandrov et al., 1998). Обнару​жено также, что острое введение алкоголя отражается на результатах психологического тестирования: когда участники принимали алко​голь в той же дозе, что и в описанных выше экспериментах, их эмо​циональность статистически значимо усиливалась (Бодунов и др., 1997). Таким образом, полученные результаты подтверждают, что со​отношение с- и э-характеристик поведения зависит от относительного «веса» активированных новых и старых систем. Блокирование эле​ментов, принадлежащих к первым, сдвигает соотношение от сознания к эмоциям.
В постнатальном периоде последовательно формируется пове​дение, основанное на обонятельном, тактильном, слуховом и зри​тельном «контактах» со средой (Gottlieb, 1971). Из единой концепции сознания и эмоций следует предположение о том, что появление но​вой модальности и, следовательно, возможности формировать более дифференцированные системы, усиливает с-характеристику поведе​ния индивида, а также, что поведение, основанное на модальностях, появившихся раньше (например, на обонянии), более эмоционально, чем основанное на модальностях, появившихся позднее (например, на зрении). Оценивая результаты своего поведения, человек смотрит на себя «глазами общества» и «отчитывается» ему, используя специаль​ный видоспецифический инструмент отчета — речь (в том числе -внутреннюю). Имеются данные о том, что обогащение речи при раз​витии ребенка соответствует нарастанию дифференцированности его поведения (Кошелев, 2009). Учитывая все это, можно полагать, что
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указанная выше последовательность формирования модальностей и связанная с ней разная дифференцированность поведения, опираю​щегося на разные модальности, является важным фактором, обуслов​ливающим тот факт, что в разных языках (от английского до япон​ского и зулу) две трети или даже три четверти всех слов, описываю​щих сенсорные впечатления, относится к слуху и зрению и лишь ос​тавшаяся меньшая часть слов распределена среди других чувств (Wilson, 1998). Сходное соотношение было обнаружено и для русско​го языка в наших экспериментах (Колбенева и др., 2006; Колбенева, Александров, 2009). Мы определяли эмоциональность оценки испы​туемыми прилагательных, адресующихся к опыту с разной модаль​ной отнесённостью. Результаты подтвердили высказанное предполо​жение: высоко эмоциональные оценки достоверно чаще даются при​лагательным, связанным со вкусом и обонянием, чем связанным со зрением и слухом.
Наши данные находятся в хорошем соответствии с идеями И.М.Сеченова, который говоря о дифференцированности поведения, связанного с разными органами чувств, отмечает, что «глазных реак​ций насчитывается семь и столько же категорий признаков (цвет, плоскостная форма, величина, удаление, направление, телесность и движение)», а «организация обонятельных и вкусовых снарядов у че​ловека, сравнительно со зрением ... очень низка, и соответственно этому вкусовые и обонятельные ощущения расчленены в чрезвычай​но слабой степени» (1947, с. 473).
Белые овалы на рис. 4 обозначают системы, актуализируемые в поведении приближения (approach), которое характеризуется поло​жительными эмоциями: «положительный» домен опыта. Черные -системы поведения избегания (withdrawal), которое характеризуется отрицательными эмоциями: «отрицательный» домен опыта3. Имеют​ся экспериментальные аргументы в пользу того, что организация упомянутых выше доменов асимметрична. Нами было показано, что даже в том случае, если параметры стимуляции рецептивных полей нейронов соматосенсорной коры неизменны, не только характеристи​ки активаций нейронов, но и состав активирующихся нейронов, зави​сят от того, в каком поведении происходит эта стимуляция - в пове-
Употребляя термины «положительный» и «отрицательный» домены индивидуального опы​та, мы понимаем под ними наборы систем, объединенных общностью результатов - соответ​ственно, достижения желательных объектов-целей, приближения к ним (домен приближе​ния) и избегания нежелательных объектов и воздействий (домен избегания).
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дении приближения или избегания (Александров, 1989). Поведение избегания для своего обеспечения требует более детального анализа среды, чем поведение приближения (Alexandrov, Alexandrov, 1993; Khayutin et al., 1997).
Ранее было высказано предположение, что домен избегания бо​лее дифференцирован и к нему принадлежит больше систем, чем к домену приближения (Alexandrov, Sams, 2005). Мы проверяли, прояв​ляются ли упомянутые различия между доменами в закономерностях актуализации систем, принадлежащих к этим доменам, и в законо​мерностях научения, ведущего к пополнению одного или другого до​мена. Выясняли, различается ли активация слуховой коры человека при дискриминации слуховых сигналов, различающихся по частоте (стандартный и отклоняющийся) в зависимости от валентности эмо​ций (Alexandrov et al., 2007). Испытуемые совершали внешне иден​тичные акты дискриминации с целью получения награды или избега​ния наказания. Если домен избегания более дифференцирован и включает больше систем, предполагали мы, то в ситуации предъявле​ния идентичных слуховых сигналов можно ожидать более сильную активацию слуховой коры в реализациях поведения избегания, чем в реализациях поведения приближения. Амплитуда компонентов N100 связанных с событиями суммарных потенциалов мозга была досто​верно большей в реализациях поведения избегания, чем в таковых поведения приближения. Возможно, большая амплитуда N100 связа​на с актуализацией большего числа систем и, следовательно, с акти​вацией большего числа нейронов в реализациях поведения избегания. Это предположение соответствует данным, полученным ранее при регистрации активности отдельных нейронов. Обнаружено, что на предъявление идентичной по физическим свойствам вспышки света в первичной зрительной коре животных активируются достоверно больше нейронов, когда эта вспышка сигнализирует о необходимости реализовать поведение избегания, чем когда она же является сигна​лом поведения приближения (Shvyrkova, Shvyrkov, 1975).
Предположение о большей дифференцированности домена из​бегания находится в соответствии с выводами ряда авторов о том, что действия в отрицательном эмоциональном состоянии характеризуют​ся большей скрупулезностью, тщательностью и сосредоточенностью, чем в положительном состоянии (см., например, Erk et al., 2005; Peeters, Czapinski, 1990; Schwarz, 1990). По-видимому, большая сис​темная диференциация актуализированного в отрицательном эмо-
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циональном состоянии домена избегания связана с необходимостью быть более внимательным, тщательным при решении задач, тратить на них больше времени и даже использовать специфические когни​тивные стили (ориентированные на детали) постольку, поскольку вы​бор систем, требуемых для обеспечения подлежащего реализации по​ведения, производится из большего набора, чем в положительном эмоциональном состоянии (актуализация домена приближения).
Что касается динамики научения в негативном и позитивном эмоциональном контекстах, нами также были обнаружены различия. Мы выявили тренд при анализе времени выбора при слуховой дис​криминации в первой половине по сравнению со второй половиной эксперимента и высоко достоверный эффект при анализе амплитуды N100. Эффект научения, состоящий в уменьшении амплитуды N100 и ускорении времени выбора, был более выражен в отрицательной, чем в положительной эмоциональной ситуации (Alexandrov et al., 2007).
Исследуя зависимость процесса научения от того, какой из до​менов пополняется в результате научения, мы также сопоставляли связь эффектов переноса с валентностью эмоциональной ситуации, в которой перенос осуществляется. Эксперименты проводили при уча​стии школьников (средний возраст - 12 лет) Университетской школы г. Оулу, Финляндия (Александров и др., 2007; Sozinov et al., 2006), которые с 5-минутным интервалом обучались двум задачам зритель​ной дискриминации в позитивной (получение награды) и негативной (избегание наказания) ситуациях. Проактивный эффект обучения (одной задачи на обучение другой) был связан с валентностью эмо​ций: интерференция выявлялась в отрицательной (актуализация сис​тем домена избегания), но не в положительной (актуализация систем домена приближения) эмоциональной ситуации.
Системное рассмотрение культуры
Культура с системных позиций может быть рассмотрена как структура, представленная набором элементов (систем) и единиц, которые символизируют пути достижения коллективных результа​тов в данном сообществе на данном этапе его развития (подробно см. в Александров, Александрова, 2007, 2009). Между системными структурами субъективного опыта и культуры могут быть обнаруже​ны аналогии. Например: а) новые, все более дифференцированные элементы культуры и опыта, формируясь, не заменяют предшест​вующие, а наслаиваются на них (рис. 5); б) механизм формирования в обоих случаях - селекция; в) актуализация единиц культуры и субъ-
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ективного опыта обеспечивается за счет одновременной активации элементов, сформированных на последовательных стадиях развития индивида/сообщества.
Рис. 5. Структуры субъективного опыта (слева) и культуры (справа). Пояснения см. в тексте.
На рис. 5 стрелка «уровни дифференциации» обозначает возрас​тание уровня дифференциации сравниваемых структур по мере их развития. Большие овалы внизу обозначают системы субъективного опыта и культуры наименьшей дифференциации. По мере развития число систем и уровень их дифференциации увеличиваются. «Белые системы» субъективного опыта обеспечивают реализацию поведен​ческих актов приближения (положительные эмоции), черные - избе​гания (отрицательные эмоции). В структуре культуры белые и черные овалы символизируют элементы культуры, задающие формирование в процессе системогенеза разрешенного, поощряемого и запретного, не одобряемого поведений соответственно. Пунктирные линии на фрагментах слева отграничивают наборы систем разного возраста и дифференциации, одновременная актуализация которых обеспечива​ет достижение результатов поведенческих актов, соответствующих
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тому или иному набору; справа - наборы систем - элементов культу​ры разного возраста и степени дифференциации, входящих в единицу культуры. Пересечение черных и белых овалов обозначает слева: внешне одинаковые акты поведения, направленные на достижение разных целей (достижения, избегания), справа: возможность исполь​зования в разных ситуациях разных единиц культуры, принадлежа​щих к поощряемому или запретному поведению для формирования внешне одинаковых групп действий. Стрелка «культурно обуслов​ленный отбор» иллюстрирует идею ген-культурной коэволюции, а «системогенез» - идею о том, что формирование элементов опыта происходит в культуре. Между прямоугольником «геном» и овалами, символизирующими элементы - системы субъективного опыта, рас​положено схематическое изображение нейрона, указывающее на то, что реализация генома в данной культурной среде, выражающаяся в формировании систем субъективного опыта в процессе индивидуаль​ного развития, опосредствована селекцией и специализацией нейро​нов в отношении этих вновь формирующихся систем. «Культурная специализация» индивидов может быть рассмотрена как формирова​ние такой структуры субъективного опыта в данной культуре, кото​рая комплементарна структурам других индивидов. В данном кон​тексте «культурная комплементарностъ» означает, что генетические предиспозиции и связанные с ними «культурные специализации» ин​дивидов согласованны и взаимодополнительны внутри данного со​общества.
Формирование элементов субъективного опыта - систем в про​цессе системогенеза зависит от того, в какой культуре научение про​исходит. «Нет информации без интерпретации» (Jablonka, Lamb, 2007, с. 458) и селекции (Уайтхед, 1990, с. 74), а селекция и интерпре​тация - культуро- (и, в частности, языко-; фон Гумбольдт, 1985; Сло-бин, 2004; Уорф, 1960) зависимы. Показано, что особенности перцеп​тивной активности и мышления культурно обусловлены (Коул, 1997; Лебедева, 1999; Baranski, Petrusic, 1999; Barrett et al., 2007; Haun et al., 2006; Hsee, Weber, 1999; Nisbett et al., 2001; Peng et al., 2001; Tan et al., 2008; Winawer et al., 2007; Yates et al., 1996 и др.). Учет этой обуслов​ленности необходим для того, чтобы избежать довольно распростра​ненный в физиологии и психологии «когнитивный солипсизм», вы​ражающийся в рассмотрении когнитивных процессов в связи с моз​гом, но в отрыве от культуры (Donald, 2000; см. также Sebanz et al., 2006).
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Мы сравнивали закономерности формирования опыта решения двух задач зрительной дискриминации (см. выше) у учеников россий​ской и финской школ. Для обеих групп обнаружено, что влияние ос​воения первой задачи на последующее освоение второй определяется тем, на каком эмоциональном фоне происходит обучение: положи​тельном или отрицательном. Однако, эффект проактивной интерфе​ренции на выборке финских школьников был выявлен только в нега​тивной эмоциональной ситуации, а на выборке российских вообще выявлен не был. Эффект же положительного переноса на выборке финских школьников был выявлен в обеих ситуациях, а на выборке российских школьников - только в позитивной эмоциональной си​туации (Sozinov et al., 2009).
Конечно, особенности формируемого опыта зависят и от харак​теристик имеющихся у индивида нейронов, специфика преспециали-заций которых обусловлена особенностями индивидуального генома. Но и геном в определенной степени зависит от культуры. Культура не только определяет характер формируемых элементов субъективного опыта, но влияет на отбор геномов («ген-культурная коэволюция»; Henrich et al., 2006; Mesoudi et al., 2006; Rendell, Whitehead, 2001 и др.), обусловливая, в частности, «культурную комплементарность ге​номов» в сообществе (Alexandrov, 2001, 2002).
Заключение
В рамках изложенных выше представлений, развитых в систем​ной психофизиологии, оказывается, что молекулярная биология, фи​зиология, психофизиология, психология, социология, культурология и другие дисциплины рассматривают закономерности, характери​зующие разные звенья и стороны единого цикла: от структуры субъ​ективного опыта к структуре сообщества; затем через совместную деятельность и достижение совместных результатов к структуре культуры; от нее через набор геномов и индивидуальные геномы к нейронным специализациям, и от последних к структуре субъектив​ного опыта. При этом в качестве междисциплинарной методологии, междисциплинарного языка для этих взаимосвязанных и взаимозави​симых дисциплин может быть использована, методология системной психофизиологии, в частности, системно-эволюционный подход (рис. 6; Крылов, Александров, 2008).
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Рис. 6. Соотношение предметных полей отдельных дисциплин. Пояснения см. в тексте.
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