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Аннотация. Одним из подходов к изучению сознания является исследование особенностей слепоты 
невнимания. Поскольку этот эффект возникает в отсутствие произвольного внимания, изучение 
механизмов последнего представляет значительный интерес. Нами предположено, что включение 
произвольного внимания в обработку сенсорной информации требует активации префронтальной 
коры и гиппокампа, а также выделения дофамина во входной структуре базальных ганглиев — стриатуме. 
Это способствует растормаживанию нейронов таламуса, а также субталамического и педункулопонтийного 
ядер, находящихся под тормозным влиянием со стороны базальных ганглиев. Если нейроны вентрального 
стриатума, на которых конвергируют входы из префронтальной и ретросплениальной областей коры, 
а также гиппокампа, активируются достаточно сильно, дофаминзависимая реорганизация активности 
в цепях «кора — базальные ганглии — таламус — кора» способствует формированию нейронных 
отображений сенсорных стимулов в соответствующих областях коры. Кроме того, облегчаются условия 
для циркуляции возбуждения в топографически организованных таламо-кортикальных цепях, в цепях, 
связывающих первичные и высшие области коры через таламические ядра высокого порядка, а также 
в цепях, связывающих кору и таламус с гиппокампом, мозжечком, субталамическим и педункулопонтийным 
ядрами. Принято считать, что повторное возбуждение высших областей коры лежит в основе осознанного 
восприятия. Тогда время, необходимое для осознания сенсорного стимула, должно зависеть от времени 
циркуляции активности в указанных цепях. Из предлагаемого механизма следует, что вызванное 
дефицитом дофамина усиление ингибирования таламуса, а также ослабление его возбуждения  
со стороны коры, мозжечка, субталамического и педункулопонтийного ядер должно приводить  
к увеличению интервала между двумя стимулами, необходимого для осознания второго. Это следствие 
согласуется с известными результатами исследований слепоты невнимания, показавшими, что этот 
интервал действительно увеличивается при болезни Паркинсона, а также при повреждении мозжечка 
или педункулопонтийного ядра.

Ключевые слова: произвольное внимание, синаптическая пластичность, дофамин, неокортекс, таламус, 
базальные ганглии, гиппокамп, мозжечок
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A hypothetical neural mechanism for inattentional blindness
I. G. Silkis¹

1 Institute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology, Russian Academy of Sciences,  
5A Butlerova Str., Moscow 117485, Russia

Abstract. One of the approaches to neuroscientific investigation of consciousness is the study of inattentional 
blindness. Since this effect is the result of the absence of voluntary attention, it is highly interesting to study 
the latter. We proposed that the involvement of voluntary attention into the processing of sensory information 
requires the activation of prefrontal cortex and hippocampus, as well as a release of dopamine in the input 
structure of the basal ganglia, the striatum. This promotes disinhibition of neurons in the thalamus, subthalamic 
and pedunculopontine nuclei experiencing inhibitory influence of the basal ganglia. If neurons of the ventral 
striatum (where, the inputs converge from the hippocampus and the prefrontal and retrosplenial cortical areas) 
are activated strongly enough, the dopamine-dependent activity reorganization in the cortico-basal ganglia-
thalamo-cortical loops facilitates the generation of neuronal representations of sensory stimuli in the corresponding 
neocortical areas. In addition, it creates the conditions for the circulation of excitation in the topographically 
organized thalamo-cortical loops, the loops connecting primary and higher cortical areas through high order 
thalamic nuclei, and loops connecting the neocortex and thalamus with the hippocampus, cerebellum, 
subthalamic and pedunculopontine nuclei. It is generally accepted that conscious perception is facilitated by 
re-excitation of higher cortical areas. If so, the time required for the conscious perception of a sensory stimulus 
should depend on the time of activity circulates in the loops mentioned earlier. It follows from the proposed 
mechanism that dopamine deficiency increases inhibition of the thalamus and decreases its excitation by the 
neocortex, cerebellum, subthalamic and pedunculopontine nuclei. This should lead to an increase in the interval 
between the two stimuli required to become aware of the second one. This consequence is in line with  
the well-known results of studies of inattentional blindness. They showed a similar increase in this interval  
in Parkinson’s disease and due to the damage of the cerebellum or pedunculopontine nucleus.

Keywords: voluntary attention, synaptic plasticity, dopamine, neocortex, thalamus, basal ganglia, hippocampus, 
cerebellum

Введение

К настоящему времени накоплен ряд данных, 
указывающих на участие внимания в обработке 
и осознании сенсорной информации. Обычно 
внимание и осознание тесно связаны. Так, из-
вестен эффект, называемый слепотой невнима-
ния, когда неожиданные, но явно видимые 
сенсорные стимулы не осознаются, если внима-
ние сосредоточено на других стимулах (Pugnaghi 
et al. 2020). Слепота невнимания проявляется  
и в невозможности детектировать второй из 
двух последовательно предъявленных целевых 
стимулов, если отставление второго стимула от 
первого составляет 200–400 мс (Kranczioch  
et al. 2005). Исследование механизмов слепоты 
невнимания является одним из подходов к по-
ниманию механизмов осознанного восприятия 
(Hutchinson 2019). Согласно одной из точек 
зрения, внимание и осознание базируются  

на сходных механизмах, согласно другой — на 
различных. Внимание разделяют на непроиз-
вольное, запускаемое стимулом, и произвольное, 
которое направляется на пространственное 
расположение или свойство стимула, облегчая 
его обработку (Kanai et al. 2006). Реакции  
на осознанные и неосознанные стимулы также 
различаются. Так, произвольное внимание со-
кращало время реакции и повышало точность 
распознавания стимулов только тогда, когда они 
воспринимались сознательно (Hsu et al. 2011). 
Непроизвольное внимание сокращало время 
реакции на стимулы только тогда, когда они 
сознательно не воспринимались (Hsu et al. 2011). 
(Вероятно, большинство таких реакций совер-
шается автоматически.)

Наиболее часто обработку сенсорной инфор-
мации, направленность внимания на стимул  
и его осознание рассматривают как отдельные 
процессы. При этом подразумевают, что фор-
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мирование нейронных отображений разных 
свойств стимула и их объединение происходит 
в первичных и высших сенсорных областях, 
тогда как в осознании участвуют высшие фрон-
тальные, височные и теменные области коры, 
образующие глобальное рабочее пространство 
(Baars 2005). С точки зрения предложенного 
нами механизма внимания оно является не от-
дельным эффектом, а составной частью обра-
ботки сенсорной информации и базируется на 
процессах, происходящих в тех же нейронных 
сетях, что и обработка (Силькис 2007; 2015; 
Silkis 2007). 

Возможные механизмы включения произ-
вольного и непроизвольного внимания в об-
работку зрительных и слуховых стимулов из-
ложены в наших предшествующих работах 
(Силькис 2007; 2015; Silkis 2007). В них был 
проведен анализ пластических перестроек меж-
нейронных взаимодействий в замкнутых ней-
ронных цепях, включающих новую кору, базаль-
ные ганглии (БГ) и таламус (цепях К—БГ—Т—К). 
Эффективность этих взаимодействий критиче-
ски зависит от концентрации дофамина, которая 
увеличивается в присутствии внимания.  
От характера реорганизации активности в ука-
занных цепях зависят реакции нейронов новой 
коры на сенсорные стимулы. С учетом совре-
менных экспериментальных данных цепь  
К—БГ—Т—К можно рассматривать как состав-
ную частью коннектома, состоящего из топо-
графически связанных областей новой коры,  
таламуса, БГ, гиппокампа, мозжечка и ряда под-
корковых ядер, которые функционируют взаи-
мозависимо (Силькис 2021а; 2021b; 2021с; 2022). 
В таких коннектомах осуществляется обработ-
ка разномодальной сенсорной информации. 

Задачей настоящей работы являлся анализ 
возможных нейронных механизмов включения 
внимания в обработку сенсорной информации 
в коннектомах, а также особенностей функцио- 
нирования коннектомов в отсутствие внимания, 
что приводит к слепоте невнимания. Решение 
этой задачи базируется на сопоставлении  
дофамин-зависимых пластических перестроек 
нейронных взаимодействий в коннектомах  
в присутствии и в отсутствие внимания. 

Известные экспериментальные данные  
о вовлеченности разных структур  

в процессы внимания

Известно, что в переключении произволь-
ного внимания к значимому стимулу участвует 
верхне-теменная извилина, благодаря чему 
осуществляется нисходящее влияние внимания  

на извлечение информации из памяти (Ciaramelli 
et al. 2008). В этом процессе участвуют гиппо-
камп, префронтальная кора (ПфК), ретроспле-
ниальная кора (РсК), теменная и ринальная 
области коры (Zorzo et al. 2021). С помощью 
функциональной магнитно-резонансной томо-
графии показано, что активность лобно-темен-
ных областей коры увеличивается при выпол-
нении задач на сознательное восприятие, 
внимание, рабочую память и при извлечении 
информации из памяти (Naghavi, Nyberg 2005). 
Из этих данных следует, что одни и те же об-
ласти коры участвуют в реализации разных 
задач. Обнаружено, что внимание модулирует 
активность как в сенсорных и фронтальных 
областях коры и в таламусе, так и в БГ (Huettel 
et al. 2001). Гиппокамп вносит существенный 
вклад в процессы внимания и восприятия 
(Ekstrom, Yonelinas 2020). При этом активность 
в гиппокампе специфически связана с управля-
емым памятью пространственным вниманием 
(Summerfield et al. 2006). В этих случаях в гип-
покампе наблюдали значительное увеличение 
активности, которое было сильно связано  
с увеличением активности в зрительных областях 
коры (Günseli, Aly 2020). 

В выполнение задач на переключение вни-
мания, требующих взаимодействия гиппокампа 
с ПфК, критически вовлечено таламическое 
ядро реуниенс (РЕ), реципрокно связанное  
с обеими структурами (Cassel et al. 2021; Linley 
et al. 2016). Ключевую роль в управляемых па-
мятью процессах внимания могут играть также 
передние ядра таламуса, к которым относят 
медиодорзальное (МД) ядро, а иногда и лате-
родорзальное (ЛД) ядро (Leszczyńsk, Staudigl 
2016). При этом эффективный вклад внимания 
в отображение информации в памяти требует 
взаимодействия между связанным с памятью  
гиппокампом и связанной с вниманием лобно-
теменной нейронной сетью (Leszczyńsk, Staudigl 
2016). Примечательно, что уровень сознания 
наиболее сильно коррелировал с активностью 
нейронов глубоких слоев лобно-теменной коры 
и нейронов таламуса и зависел от таламо-кор-
тикальных и кортико-кортикальных взаимодей-
ствий (Redinbaugh et al. 2020). Как известно, 
нейроны глубоких слоев коры проецируются  
не только в таламус, но и во входную структуру 
БГ — стриатум (Parent, Hazrati 1995; Sherman 
2017). Вследствие этого БГ также должны уча-
ствовать в осознанном восприятии. Мозжечок 
может участвовать в сдвиге внимания благо-
даря своим связям через таламус с дорзолате-
ральной ПфК (Chang et al. 2015). Исследования 
на приматах и грызунах показали, что повреж-
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дение ПфК нарушает выполнение задач, требу-
ющих переключения осознанного внимания 
(Birrell, Brown 2000), а таламус способствует 
контролирующему действию внимания (Halassa, 
Kastner 2017). 

Показано, что субталамическое ядро (СТЯ) 
является одной из составляющих подкорковой 
сети, участвующей в пространственном внима-
нии (Bočková et al. 2011; Schmalbach et al. 2014). 
Это ядро получает иннервацию из разных об-
ластей коры и переносит активность из коры  
в подкорковые структуры (Nishioka et al. 2020). 
СТЯ является одной из ключевых структур, 
влияющих на функционирование БГ. С БГ и СТЯ 
связано и педункулопонтийное ядро (ППЯ), 
которое взаимодействует с мозжечком и к нему 
поступают первичные сенсорные входы разных 
модальностей (Gut, Winn 2016; Mori et al. 2016). 
Это ядро является ключевым регулятором ак-
тивности таламуса, а через него активности 
коры (Gut, Winn 2016; Vitale et al. 2019). ППЯ 
через проекции в ядро РЕ может влиять и на 
активность гиппокампа (McKenna, Vertes 2004). 
Многочисленные афферентные и эфферентные 
связи ППЯ с другими структурами позволяют 
ему участвовать в различных процессах, вклю-
чая внимание (Gut, Winn 2016). В частности, оно 
может участвовать в сдвиге внимания через 
свои связи с дорзолатеральной ПфК (Chang et 
al. 2015). Кроме того, ППЯ может участвовать  
в процессах внимания вследствие прямых про-
екций в холинергическую систему переднего 
мозга (Inglis et al. 2001), которая способствует 
активации коры и гиппокампа (Schliebs, Arendt 
2011). 

Несмотря на приведенные выше данные, при 
исследовании механизмов внимания и сознания 
преимущественно анализируют роль таламо-
кортикальных взаимодействий, а вкладу в ак-
тивность таламуса и коры таких подкорковых 
структур, как БГ, гиппокамп, мозжечок, СТЯ  
и ППЯ,  уделяют значительно меньшее внимание. 

Гипотетический механизм включения 
внимания в обработку сенсорной 

информации в коннектоме

Основные взаимодействия между разными 
структурами в коннектомах, участвующих  
в обработке разномодальной информации, схе-
матически представлены на рис. Анализ воз-
можных механизмов взаимозависимого функ-
ционирования нейронов в коннектоме, 
включающем топографически связанные об-
ласти неокортекса, гиппокампа, БГ, таламуса, 
мозжечка и связанные с ними различные под-

корковые ядра, проведен нами ранее (Силькис 
2021а; 2021b; 2021с; 2022).

Существенное влияние на функционирование 
коннектома оказывает дофамин, который вы-
деляется в стриатуме и коре при включении 
внимания в обработку сенсорной информации 
(Силькис 2007; 2015, Silkis 2007). При непроиз-
вольном внимании дофамин выделяется в ответ 
на появление сенсорных стимулов. Возникно-
вению ответов дофаминергических клеток  
на зрительные стимулы может способствовать 
растормаживание нейронов верхнего двухолмия 
(ВД) через прямой путь в БГ (Silkis 2007).  
(На рисунке этот путь не показан с целью упро-
щения). Нейроны ВД и реципрокно связанные 
с ними нейроны ППЯ возбуждают друг друга,  
а нейроны ППЯ возбуждают дофаминергические 
клетки (рис.). Поскольку нейроны ВД получают 
иннервацию также из слухового поля А1 и реа-
гируют на звук (Hirsch et al. 1985), звуковые тоны 
через ВД также могут приводить к разрядам 
дофаминергических клеток (Силькис 2015). 

При произвольном внимании дофамин может 
выделяться вследствие активации нейронов 
ПфК, которые возбуждают дофаминергические 
клетки как непосредственно, так и через СТЯ 
(рис.). Кроме того, при произвольном внимании 
нейроны ПфК по нисходящим кортико-корти-
кальным аксонам возбуждают нейроны тех 
областей коры, где обрабатываются свойства 
сенсорного стимула, на который направлено 
внимание. Нейроны указанных областей акти-
вируются сильнее остальных, поскольку к ним 
через таламус поступает еще и восходящее воз-
буждение от сенсорного стимула, обладающего 
таким свойством. 

Нами впервые было указано на то, что до-
фамин разнонаправленно влияет на эффектив-
ность сильных и слабых кортико-стриатных 
входов (Silkis 2001). Это приводит к дофамин-
зависимой реорганизации эффективности меж-
нейронных связей в цепях К—БГ—Т—К. В ре-
зультате этого выходные ядра БГ оказывают 
соответственно растормаживающее и ингиби-
рующее действие на первоначально сильно  
и слабо возбужденные сенсорным стимулом 
нейроны таламуса и топографически связанные 
с ними нейроны коры (Силькис 2007; Silkis 2007). 
Поскольку корковые нейроны, реагирующие  
на стимул (или свойство стимула), на который 
было направлено внимание, первоначально 
активируются наиболее сильно, выделение  
дофамина в стриатуме и циркуляция активности 
в цепях К—БГ—Т—К способствуют усилению 
реакций именно этих нейронов, тогда как  
ответы корковых нейронов, чувствительных  
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Рис. Топографическая организация нейронных цепей в глобальном коннектоме, состоящем  
из коннектомов, которые участвуют в обработке моторной, сенсорной и лимбической информации. 

Каждый коннектом включает область неокортекса, связанное с ней ядро таламуса, а также 
соответствующие участки мозжечка, базальных ганглиев, субталамического и педункулопонтийного ядер 

и ядер моста. Во все коннектомы поступает дофамин. Mot.C и Sens.C — моторная и сенсорные области 
коры соответственно; PfC, RsC, EC — префронтальная, ретросплениальная кора, энторинальная области 
коры соответственно; BGd, BGa and BGv — дорзальная, ассоциативная и вентральная части базальных 

ганглиев соответственно; STN — субталамическое ядро; PPN — педункулопонтийное ядро;  
SNс — компактная часть черного вещества; VTA — вентральное поле покрышки; VL, MD, LD — 

вентролатеральное, медиодорзальное, латеродорзальное таламическое ядро соответственно;  
RЕ — таламическое ядро реуниенс; LGB и MGB — наружное и внутреннее коленчатое тело 
соответственно; SC и IC — верхнее и нижнее двухолмие соответственно. PN — ядра моста;  

MS — медиальная перегородка; SMN — супрамамиллярное ядро; DA — дофамин.  
Линии, заканчивающиеся стрелками и ромбами, — возбудительные и тормозные связи соответственно. 

Штрих-пунктирные линии со стрелками — дофаминергические входы

Fig. Topographic organization of neural loops in the global connectome. It consists of connectomes involved in 
the processing of motor, sensory and limbic information. Each connectome includes a neocortical area,  

connected with it thalamic nucleus, as well as the corresponding regions of the cerebellum, basal ganglia, 
subthalamic and pedunculopontine nuclei, and pontine nucleus. Mot.C and Sens.C—motor and sensory cortical 
areas, respectively; PfC, RsC, EC—prefrontal, retrosplenial, and entorhinal cortical areas, respectively; BGd, BGa  
and BGv—dorsal, associative and ventral parts of the basal ganglia, respectively; STN and PPN—subthalamic 

and pedunculopontine nuclei, respectively; SNс—substantia nigra pars compacta; VTA—ventral tegmental area;  
VL, MD, LD—ventrolateral, mediodorsal and laterodorsal thalamic nuclei, respectively; RЕ—thalamic reuniens 

nucleus; LGB and MGB—lateral and medial geniculate body, respectively; SC and IC—superior and inferior 
colliculus, respectively; PN—pontine nuclei; MS—medial septum; SMN—supramammillary nucleus;  
DA—dopamine. Lines ending with arrows and rhombuses represent excitatory and inhibitory inputs, 

respectively. Dash-dotted lines with arrows are dopaminergic inputs
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к другим стимулам (или к другим свойствам 
стимула), подавляются. Из этого механизма 
следует, что внимание может модулировать 
только те компоненты ответов корковых нейро-
нов на сенсорные стимулы, чьи латентные пери-
оды (ЛП) превышают ЛП реакций дофаминер-
гических клеток на эти стимулы (80–100 мс). 

На функционирование нейронной сети, уча-
ствующей в процессах внимания, должно влиять 
и модулирующее действие дофамина на моно-
синаптические таламо-кортикальные входы 
(Силькис 2015). То, что на этих входах может 
индуцироваться длительная потенциация  
и длительная депрессия, было впервые проде-
монстрировано в наших экспериментах для 
входов в зрительную и слуховую области коры 
из наружного и внутреннего коленчатого тел 
соответственно (Вебер и др. 1988; Силькис 1995). 
Характер влияния каждого из нейромодулято-
ров на эффективность синаптической передачи 
зависит от типа активируемых им постсинап-
тических рецепторов (Силькис 2002). Согласно 
правилам модуляции для пирамидных нейронов 
гиппокампа и коры, воздействие дофамина  
на рецепторы D1 должно способствовать ин-
дукции длительной потенциации эффектив-
ности возбудительных входов к этим нейронам 
(Силькис 2002). Поэтому выделение дофамина 
в сенсорной и префронтальной областях коры 
за счет активации рецепторов D1 может спо-
собствовать усилению таламо-кортикального  
и кортико-кортикального возбуждения, что 
приведет к увеличению активности нейронов 
коры. Из механизма функционирования ней-
ронных цепей К—БГ—Т—К следует, что это 
увеличение должно способствовать улучшению 
условий для включения произвольного внима-
ния в обработку сенсорной информации.  
В пользу такой возможности могут свидетель-
ствовать данные об усилении внимания к ми-
шени при введении в ПфК агониста рецепторов 
D1 (Chudasama, Robbins 2004).

Необходимо учитывать не только процессы, 
протекающие в цепях К—БГ—Т—К, включающих 
сенсорные области коры и ПфК, но и процессы, 
протекающие в цепях К—БГ—Т—К, включающих 
теменную и цингулярную области, которые 
играют существенную роль в процессах внима-
ния. Кроме того, в нейронную сеть должны быть 
включены связанные с гиппокампом, ПфК и РсК 
таламические ядра РЕ, МД и ЛД, которые проеци-
руются в вентральный стриатум — прилежащее 
ядро — и являются звеньями лимбических цепей 
К—БГ—Т—К, а также цепи гиппокамп—БГ—Т—
гиппокамп (рис.). Аксонные окончания гиппо-
кампальных нейронов конвергируют на шипи-

ковых клетках прилежащего ядра с аксонными 
окончаниями нейронов ПфК (Finch 1996) (рис.). 
Эффективность входа из ПфК в прилежащее 
ядро мала, и сигналы из ПфК могут приводить 
к разрядам шипиковых клеток только в при-
сутствии сигналов из гиппокампа (O’Donnel, 
Grace 1995). Благодаря этому гиппокамп через 
БГ способствует циркуляции активности в лим-
бических цепях К—БГ—Т—К и обеспечивает 
влияние ПфК на активность клеток-мишеней 
БГ, включая таламус, СТЯ и ППЯ (Силькис 2014). 
Участвуя в функционировании лимбических 
цепей, гиппокамп может вносить существенный 
вклад в процессы произвольного внимания, 
управляемого памятью. 

При проведении анализа возможных меха-
низмов взаимозависимого функционирования 
нейронов в коннектоме было отмечено, что кора 
и гиппокамп могут влиять на функционирование 
мозжечка через таламус и ядра моста (ЯМ),  
а также через БГ (Силькис 2021а; 2021b; 2021с; 
2022). В свою очередь, мозжечок может влиять 
на процессы внимания, так как воздействует  
на активность разных полей неокортекса и БГ 
через таламические ядра. На функционирование 
гиппокампа мозжечок может влиять через та-
ламическое ядро РЕ, а также через РсК и ПфК 
(рис.). Кроме того, нейроны глубоких ядер моз-
жечка возбуждают медиальную перегородку  
и супрамамиллярное ядро, которые проециру-
ются в гиппокамп и могут облегчать формиро-
вание нейронных отображений ассоциаций 
«объект — место» в разных полях гиппокампа 
(Силькис 2021с). Эти отображения сохраняют-
ся в памяти и, по-видимому, извлекаются  
оттуда при необходимости обратить произ-
вольное внимание на этот объект (или его свой-
ства), расположенный в определенном локусе 
пространства. Поскольку гиппокамп и ПфК 
получают возбуждение от таламических ядер 
РЕ и МД, активируемых сенсорными стимулами 
через ВД, а мозжечок получает возбуждение  
от ВД через ЯМ (рис.), при поступлении сен-
сорного стимула нейроны гиппокампа и ПфК 
получают дополнительное возбуждение. Раз-
ряды имеющихся в гиппокампе «клеток новиз-
ны» и «клеток места», способствуя выделению 
дофамина, могут облегчить привлечение про-
извольного и непроизвольного внимания  
к новым стимулам и к стимулам, расположенным 
в определенных локусах пространства. 

Показано, что в тех случаях, когда внимание 
управлялось памятью, в ПфК и гиппокампе 
активность увеличивалась и усиливалась ее 
связь с активностью в зрительных областях 
коры (Günseli, Aly 2020). С учетом предлагаемо-
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го механизма произвольного внимания актив-
ность в зрительных областях коры могла  
увеличиваться вследствие возрастания нисхо-
дящего возбуждения со стороны ПфК. В резуль-
тате наблюдалось и усиление связей между 
префронтальной и зрительной областями коры. 
Следует различать процессы внимания, направ-
ленного к стимулу, вызванному из памяти,  
и внимания к стимулу, который подкрепляется 
при обучении. В первом случае должна увели-
читься активность в гиппокампе и коре.  
Во втором случае при подкреплении должно 
увеличиться выделение дофамина в стриатуме, 
что приведет к реорганизации активности в БГ 
и связанных с ними структурах. С помощью 
функциональной магнитно-резонансной томо-
графии показано, что контекстная память  
и обучение с подкреплением способствуют  
направленности внимания при визуальном  
поиске. При этом оказалось, что по мере  
предъявлений проб активность в гиппокампе,  
а не в стриатуме позволяет предсказать улуч-
шение внимания с помощью контекстной  
памяти, тогда как активность в стриатуме,  
а не в гиппокампе позволяет предсказать улуч-
шение внимания вследствие подкрепления ас-
социации «стимул — реакция» (Goldfarb et al. 
2016). Эти данные указывают на различный 
вклад стриатума и гиппокампа в функциониро-
вание коннектома при выполнении задач, тре-
бующих разных видов внимания. 

Необходимо учитывать и то обстоятельство, 
что дофамин-зависимые перестройки в БГ вно-
сят определенный вклад в окуломоторную ак-
тивность. Согласно предложенному нами меха-
низму обработки зрительной информации 
(Силькис 2006), выделение дофамина и растор-
маживание через БГ нейронов ВД, проецирую-
щихся в глазодвигательные структуры, может 
способствовать фокусированию глаз на стимул, 
к которому привлечено внимание, что допол-
нительно усилит реакции нейронов таламуса  
и коры.

Значительный вклад в процесс внимания 
может вносить ретикулярное ядро таламуса 
(Pazo et al. 2013). Это ядро (на рисунке не пред-
ставлено с целью упрощения) получает тормоз-
ную иннервацию из выходных ядер БГ. Посколь-
ку ГАМКергические нейроны ретикулярного 
ядра таламуса иннервируют другие таламические 
ядра, проецирующиеся в кору, при определенных 
условиях может происходить растормаживание 
этих ядер, что приведет к усилению таламо-
кортикального возбуждения. Хотя ПфК не име-
ет прямых проекций в ретикулярное ядро, она 
может влиять на него через БГ. Полагают, что 

эта цепь позволяет улучшить обработку сигна-
лов той модальности, на которую направлено 
произвольное внимание, и подавить обработку 
сигналов той модальности, которую нужно 
игнорировать (Nakajima et al. 2019). 

Нами было выдвинуто предположение, что 
в силу сходства функциональной организации 
разных коннектомов механизмы обработки 
стимулов определенной модальности в каждом 
из них должны быть однотипными (Силькис 
2022). Можно предположить, что и включение 
произвольного внимания в обработку стимулов 
определенной сенсорной модальности, и их 
осознание также базируются на сходных меха-
низмах для всех коннектомов.

Особенности функционирования 
коннектома в отсутствие внимания, 

приводящего к отсутствию осознанного 
восприятия

Характер функционирования коннектома  
в присутствии произвольного внимания и в его 
отсутствие должен различаться, поскольку, как 
отмечено ранее, при произвольном внимании 
активность ПфК и гиппокампа относительно 
выше, а концентрация дофамина в стриатуме 
относительно ниже. В отсутствие произвольно-
го внимания высшие фронтальные области коры 
слабее активируют нижележащие области коры, 
а восходящее кортико-кортикальное возбужде-
ние не может эффективно переносить специфи-
ческую информацию из сенсорных областей 
коры в высшие вследствие ослабления сигналов 
по мере их продвижения и увеличения дивер-
гентности. Обычно достаточно сильное входо-
специфичное возбуждение может передаваться 
из низших сенсорных областей коры в более 
высокие через таламические ядра высокого по-
рядка по трансталамическим путям (Sherman 
2017). Однако в отсутствие внимания такому 
распространению должно препятствовать  
торможение таламуса со стороны выходных  
ядер БГ. Усиление этого торможения связано 
как со слабым возбуждением шипиковых клеток 
прилежащего ядра нейронами ПфК, РсК и гип-
покампа, так и с низкой концентрацией дофа-
мина в стриатуме. В отсутствие внимания до-
фаминергические клетки разряжаются реже 
вследствие их слабого возбуждения со стороны 
ПфК, СТЯ и ППЯ.

В отсутствие произвольного внимания ней-
роны СТЯ и ППЯ менее активны из-за тормо-
жения со стороны выходных ядер БГ. Кроме 
того, нейроны СТЯ получают более слабое воз-
буждение со стороны коры, а нейроны ППЯ 
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получают более слабое возбуждение со стороны 
СТЯ. В результате слабого возбуждения ЯМ  
со стороны коры нейроны глубоких ядер моз-
жечка также менее активны и потому слабее 
возбуждают нейроны СТЯ и ППЯ. Кроме того, 
нейроны глубоких ядер мозжечка слабее воз-
буждают таламус, включая ядро РЕ, а также 
медиальную перегородку и супрамамиллярное 
ядро. Это должно привести к снижению актив-
ности гиппокампа. Таким образом, в отсутствие 
произвольного внимания происходит как уси-
ление ингибирования таламуса, так и ослабле-
ние возбудительных взаимодействий между 
разными частями коннектома. В результате 
ухудшаются условия для циркуляции возбуж-
дения в коннектомах и затрудняется возвраще-
ние возбуждения в кору.

Понимание возможного характера изменений 
функционирования коннектома в отсутствие 
произвольного внимания представляется важ-
ным в связи с распространенной точкой зрения, 
что возвращение сигнала в кору по таламо- 
кортикальным цепям является необходимым 
условием сознательного восприятия (Edelman 
et al. 2011). Полагают, что осознание информации 
человеком базируется на каскаде возвратных 
циклов, в каждом из которых воспринимается 
и оценивается текущая ситуация (Madl et al. 
2011). Предполагается, что в результате цикли-
ческой активности в каждой области коры 
формируется выходной паттерн нейронной 
активности, тождественный специфическому 
паттерну входного возбуждения (Сергин 2020). 
Автор указанной работы выдвинул гипотезу, 
что этот процесс, названный аутоотождествле-
нием, лежит в основе сенсорного осознания  
и порождения мысли. Отмечено, что хотя в силу 
анатомии таламо-кортикальных связей когни-
тивный цикл является возвратным по природе, 
однако он реализуется при участии не только 
фронтальных областей коры, но также стриа-
тума и мозжечка (Madl et al. 2011). В работе 
(Сергин 2020) указано на то, что в процессе 
аутоотождествления может участвовать ней-
ронная цепь К—БГ—Т—К. Из функциональной 
организации коннектомов, включающих цепи 
К—БГ—Т—К, цепь гиппокамп—БГ—Т—гиппо-
камп, а также влияющие на их функционирова-
ние мозжечок и некоторые подкорковые ядра, 
непосредственно следует, что различные под-
корковые структуры должны существенно вли-
ять на время возвращения сигналов в кору  
и гиппокамп через таламус (рис.).

Временные параметры  
осознанного восприятия

Имеются различные экспериментальные 
данные о времени, необходимом для осознания 
стимула. Только при осознанном восприятии 
стимулов наблюдали негативные потенциалы  
с ЛП 170 мс и 260–300 мс, тогда как при слепо-
те невнимания эти компоненты ответов отсут-
ствовали (Shafto, Pitts 2015). С осознанием 
сильно связан компонент ответа Р300 во фрон-
тально-центрально-теменных областях коры,  
а также ответы с ЛП более 600 мс (Rutiku et al. 
2015). Судя по результатам работы (Koivisto et 
al. 2017), связанный со стимулом потенциал  
с ЛП 200–300 мс чувствителен к осознанию 
только факта наличия стимула, тогда как его 
осознанная идентификация коррелирует с более 
поздней активностью. При оптимальных усло-
виях осознанное распознавание эпизода про-
исходит через 200–280 мс после предъявления 
стимула (Madl et al. 2011). Из обзора результатов 
современных исследований следует, что ней-
ронным коррелятом зрительного осознания 
можно считать ответы нейронов коры с ЛП 
свыше 300 мс (Hutchinson 2019). По-видимому, 
такое время необходимо не только для возвра-
щения сигнала в кору, но и для сопоставления 
нейронного отображения стимула в коре с из-
влеченным из памяти отображением аналогич-
ного стимула.

Регистрация активности в прилежащем ядре 
при выполнении задачи на слепоту невнимания 
показала, что ответы на первый стимул с ЛП 
80–140 мс позволяют определить, будет ли 
осознан второй стимул (Slagter et al. 2017).  
На осознанное восприятие второго стимула 
указывало наличие в прилежащем ядре актив-
ности с ЛП 200–400 мс (Slagteret al. 2017). Эти 
данные свидетельствуют в пользу участия лим-
бической части БГ в осознанном восприятии  
и указывают на необходимость окончания об-
работки первого стимула для осознания второго. 

Следствия предлагаемого механизма 
включения произвольного внимания 
в обработку сенсорной информации 
и их сопоставление с результатами 
экспериментальных исследований 

слепоты невнимания

Если возвращение сигналов в кору является 
необходимым условием осознанного восприятия 
стимула, естественно предположить, что  
не будут осознаваться те стимулы, обработка 
информации о которых происходит в течение 
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времени, которое меньше, чем цикл циркуляции 
активности в коннектоме. Из предлагаемого 
механизма функционирования коннектома 
следует, что время возвращения активности  
в кору должно зависеть от эффективности воз-
буждения таламуса со стороны коры, мозжечка, 
ППЯ и СТЯ, а также от степени его ингибиро-
вания со стороны выходных ядер БГ. Время 
циркуляции возбуждения должно возрасти при 
увеличении тормозного воздействия на таламус 
и уменьшении его возбуждения. Тормозное 
действие на таламус со стороны БГ должно 
усилиться при снижении концентрации дофа-
мина в стриатуме. При этом усилится также 
ингибирование СТЯ, ППЯ со стороны БГ  
и снизится возбуждение мозжечка со стороны 
СТЯ и ППЯ. В результате увеличится интервал 
между двумя стимулами, при котором прояв-
ляется слепота невнимания. К такому же эф-
фекту должно привести повреждение СТЯ, ППЯ 
или мозжечка. 

На зависимость параметров слепоты невни-
мания от дофамина указывают данные о том, что 
частота спонтанных морганий, которая корре-
лирует с концентрацией дофамина, позволяет 
предсказать выраженность слепоты невнимания 
(Colzato et al. 2008). Показано, что у пациентов  
с болезнью Паркинсона, которая характеризует-
ся дефицитом дофамина в стриатуме, наруша-
ются те виды обучения, которые требуют  
внимания (Marinelli et al. 2017). У пациентов  
с болезнью Паркинсона ухудшается распознава-
ние второй цели по сравнению со здоровыми 
испытуемыми, т. е. слепота невнимания усили-
вается (Slagter 2016). У пациентов, у которых  
в отсутствие лечения была сильно выражена 
слепота невнимания, использование L-DOPA 
значительно снижало ее проявления (Slagter et 
al. 2016). Обучение пациентов с болезнью Пар-
кинсона улучшала и стимуляция СТЯ (Marinelli 
et al. 2017). Базовые процессы внимания у паци-
ентов с болезнью Паркинсона улучшала и низ-
кочастотная стимуляция ППЯ (Fischer et al. 2015), 
тогда как повреждение ППЯ приводило к гло-
бальному дефициту внимания (Inglis et al. 2001; 
Kozak et al. 2005). У пациентов с поражением 
мозжечка наблюдали более длительный период 
и более сильную выраженность слепоты невни-
мания по сравнению со здоровыми испытуемы-
ми (Jiang et al. 2013; Schweizer et al. 2007). 

Таким образом, следствия предлагаемого 
механизма функционирования коннектома  
в отсутствие произвольного внимания согласу-
ются с известными из литературы результатами 
экспериментальных исследований слепоты не-
внимания.

Исследование слепоты невнимания  
как один из подходов к изучению 

механизмов сознания

Как отмечено во введении, исследование 
особенностей слепоты невнимания является 
одним из подходов к изучению нейробиологи-
ческих механизмов сознания в условиях, когда 
оно варьирует. Существующие эксперименталь-
ные данные подтвердили фундаментальный 
вклад внимания в осознанное восприятие 
(Asplund et al. 2014). При исследовании слепоты 
невнимания было показано, что осознание воз-
никает на центральных этапах обработки ин-
формации по принципу «всё или ничего».  
Временная задержка между двумя стимулами 
влияла на вероятность сознательного воспри-
ятия испытуемыми второго стимула, но  
не влияла на точность его представления (Asplund 
et al. 2014). Результаты указанной работы сви-
детельствуют о влиянии внимания на вероят-
ность того, что воспринимаемый стимул до-
стигнет сознания. В ряде случаев мог быть 
распознан весь объект, но не некоторые его 
свойства. Полагают, что отсутствие эффектив-
ного распознавания какого-либо свойства сти-
мула (например, размера или ориентации) свя-
зано со слепотой невнимания к этому свойству 
(Raidvee et al. 2021). Примечательно, что человек 
не может полностью оценить воспринятый 
контент без того, чтобы внимание не было явно 
обращено на каждую модальность (Connell, 
Lynott 2016). 

Некоторые особенности слепоты невнимания 
могут быть объяснены с помощью предлагае-
мого механизма включения произвольного 
внимания в обработку сенсорной информации. 
Реакция осознания по принципу «всё или ниче-
го», по-видимому, определяется тем, что про-
извольное внимание связано с ПфК и гиппо-
кампом, где формируются обобщенное 
представление о стимуле и его пространствен-
ном расположении. Однако если требуется 
осознать, обладает ли стимул определенным 
свойством, необходимо, чтобы в обработку 
включилось произвольное внимание, направ-
ленное на восприятие именно этого свойства. 
Для выполнения данного условия ПфК должна 
дополнительно нисходящим образом активи-
ровать ту область сенсорной коры, в которой 
происходит обработка этого свойства стимула. 
При этом должна произойти существенная 
реорганизация активности в той цепи коннек-
тома, которая включает эту область коры  
и связанные с ней подкорковые структуры. 
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Следует отметить, что в задачу настоящей 
работы не входил анализ участия разных об-
ластей ПфК в процессах внимания и осознания. 
Полагают, что дорзолатеральная ПфК сильнее 
взаимосвязана с областями мозга, участвующи-
ми в процессах внимания и когнитивной дея-
тельности, тогда как вентральная ПфК связана 
с регионами мозга, отвечающими за эмоции.  
В дальнейшей работе предполагается провести 
такой анализ с учетом того, что каждая часть 
медиальной ПфК (агранулярная, передняя цин-
гулярная, прелимбическая, информалимбическая) 
имеет уникальные афферентные проекции 
(Hoover, Vertes 2007). Будут также учтены осо-
бенности связей различных областей ПфК  
с разными таламическими ядрами, миндалиной, 
участками дорзального и вентрального стриа-
тума, а также поля СА1 гиппокампа и субику-
люма (Kim, Spruston 2012; Saalmann 2014; Wang, 
Barbas 2018; Wang, Pickel 2002). Участие минда-
лины представляет значительный интерес  
в связи с увеличением эффективности обработ-
ки эмоционально значимых стимулов за счет 
усиления функционирования систем внимания, 
опосредованных различными нейронными 
механизмами в миндалине и взаимосвязанных 
областях префронтальной коры (Pourtois et al. 
2013).

Заключение

Несмотря на наличие связи между внимани-
ем и сознанием, теоретический анализ их меха-
низмов ранее развивался по отдельности для 
каждого эффекта. В работе (Raffone et al. 2014) 
предпринята попытка связать теорию сознания, 
базирующуюся на глобальном рабочем про-
странстве, с синтезом теорий зрительного вни-
мания. Была разработана объединенная теория 
внимания и сознания, базирующаяся на едином 
нейрокогнитивном подходе к явлениям, связан-
ным со зрительным поиском, слепотой невни-
мания и консолидацией рабочей памяти (Raffone 
et al. 2014). Эта теория предполагает наличие 
многих стадий обработки информации от ран-
них отображений зрительного стимула к ото-
бражениям более высокого порядка в глобаль-
ном рабочем пространстве, а также вклад 
внимания в доступ к сознанию. Однако в этой 
теории зрительное рабочее пространство огра-
ничено только кортико-кортикальными взаи-
модействиями и взаимодействиями коры  
с подушкой таламуса, тогда как участие других 
подкорковых структур не учитывали. 

Из предлагаемого нами механизма включения 
произвольного внимания в обработку инфор-

мации следует, что обработка, внимание и осоз-
нание базируются на процессах в одних и тех 
же нейронных сетях — коннектомах. Включен-
ные в коннектомы подкорковые структуры 
вносят существенный вклад в формирование  
и осознание нейронных отображений сенсорных 
стимулов в новой коре и связанном с ней гип-
покампе, которые являются частями глобаль-
ного рабочего пространства. Известно, что 
новая кора и гиппокамп имеют иерархическую 
организацию. Поэтому по мере продвижения 
сигналов из низших сенсорных областей коры 
в высшие в каждой области формируются ней-
ронные отображения стимулов более высокого 
порядка (Силькис 2006; 2007; 2015). По мере 
продвижения стимулов по трисинаптическому 
пути через гиппокамп в его полях формируют-
ся усложняющиеся нейронные отображения 
ассоциаций «объект — место» более высокого 
порядка (Силькис 2011). По-видимому, сово-
купность нейронов поля СА1 гиппокампа  
и пирамидных нейронов высших областей коры, 
на которых базируются отображения высшего 
порядка, является источником нисходящего 
возбуждения, определяющего выбор коннекто-
ма, в котором реализуется включение произ-
вольного внимания в обработку и осознание 
сенсорного стимула данной модальности (либо 
свойства этого стимула). В настоящей работе 
выдвинуто предположение, что в силу сходства 
функциональной организации различных кон-
нектомов сходные механизмы лежат в основе 
включения внимания в обработку и осознание 
информации определенной модальности. Одно-
временная обработка и осознание разномодаль-
ной сенсорной информации, а также выбор 
необходимой реакции происходят, по-видимому, 
во всеобъемлющем коннектоме, состоящем  
из совокупности сходным образом функциони-
рующих коннектомов (Силькис 2022) (рис.).  
Не исключено, что всеобъемлющий коннектом 
может выполнять функции когнитома, который, 
согласно выдвинутой в работе (Анохин 2021) 
гипотезе, представляет собой глобальную ней-
ронную сеть, обеспечивающую познавательные 
способности мозга. Предполагается, что эта сеть 
состоит из нейронных групп со специфически-
ми когнитивными свойствами (Анохин 2021). 
В нашей модели специфика отдельных нейрон-
ных групп — коннектомов определяется их 
функциональной организацией, которая не-
сколько различается для структур, участвующих 
в обработке разномодальных сенсорных стиму-
лов (тактильных, зрительных, слуховых, обо-
нятельных).
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В настоящее время широко обсуждается во-
прос о том, происходит ли зрительное осознание 
на ранних или на поздних стадиях обработки 
информации в неокортексе (см. обзор: Hutchinson 
2019). Сопоставление известных эксперимен-
тальных данных с результатами анализа особен-
ностей включения произвольного и непроиз-
вольного внимания в обработку информации  
в коннектомах, смогут, по-видимому, способ-
ствовать пониманию того, какие уровни обра-
ботки могут достигнуть сознания. 

Список сокращений

БГ — базальные ганглии; ВД — верхнее дву- 
холмие; ВКТ — внутреннее коленчатое тело;  
ВЛ — вентролатеральное таламическое ядро; 
ВПП — вентральное поле покрышки; ГЯМ — 
глубокие ядра мозжечка; ДА — дофамин; К—
БГ—Т—К — нейронная цепь «кора — базальные 
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ядро; ПфК — префронтальная кора; РЕ — тала-
мическое ядро реуниенс; РсК — ретросплени-
альная кора; СМЯ — супрамамиллярное ядро; 
СТЯ — субталамическое ядро; ЧВк — компакт-

ная часть черного вещества; ЭК — энториналь-
ная кора; ЯМ — ядра моста.
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