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Физиология  интероцепции  и  её  адаптивная  роль  

в  сознании

Это  различие  обусловлено  уникальными  особенностями  интероцептивного  процесса,  а  

именно  немиелинизированной  и  слабомиелинизированной  природой  афферентных  

интероцептивных  нейронов,  что  облегчает  несинаптическую  передачу  сигналов  по  

интероцептивным  путям,  особенно  в  путях  блуждающего  нерва  и  нейронных  структур,  

лишенных  гематоэнцефалического  барьера.  Мы  предполагаем,  что,  непрерывно  представляя  

состояние  тела,  спонтанно  осознанные  гомеостатические  ощущения  составляют  

основополагающий  субстрат  субъективности  и  основу  для  сознания.  Эта  идея  опирается  на  

наши  предыдущие  работы,  которые  основывают  сознание  на  фундаментальной  биологии,  

а  не  на  высокоуровневом  познании.  Сознание  обеспечивает  адаптивные  и  защитные  

реакции,  которые  поддерживают  гомеостаз  и  обеспечивают  жизнь.

Этот  взгляд  на  феномен  чувств  подчеркивает  первенство  гомеостатических  ощущений  в  

архитектуре  разума.  То,  что  мы  обычно  называем  «сознанием»,  можно  описать  как  

совокупность  непрерывно  протекающих  физиологических  событий  с  различными  

функциональными  характеристиками:  (i)  спонтанно  осознанные  гомеостатические  ощущения ,  

описывающие  текущее  внутреннее  состояние  организма  (и  не  должны  смешиваться  с  

эмоциями);  (ii)  восприятие  внешнего  мира  и  собственных  движений  в  результате  

экстероцептивных  и  проприоцептивных  процессов;  (iii)  размышления  об  этих  восприятиях  и  

связанные  с  ними  воспоминания,  включая  рассуждения;  и  (iv)  лингвистические  переводы  

любого  из  вышеперечисленных  компонентов.  Гомеостатический  компонент  сознания  

представляет  собой  чувственный  разум.  Другие  компоненты  —  экстероцептивный/

проприоцептивный,  рефлексивный  и  лингвистический  —  составляют  то,  что  мы  называем  

современным  разумом.

https://doi.org/10.1098/rstb.2024.0305

Данная  статья  является  частью  тематического  выпуска  «Эволюционные  функции  
сознания».

Институт  мозга  и  творчества,  Университет  Южной  Калифорнии,  Лос-Анджелес,  Калифорния  90089,  США

Интероцептивная  нервная  система  использует  механизмы  передачи  сигналов,  отличные  от  

механизмов  экстероцептивных,  произвольных  двигательных,  когнитивных  и  языковых  

процессов.  В  то  время  как  интероцепция  в  основном  опирается  на  аналоговую  обработку,  

другие  системы  предпочитают  цифровую  передачу  сигналов.  Эта  физиологическая  

особенность  позволяет  интероцепции  отображать  состояние  внутренней  среды  организма  

в  реальном  времени,  что  резко  контрастирует  с  быстрой,  точной  и  чувствительной  ко  

времени  обработкой  экстероцептивных,  проприоцептивных,  когнитивных  и  языковых  сигналов.

Чувства  —  это  осознанные  переживания,  возникающие  из  представления  мозга  о  внутреннем  

состоянии  тела  [1–5].  Важным  и  фундаментальным  классом  чувств  являются  гомеостатические.  

Они  спонтанно  осознанны  и  возникают  при  значительных  отклонениях  от  физиологического  

равновесия,  будь  то  негативные  (например,  голод,  жажда,  гипоксия,  лихорадка)  или  позитивные  

(например,  насыщение,  благополучие).  Другие  чувства,  такие  как  эмоции  (например,  страх  или  

возбуждение),  представляют  собой  закономерное  сочетание  гомеостатических  сдвигов  в  ответ  

на  вызовы  внутренней  стабильности  или  возможности  её  улучшения  (например,  учащенное  

сердцебиение  и  метаболические  потребности  при  встрече  с  хищником  способствуют  

возникновению  чувства  страха).
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3.  Аналогоподобные,  непрерывные  сигналы  поддерживают  эмоциональное  мышление.

2.  Цифровые,  быстрые  и  надежные  сигналы  поддерживают  современное  мышление.

Ключевым  моментом  здесь  является  тип  нейронов,  ответственных  за  подобные  ощущения.  Цель  данной  статьи  —  описать  различные  механизмы,  посредством  

которых  генерируются  гомеостатические  ощущения.  Это  приводит  к  описанию  специфической  физиологии,  ответственной  за  интероцепцию  —  процесс,  

обеспечивающий  бдительную  гомеостатическую  регуляцию  и,  следовательно,  поддерживающий  выживание.

Тот  факт,  что  каждое  гомеостатическое  эмоциональное  событие  спонтанно  известно  организму  (т.е.  находится  в  сознании),  предоставляет  организму  информацию,  

необходимую  для  регулирования  и  поддержания  жизни.  Если  бы  чувства  не  были  спонтанно  известны,  они  не  смогли  бы  направлять  адаптивные  реакции,  и  их  

функциональная  цель  в  управлении  поведением  была  бы  иной  или  даже  отсутствовала  бы.

Важно  отметить,  что  гомеостатический  процесс  восприятия  принципиально  отличается  от  других  измерений  сознания.

Экстероцептивные,  рефлексивные  и  языковые  процессы  зависят  от  наличия  миелинизированных  нейронов  и  синапсов  для  быстрой,  оптимальной  и  «шумоустойчивой»  

нейротрансмиссии.  Помимо  своих  изолирующих  свойств,  которые  увеличивают  скорость  и  эффективность  сигнала,  миелин  служит  физическим  барьером,  защищая  

аксоны  от  внеклеточной  среды  и  тем  самым  предотвращая  непреднамеренную  модуляцию  со  стороны  соседних  нервных  и  ненервных  тканей  [9,10].  Благодаря  быстрой  

передаче  сигналов  по  принципу  «всё  или  ничего»,  миелин  позволяет  потенциалам  действия  функционировать  как  бинарные  входные  данные  для  цифровых  

вычислений,  таких  как  те,  которые  описываются  булевой  логикой  [11,12].  Миелинизированные  цепи  обрабатывают  информацию  в  дискретных,  чувствительных  ко  

времени  единицах,  что  максимизирует  точность  и  снижает  уровень  шума.

Цифровая  обработка  происходит  быстро  и  преобразует  информацию  посредством  интеграции  внутри  цепей,  что  позволяет  выполнять  сложные  логические  вычисления  

[13,14].  Теоретическая  нейронаука  использовала  параллели  между  цифровыми  системами  и  дискретной  нейронной  сигнализацией  для  моделирования  обработки  

информации  в  рефлексивных,  экстероцептивных  и  лингвистических  функциях.  Как  и  в  цифровых  архитектурах,  мозг  организует  поток  информации  иерархически  

через  цепеподобные  структуры,  которые  выполняют  прогрессивные,  чувствительные  ко  времени  преобразования  [15].

Мы  также  исследуем,  как  интероцепция  закладывает  основы  сознания,  понимаемого  здесь  как  адаптивное,  непрерывное  ощущение  живого  организма.

Миелинизация  обеспечивает  скорость,  точность  и  синхронность,  необходимые  для  такой  высокоточной  обработки,  позволяя  выполнять  сложные  функции,  такие  как  

язык,  координация  движений  и  абстрактное  мышление  [16–18].  Эти  цифровые  нейронные  системы  напоминают  модели  глубокого  обучения,  где  дискретизированные  

сигналы  проходят  через  многослойные  сети,  управляемые  функциями  активации.

В  отличие  от  процессов  в  чувственном  мозге,  экстероцептивный,  лингвистический  и  рефлексивный  мозг  полагаются  на  быструю,  дискретную  и  высокоточную  

передачу  сигналов.  Таким  образом,  миелинизация  и  синаптическая  передача  имеют  решающее  значение  для  вычислительных  процессов,  поддерживающих  

рассуждения  высшего  порядка,  язык  и  экстероцепцию,  но  не  для  интероцепции.

Процессы  ощущений  выделяются  благодаря  обширному  взаимодействию  с  самим  телом,  примером  которого  является  автономная  висцеральная  чувствительность  от  

афферентных  волокон  блуждающего  нерва  [19,20].  Большинство  афферентных  интероцептивных  нейронов  блуждающего  нерва  слабо  миелинизированы  (Aδ-волокна).

Оно  служит  непрерывным,  спонтанно  осознанным  интерфейсом  между  собственно  телом  и  нервной  системой,  закрепляя  субъективность  и  обеспечивая  основную  

основу  для  сознания.
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Как  правило,  аксоны  нейронов,  поддерживающих  гомеостаз  и  аффект,  лишены  миелина.  Эта  особенность  открывает  им  доступ  к  множеству  физиологических  

процессов,  недоступных  миелинизированным  нейронам,  поддерживающим  экстероцептивные,  рефлексивные  и  лингвистические  процессы.  В  отсутствие  миелина  

нейроны,  отвечающие  за  мир  ощущений,  анатомически  и  функционально  способны  напрямую  взаимодействовать  с  окружающими  структурами  тела.  Вместо  

классических  и  физиологически  сложных  синапсов,  изолирующих  нервную  систему  от  окружающих  структур  тела,  немиелинизированные  нейроны  полагаются  на  

более  простые  физиологические  механизмы,  обеспечивающие  эффективную  коммуникацию  между  нервной  системой  и  невральными  структурами  тела.  В  этой  статье  

мы  описываем  такие  структуры  и  процессы  и  приводим  примеры  основных  физиологических  механизмов,  лежащих  в  основе  генерации  гомеостатических  ощущений.  

Эти  механизмы  включают  передачу  объема  (прямую  химическую  сигнализацию),  эфаптическую  связь,  условия  сигнализации,  создаваемые  отсутствием  

гематоэнцефалического  барьера,  и  сигнализацию  в  блуждающем  нерве  —  десятом  черепном  нерве,  который  передает  интероцептивную  информацию  со  всего  тела  в  

мозг  (см.  §4b).  В  каждом  из  этих  механизмов  собственно  тело  и  нервная  система  сливаются,  буквально  скользя  друг  на  друга.  В  результате,  в  то  время  как  нейроны,  

поддерживающие  экстероцептивные/рефлексивные  и  лингвистические  процессы,  помогают  создавать  эскиз  и  формировать  образные  паттерны,  такие  как  те,  которые  

генерируются  зрением  или  слухом,  нейроны,  поддерживающие  гомеостатические  ощущения,  непосредственно  взаимодействуют  со  структурами  тела  и  генерируют  

фактическую  смесь  сигналов  от  собственно  тела  и  самих  нейронов.  Такой  термин,  как  «смешивание»,  который  мы  вводим,  представляется  уместным  для  описания  

образования  и  природы  этой  своеобразной  смеси.  Вкратце,  с  физиологической  точки  зрения,  у  нас  нет  единого  типа  разума,  а  скорее  два:  чувственный  разум,  который  

непрерывно  отражает  состояние  жизни  внутри  нашего  организма,  пока  тот  справляется  со  своими  внутренними  функциями  и  окружающим  миром;  и  остальные  

репрезентативные  процессы,  основанные  на  экстероцепции,  проприоцепции,  размышлениях  об  обоих  процессах  и  лингвистическом  переводе  соответствующих  

образов.  Как  уже  отмечалось,  мы  предложили  назвать  этот  последний  процесс  современным  разумом  из-за  его  более  позднего  эволюционного  происхождения.

Особая  физиология  интероцепции  поддерживает  «аналоговую»  сигнализацию  наряду  с  преимущественно  «цифровой»  сигнализацией  миелинизированных  систем,  

участвующих  в  экстероцептивных  и  логических  операциях  более  высокого  порядка.  Аналоговые  системы  передают  информацию  непрерывно  —  в  виде  вещественных  

сигналов,  —  в  то  время  как  цифровые  системы  делают  это  бинарно,  используя  дискретные  состояния.  Ранние  вычислительные  системы  опирались  на  аналоговые  

конструкции  из-за  их  гибкости,  но  цифровые  системы  в  конечном  итоге  стали  доминирующими  благодаря  своей  скорости.  Однако  в  последнее  время  энергетические  

затраты  сложных  цифровых  систем  —  особенно  по  сравнению  с  чрезвычайной  эффективностью  мозга  —  возродили  интерес  к  аналоговым  подходам  [6–8].
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(i)  Объёмная  передача
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Интенсивная  миелинизация  нейронных  путей  в  современном  мозге  ограничивает  модуляцию  и  интеграцию  информации  синапсами,  что  способствует  

цифровой  обработке,  хотя  небольшая  часть  нейронов  остается  немиелинизированной,  что  позволяет  в  отдельных  случаях  использовать  аналоговую  сигнализацию.  

Вероятно,  цифровая  нейронная  сигнализация  эволюционировала  из  аналоговых  систем,  пожертвовав  непрерывностью  и  вычислительной  сложностью  ради  

большей  скорости  проведения  и  надежности  обработки  информации  в  богатой,  быстро  меняющейся  и  неопределенной  среде.

Разнообразные  нейронные  специализации  и  структуры  способствуют  этим  альтернативным  путям  NSS  в  немиелинизированных  цепях.  Например,  в  блуждающем  

нерве  аксоны  плотно  упакованы  в  пучки  Ремака  [22].  Это  облегчает  межаксональные  взаимодействия  и  способствует  передаче  объема,  которая  критически  зависит  

от  расстояния  [24].  Кроме  того,  варикозные  расширения  аксонов  —  утолщения  вдоль  длины  немиелинизированных  аксонов  —  действуют  как  центры  для  восприятия  

синаптического  высвобождения  вдоль  аксонов,  участвуя  в  передаче  объема  и  модуляции  сигнала  вдоль  аксона.  Наличие  высокоаффинных  рецепторов  на  этих  

нейронах  еще  больше  подчеркивает  их  способность  непрерывно  обнаруживать  и  реагировать  на  молекулы  в  низких  концентрациях  во  внеклеточном  пространстве,  

укрепляя  их  роль  в  динамическом  аналоговом  восприятии,  а  не  в  цифровой  сигнализации  по  принципу  «все  или  ничего»  [37].  Например,  передача  сигнала  в  объеме  

может  позволить  немиелинизированным  аксонам  генерировать  или  усиливать  субпороговые  деполяризации,  которые  слишком  слабы,  чтобы  вызвать  возбуждение,  

но  могут  распространяться  вдоль  аксона,  модулировать  высвобождение  нейромедиаторов  градуированным,  аналоговым  образом  и  влиять  на  последующие  

импульсы.

В  результате  отсутствия  аксональной  миелиновой  изоляции  передача  сигналов  в  интероцептивной  системе  происходит  медленно,  непрерывно  и  чувствительно  

к  широкому  спектру  градуированных  входных  сигналов  из  внеклеточной  среды,  таких  как  окружающие  химические  вещества,  выделяемые  локально  соседними  

нервными  или  ненервными  тканями,  а  также  сигналы,  передаваемые  на  расстоянии  через  кровоток  или  спинномозговую  жидкость  [27,28].

Аналоговые  вычисления,  как  в  информатике,  так  и  в  биологии,  отдают  предпочтение  адаптивности  и  непрерывности,  а  не  точности  и  скорости  [32].  Эта  

постоянно  адаптирующаяся  информация  описывает  ядро  интероцептивных  операций,  которые  постоянно  отслеживают  градуированную  информацию  для  

генерации  непрерывных,  динамических  представлений  тела  в  реальном  времени.  Но  как  именно  этот  прямой  нейронно-невральный  интерфейс  приводит  к  

аналоговой  обработке?  Ответ  содержится  в  совокупности  процессов,  которые  мы  обсудим  в  следующем  разделе.

Структурные  и  функциональные  различия  между  миелинизированными  и  немиелинизированными  нейронами  выявляют  принципиально  разные  методы  

обработки  информации  в  головном  мозге.  Миелинизированные  аксоны,  практически  изолированные  от  окружающей  среды  своей  изоляцией,  полагаются  на  

высокоскоростную,  высоколокализованную  синаптическую  передачу,  тогда  как  немиелинизированные  или  слабомиелинизированные  аксоны  используют  

дополнительные  альтернативные  сигнальные  пути,  которые  отдают  предпочтение  непрерывной  и  широкой  интеграции,  а  не  эффективности  и  скорости.

Напротив,  немиелинизированные  и  слабомиелинизированные  аксоны  лишены  этого  барьера  и  подвергаются  воздействию  веществ,  присутствующих  в  их  

внеклеточной  среде.  Это  делает  их  более  восприимчивыми  к  окружающим  внеклеточным  химическим  веществам  и  позволяет  им  участвовать  в  альтернативных  

формах  нейронной  коммуникации,  выходящих  за  рамки  типичной  синаптической  передачи  —  несинаптической  сигнализации  (НСЗ).  Например,  эти  аксоны  могут  

участвовать  в  объемной  передаче.  Вместо  того  чтобы  ограничиваться  быстрой,  точечной  передачей  сигналов,  эти  нейроны  динамически  взаимодействуют  со  

своей  средой,  интегрируя  физиологические  сигналы  из  близлежащих  нервных  и  ненервных  тканей.  Это  позволяет  осуществлять  более  непрерывную,  градуированную  

передачу  сигнала  [24].

Следовательно,  некоторые  нейроны  могут  передавать  как  аналоговые,  так  и  цифровые  сигналы,  что  ставит  под  сомнение  представление  об  аксонах  как  о  чисто  

цифровых  каналах  [31,38,39].  Таким  образом,  субпороговые  деполяризации  обеспечивают  эффективный  способ  передачи  информации  непрерывным  и  аналоговым  

образом,  не  требуя  исключительно  преобразования  в  дискретные  коды  на  основе  импульсов,  такие  как  кодирование  скорости,  которое  широко  распространено  в  

миелинизированных  нейронах.  Могут  существовать  и  другие  неидентифицированные  альтернативные  механизмы,  посредством  которых  немиелинизированные  
нейроны  передают  информацию.

Это  резко  контрастирует  с  логикой  «всё  или  ничего»  миелинизированных  путей,  которая  ставит  во  главу  угла  скорость,  точность  и  надежность  [9,29].  Интероцептивная  

система  обеспечивает  непрерывное,  диффузное  и  интегративное  восприятие  внутренних  состояний  организма  [25,30]  —  истинное  общение  нервной  системы  со  

своим  собственным  телом.  Медленная  и  непрерывная  интеграция  информации  во  времени  в  интероцептивной  системе  зависит  от  аналоговой  сигнализации.  В  

аналоговых  системах  информация  не  строго  дискретизируется  в  бинарные  паттерны,  такие  как  импульсы.  Вместо  этого  она  представляется  посредством  

непрерывных,  динамических  и  градуированных  сигналов.  Это  обеспечивает  стабильное  восприятие,  предоставляя  системе  надежный,  адаптивный  мониторинг  

информации  [31].

или  немиелинизированные  (С-волокна)  [21]  и  плотно  обволакиваются  шванновскими  клетками  в  пучки  Ремака,  которые  обходятся  без  отдельных  миелиновых  

оболочек  [22].  В  отличие  от  миелина,  эти  структуры  обеспечивают  поддержку  и  способствуют  регенерации,  сохраняя  при  этом  некоторый  доступ  аксонов  к  

внеклеточной  среде  и  обеспечивая  прямую  биохимическую  связь  с  окружающей  невральной  тканью  и  соседними  немиелинизированными  клетками  [9,23,24].  

Отсутствие  миелина  и  тесная  близость  клеток  в  интероцептивной  системе  создают  бесшовный,  сильно  взаимосвязанный  и  динамичный  интерфейс  между  

интероцептивной  системой  и  самим  телом  [25,26].  Немиелинизированные  волокна  позволяют  нейронам  участвовать  в  различных  формах  несинаптической  

сигнализации  (НСЗ),  включая  химическую  и  электромагнитную  перекрестную  связь,  таким  образом,  не  завися  от  специализированных  синапсов  для  передачи  

межнейронного  сигнала.

Миелин  действует  как  изолирующий  барьер,  повышающий  эффективность  передачи  сигнала  и  обеспечивающий  сальтаторную  проводимость  сигнала,  когда  

электрические  сигналы  перескакивают  от  одного  перехвата  Ранвье  к  другому  [33].  Ограничивая  ионный  обмен  этими  перехватами,  миелин  поддерживает  

целостность  аксона,  одновременно  снижая  проницаемость  аксона  для  молекул  и  агентов,  присутствующих  во  внеклеточной  среде  [25,34,35].  После  того,  как  

потенциал  действия  запускается  в  аксонном  холмике,  миелин  способствует  его  быстрому  и  энергоэффективному  распространению  по  цепи,  в  которую  встроен  

нейрон  [36].  Хотя  внешние  факторы  все  еще  могут  влиять  на  нейронную  активность  в  перехватах  Ранвье,  миелин  резко  снижает  модуляцию  сигнала  вдоль  аксона,  

обеспечивая  высокоточную  передачу.
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(б)  Уникальные  особенности  системы  блуждающего  нерва

(iii)  Фенестрации  гематоэнцефалического  барьера

(ii)  Эфаптическая  связь

Таким  образом,  ЦВО  служат  местами  непрерывного  центрального  мониторинга  внутренних  состояний,  обеспечивая  эффективную  гомеостатическую  регуляцию.

Интероцептивная  система  обладает  всеми  атрибутами,  необходимыми  для  эфаптических  взаимодействий.  Таким  образом,  вполне  вероятно,  что  эфаптические  

взаимодействия  могут  обеспечивать  непрерывную,  градуированную  нейросенсорную  стимуляцию,  поддерживающую  сложные  аналоговые  паттерны  нейронной  

активации,  необходимые  для  восприятия  внутреннего  состояния  в  реальном  времени  и  построения  карт  самосознания  в  стволе  головного  мозга.  Необходимы  дальнейшие  

исследования  для  подтверждения  наличия  эфаптической  сигнализации  в  интероцептивной  системе  и  уточнения  ее  роли  в  аффективных  процессах.

Многие  центральные  операционные  области  (ЦВО),  включая  область  постеремы,  субфорникальный  орган  и  срединное  возвышение,  тесно  связаны  с  центральными  

интероцептивными  областями,  такими  как  ядро  одиночного  тракта,  дугообразное  ядро  и  парабрахиальное  ядро  [26,59].  Область  постеремы  обнаруживает  токсины,  

переносимые  кровью,  и  может  вызывать  рвоту,  чтобы  предотвратить  дальнейшее  всасывание  токсинов;  субфорникальный  орган  определяет  уровень  солей  в  крови  и  

посылает  сигналы  гипоталамусу  для  регулирования  функции  почек  с  целью  восстановления  водного  баланса  [60];  срединное  возвышение  служит  нейро-ненейронным  

интерфейсом  для  нейроэндокринной  сигнализации  [61].

Некоторые  могут  преодолевать  лишь  минимальные  расстояния,  тогда  как  другие  могут  преодолевать  большие  расстояния  в  течение  длительных  периодов  времени  —  

некоторые  даже  могут  транспортироваться  по  всему  организму  через  кровь  и  спинномозговую  жидкость  [40,41].  Еще  одним  важным  аспектом  является  кинетика  и  

чувствительность  высокоаффинных  несинаптических  рецепторов  вдоль  немиелинизированных  аксонов.

посредством  прямого  взаимодействия  —  смешения  —  между  нейронными  и  ненейронными  системами  [62].

Интероцептивная  система  состоит  из  афферентных  путей,  центральных  центров  обработки  и  эфферентных  систем  управления.  Ключевые  афферентные  пути  включают  

блуждающий  нерв  и  спинной  мозг,  в  частности  пластинку  I,  которые  передают  сенсорные  сигналы  от  внутренних  органов  через  специализированные  рецепторы.  Кроме  

того,  структуры,  включая  центральные  обонятельные  тракты  и  энтеральную  нервную  систему,  также  вносят  вклад  в  интероцептивную  систему,  передавая  внутреннюю  

сенсорную  информацию,  интегрируясь  периферически  с  афферентными  путями  или  центрально  в  рамках  центров  обработки  [19,63].  Блуждающий  нерв  и  спинной  мозг  

также  содержат  эфферентные  ветви  управления  для  поддержания  внутреннего  гомеостаза  и  реагирования  на  физиологические  нарушения.  Вместе  они  воспринимают  

внутренние  условия,  поддерживают  гомеостаз  и  строят  динамические,  непрерывные  карты  организма  [30].  Хотя  интероцептивную  систему  можно  разделить  на  отдельные  

ветви,  структуры  и  пути,  она  остается  глубоко  взаимосвязанной,  участвуя  в  обширной  периферической  и  центральной  коммуникации  и  в  конечном  итоге  порождая  

чувственный  разум.

Блуждающий  нерв  (черепной  нерв  X),  от  латинского  «блуждающий  нерв»,  иннервирует  практически  всю  «внутреннюю  среду»  (milieu  intérieur),  термин,  введенный  

французским  физиологом  Клодом  Бернаром  для  обозначения  нашего  физиологического  внутреннего  пространства.  Правая  и  левая  ветви  блуждающего  нерва  берут  

начало  в  стволе  головного  мозга  от  ядра  одиночного  тракта  (NTS)  продолговатого  мозга  и  проецируются  по  всему  телу,  образуя  многочисленные  связи  с  жизненно  

важными  внутренними  органами,  такими  как  сердце,  легкие,  пищевод,  желудок,  кишечник,  печень,  желчный  пузырь,  иммунные  ткани  и  части  толстой  кишки  [64,65].  

Будучи  основным  нервом  парасимпатической  нервной  системы,  он  регулирует  непроизвольные  функции,  включая  сердечные,  дыхательные,  пищеварительные  и  

иммунные  процессы.

Этот  прямой  нейро-нейронный  интерфейс  лежит  в  основе  интероцепции.  Он  позволяет  нейронам  непрерывно  интегрировать  широкий  спектр  различной  химической  

информации,  не  полагаясь  исключительно  на  специализированные  синаптические  структуры.

4Важным  аспектом  в  изучении  несинаптических  систем  является  роль  фармакокинетики  несинаптических  соединений.  Определение  периода  полураспада  и  диапазона  

диффузии  этих  молекул  во  внеклеточном  пространстве  имеет  ключевое  значение  для  понимания  их  несинаптической  активности.

Эфаптическая  связь  была  продемонстрирована  in  vitro  и  in  vivo ,  а  также  широко  изучена  in  silico  в  плотно  упакованных  или  в  немиелинизированных  областях  мозга  

[53,56,57].

Несмотря  на  значительное  влияние  NSS  на  передачу  сигналов,  лишь  немногие  исследования  охарактеризовали  задействованные  молекулы.  До  сих  пор  

электрофизиологические  эксперименты  подтвердили,  что  аденозинтрифосфат  (АТФ)  [42],  γ-аминомасляная  кислота  (ГАМК)  [43],  серотонин  [44–47],  ацетилхолин  [48],  

вазопрессин  [49]  и  капсаицин  [50]  участвуют  в  работе  блуждающего  нерва.  Более  глубокое  нейробиологическое  понимание  этих  соединений,  их  рецепторов  и  аналоговой  

сигнализации,  которую  они  поддерживают  в  интероцептивной  системе,  могло  бы  переосмыслить  наше  представление  о  нейронной  коммуникации  и  раскрыть  всю  

сложность  интероцепции.  Признание  NSS  как  фундаментального  способа  прямой  связи  мозга  и  тела  имеет  важное  значение  для  продвижения  нашего  понимания  самой  

интероцепции  и  субъективного  осознания/сознания  (см.  §5)  [3,51].

В  плотно  упакованных  пучках  немиелинизированных  или  слабомиелинизированных  нейронов  —  таких,  как  в  блуждающем  нерве  —  электромагнитные  поля,  

генерируемые  одним  или  несколькими  нейронами,  могут  влиять  на  активность  нейронов  вблизи  друг  друга  посредством  эфаптической  связи  [52].  Этот  процесс  

происходит  на  нескольких  уровнях  —  от  формирования  распределения  ионов  до  модуляции  мембранных  потенциалов  и  обеспечения  пространственно-временной  

синхронности  в  нейронных  цепях  [53].  Такая  НСС  поддерживает  сложную,  градуированную,  аналоговую  обработку  в  различных  временных  масштабах,  отличных  от  

цифровых  вычислений,  обнаруженных  в  традиционных  миелинизированных  цепях,  участвующих  в  экстероцепции,  познании  и  языке  [52,54,55].

Помимо  прямой  клеточной  нейро-невральной  тканевой  связи  между  нервной  и  ненервной  тканями,  интероцептивная  система  состоит  из  специализированных  

центральных  областей,  непосредственно  контактирующих  с  сосудистой  системой  головного  мозга.  Как  правило,  сосудистая  система  головного  мозга  герметизирована  

эндотелиальными  клетками,  которые  строго  регулируют  проникновение  агентов,  переносимых  кровью,  защищая  большую  часть  мозга  от  патогенов  и  сохраняя  его  

сложный  химический  баланс.  Однако  некоторые  области,  известные  как  околожелудочковые  органы  (ОЖО),  лишены  этого  барьера  и  обеспечивают  свободный  обмен  

между  кровью  и  нервной  тканью  [58].  Хотя  эти  фенестрации  делают  эти  области  —  и  мозг  —  уязвимыми,  они  позволяют  быстро  обнаруживать  критически  важные  

молекулы  (например,  гормоны,  токсины  и  нейромодуляторы).
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(а)  Интероцептивные  ощущения  поддерживают  непрерывность  сознательного  опыта.
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Хотя  доступ  к  блуждающему  нерву  затруднен,  его  жизненно  важная  роль  в  гомеостазе  сделала  его  объектом  современных  исследований  и  клинического  интереса.  

Неинвазивные  терапевтические  стратегии,  включая  стимуляцию  блуждающего  нерва,  подтвердили  его  роль  в  сердечно-сосудистой,  дыхательной,  иммунной  и  

пищеварительной  функциях,  а  также  в  купировании  боли  [66,92–94].  Эти  вмешательства  показали  свою  эффективность  в  лечении  нейропсихиатрических  расстройств,  включая  

депрессию  и  тревогу.  Следует  отметить,  что  нисходящая  регуляция  гомеостаза  также  может  влиять  на  настроение,  чувства  и,  следовательно,  на  состояние  сознания  [95].
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Аналогичным  образом,  когнитивные  и  лингвистические  процессы  описывают  мир  посредством  вычислений  и  моделирования,  генерируя  высокоуровневые  выводы,  

образы  и  повествования  на  основе  информации  более  низкого  уровня.  Хотя  они  бесценны  для  абстрактного  мышления,  планирования  и  коммуникации,  они  не  являются  

непосредственно  необходимыми  для  поддержания  целостности  личности  в  каждый  конкретный  момент  времени.  В  отличие  от  интероцепции,  они  не  закрепляют  телесное  

единство;  вместо  этого  они  его  развивают.

Таким  образом,  мы  предполагаем,  что  чувственный  разум  является  основой,  на  которой  могут  функционировать  экстероцепция,  познание  и  язык,  и  в  конечном  итоге  

обеспечивать  собственно  сознание.  Спонтанно  осознанные  интероцептивные,  гомеостатические  ощущения  являются  основой  субъективности.  Собственно  сознание  является  

результатом  сочетания  субъективности  с  экстероцептивными,  когнитивными  и  лингвистическими  процессами,  составляющими  современный  разум.

Для  исследования  различных  аспектов  интероцепции  необходимы  мультимодальные  задачи  [96].  Более  глубокое  понимание  внутренней  структуры  интероцептивной  

системы  может  помочь  прояснить,  как  конкретные  компоненты  приводят  к  различным  аффективным  состояниям.  Хотя  в  этой  области  уже  начата  некоторая  работа  [97–99],  

необходимы  дальнейшие  исследования.

Интероцептивная  система  состоит  из  различных  путей  с  обширным  перекрестным  взаимодействием  на  разных  уровнях.  Например,  блуждающий  нерв  получает  прямой  

входной  сигнал  от  определенных  ЦВО,  таких  как  area  postrema  [59],  но  не  зависит  от  периферических  связей  со  спинным  мозгом  [87].  Вместо  этого  спинномозговые  

реципиентные  области  в  стволе  головного  мозга  и  коре  головного  мозга  тесно  взаимосвязаны  с  центральными  целевыми  областями  блуждающего  нерва  [30].  Почему  природа  

допустила  такое  разделение?  Вероятный  ответ  кроется  в  структурной  и  функциональной  специализации.  Спинной  мозг  в  основном  передает  сигналы,  связанные  с  болью,  

температурой  и  повреждением  тканей  —  часто  через  симпатическую  нервную  систему,  —  в  то  время  как  блуждающий  нерв  передает  «сигналы  физиологического  диапазона»  

от  внутренних  органов,  в  основном  связанные  с  парасимпатическими  функциями  [26].  Вкратце,  кажется,  что  блуждающий  нерв  в  основном  передает  сигналы  физиологического  

диапазона  —  и,  следовательно,  участвует  в  физиологической  регуляции,  —  тогда  как  пути  спинного  мозга  связаны  с  чувствительными  ко  времени  сигналами  тревоги,  

связанными  с  патологическими  состояниями.  Необходимы  дальнейшие  исследования  для  уточнения  функциональных  различий  между  различными  путями  интероцептивной  

системы  [26,58].

Наша  концепция  сознания  предполагает,  что  непрерывный  поток  спонтанно  осознанных  интероцептивных  ощущений  способен  отражать  текущее  состояние  тела,  формируя  

де-факто  основу  для  непрерывного  ощущения  себя.  Интероцептивные  ощущения  лежат  в  основе  чувства  непосредственной  принадлежности  тела  организма.

Тем  не  менее,  блуждающий  нерв  преимущественно  сенсорный;  80%  его  волокон  являются  афферентными  и  20%  эфферентными  [66],  что  позволяет  ему  как  воспринимать ,  

так  и  регулировать  гомеостаз.  Афферентные  сенсорные  нейроны  непрерывно  воспринимают  внутренние  состояния,  используя  специализированные  трансдукционные  

структуры,  такие  как  механорецепторы  и  хемосенсоры  [26]  (таблица  1),  а  затем  проецируются  в  центральную  часть  ядра  одиночного  тракта  (ЯЯТ).  У  млекопитающих  около  

80%  волокон  блуждающего  нерва  немиелинизированы,  а  остальные  слабо  миелинизированы  [25,85].  Как  отмечалось  ранее,  аксоны  организованы  в  пучки  Ремака,  что  

приводит  к  чрезвычайно  близкому  расположению  составляющих  волокон.  Все  эти  особенности  облегчают  НСС  и  обеспечивают  непрерывный  и  бесшовный  нервно-

невральный  интерфейс  [86].

Афферентные  волокна  блуждающего  нерва  представляют  собой  псевдоуниполярные  нейроны  с  периферической  ветвью,  которая  воспринимает  сенсорные  стимулы,  и  

центральной  ветвью,  проецирующей  в  ядро  одиночного  тракта  (ЯЯТ).  Их  клеточные  тела  расположены  в  узловом  ганглионе  или  яремном  ганглионе,  где  сходятся  

периферические  аксоны  от  внутренних  органов,  прежде  чем  продолжить  движение  к  центру  ствола  головного  мозга.

По  мере  того,  как  блуждающие  аксоны  поднимаются  к  стволу  головного  мозга,  они  поддерживают  «соль-перец»  организацию,  сохраняя  структуру  интероцептивных  

сигналов,  одновременно  обеспечивая  обширную  кросс-модальную  NSS  [88].  Эти  входы  сходятся  в  NTS  продолговатого  мозга,  где  они  систематически  картируются  для  

формирования  детального  представления  внутренних  органов  [89]  и  впоследствии  повторно  представляются  в  висцеральных  картах  островковой  коры  [30].  Таким  образом,  

NTS  служит  первым  центральным  узлом  для  самопредставления,  подчеркивая  решающую  роль  ствола  головного  мозга  в  процессе  формирования  «самосознания»  и  сознания.  

Это  бросает  вызов  преобладающим  взглядам,  которые  приписывают  сознание  активности  корковых  областей  более  высокого  порядка,  в  частности  островковой  коры,  или  

общей  сложности  корковых  взаимодействий  [90,91].  Вместо  этого,  мы  отдаем  предпочтение  ориентированной  на  ствол  головного  мозга  точке  зрения,  которая  рассматривает  

сознание  как  часть  нейробиологического  процесса,  направленного  на  гомеостатическую  регуляцию,  укорененного  в  интероцепции  и  в  структурах  ствола  головного  мозга  

более  низкого  порядка.

Блуждающий  нерв  играет  ключевую  роль  в  интероцепции,  обладая  уникальной  анатомией  и  связями,  обеспечивающими  непрерывную,  градуированную  и  реальную  

связь  с  телом.  Соединяясь  с  ядром  одиночного  тракта  (ЯЯ),  он  формирует  динамические  карты  внутренней  среды,  поддерживая  непрерывное  представление  организма  как  

основного  субстрата  для  сознания.  Хотя  блуждающий  нерв  не  является  единственным  интероцептивным  афферентным  путем,  он  играет  фундаментальную  роль  в  картировании  

внутренних  состояний.  Понимание  того,  как  его  афферентные  нейроны  собирают,  передают  и  интегрируют  информацию,  важно  для  выяснения  того,  как  гомеостатические  

ощущения  поддерживают  процесс  сознания.

В  отличие  от  этого,  экстероцепция  описывает  мир,  находящийся  вне  тела,  включая  произвольные  движения,  которые  мы  совершаем  в  этом  внешнем  мире,  предоставляя  

таким  образом  информацию  об  окружающей  среде,  а  не  о  самом  себе.  За  исключением  взгляда  на  себя  в  зеркало  или  на  собственное  тело,  регистрируемые  ею  свойства  не  

являются  составляющими  самосознания.  Экстероцептивные  ощущения  носят  эпизодический  и  событийный  характер,  характеризуются  дискретной,  целенаправленной,  

быстрой  и  четко  определенной  передачей  сигналов,  типичными  особенностями  обработки  цифровых  сигналов,  что  позволяет  эффективно  сканировать  неопределенную  и  в  

значительной  степени  неизвестную  среду.

5.  Адаптивное  преимущество  сознания
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(б)  Сознание  обеспечивает  всестороннюю  гомеостатическую  регуляцию.
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механорецепторы  

хеморецепторы

и  т.  д.

Таблица  1.  Основные  сенсорные  рецепторы  в  афферентных  волокнах  блуждающего  нерва:  функция  и  анатомическое  расположение.  Афферентные  нейроны  интероцептивной  системы  передают  сигналы  самых  разных  типов.

измерить  внутреннюю  температуру

анатомические  области

кишечник  [67],  сердечно-сосудистая  система  [68],  легкие  [69]  и  т.  д.

сенсорные  рецепторы

мозг  [74],  сердечно-сосудистая  система  [75],  кишечник  [76]  и  т.  д.

терморецепторы

функция

выявляет  висцеральную  боль,  раздражение  и  воспаление.

осморецепторы

мышцы  [70],  печень  [71],  жировая  ткань  [72],  почки  [73],

ноцицепторы пищевод  [81],  легкие  [81],  сердечно-сосудистая  система  [82]

глубокие  соматические  ткани  [79],  кишечник  [80]  и  т.  д.

обнаружение  растяжения  внутренних  

органов  мониторинг  химических  сигналов  (например,  pCO₂,  pH,  кислород,

гомеостаз

воспринимать  продукты  метаболизма  (например,  лактат  и  АТФ)  для

кишечник  [83],  печень  [84]  и  т.  д.монитор  осмоляльности

метаборецепторы

инсулин  и  глюкоза)  для  регулирования  химических  процессов

информации  для  построения  динамических  карт  внутренней  среды.

сигнализирует  об  утомлении  мышц  и  потребности  в  энергии.

скелетные  мышцы  [77],  соединительная  ткань  [78]  и  т.  д.

быстрое  и  точное  обучение  по  принципу  «стимул-реакция»,  тогда  как  чувственный  разум  работает  в  различных  временных  масштабах,  интегрируя  медленные  процессы.

Рассуждение  и  память  —  раскрывая  континуум  сознательного  опыта.

На  переднем  плане  сознания  до  тех  пор,  пока  инфекция  не  будет  устранена  и  гомеостаз  не  будет  восстановлен.  Его  интенсивность  отражает  тяжесть  заболевания.

мысли  высшего  порядка  (HOT)  [106],  мы  предполагаем,  что  интероцептивные,  гомеостатические  ощущения  являются  основополагающим  субстратом

лингвистические  системы,  но  им  сложно  уловить  динамику  интероцептивной  обработки.  Большинство  нейронных  сетей  основаны  на  дискретных,

В  отличие  от  таких  теорий,  как  глобальное  нейронное  рабочее  пространство  (GNW)  [103,104],  интегрированная  теория  информации  (IIT)  [105]  и

даже  высокоинтегрированные  системы  нуждаются  в  объединяющем  репрезентативном  якоре  —  гомеостатических  чувствах  и  чувственном  «я».

состояния  —  особенно  у  людей  —  по  мере  того,  как  расширенные  информационные  и  когнитивные  способности  обогащают  опыт.  Однако  мы  считаем,  что

Ценная  филогенетическая  возможность  для  изучения  сознания.  У  приматов  интеграция  интероцептивных  областей  ствола  головного  мозга.

непрерывная  и  градуированная  информация  [107].  Хотя  цифровая  сигнализация  иногда  может  создавать  аналоговое  поведение  посредством

будущие  вычисления  будут  выполняться  таким  образом,  чтобы  имитировать  нейронное  обучение  и  отражать  функцию  подпороговых  потенциалов  в  мозге.

биологических  процессов.  Среди  них  выделяются  «мемристорные»  системы,  обладающие  способностью  сохранять  память  о  предшествующих  сигналах,  влияющих  на
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Сознание  должно  возникнуть.

В  организме  человека,  посредством  нервной  системы,  происходит  преобразование  нарушений  гомеостаза,  таких  как  гипогликемия,  повреждение  тканей  или

окружающая  среда  и  восстановить  баланс.  Например,  субъективное  ощущение  болезни  в  ответ  на  инфекцию  возникает  спонтанно,  как

Поскольку  ядра  ствола  головного  мозга,  отвечающие  за  интероцепцию,  в  значительной  степени  консервативны  у  разных  видов  [100–102],  они  обеспечивают

Широко  распространенный  телесный  дискомфорт  вынуждает  человека,  теперь  осознающего  нарушение  гомеостаза,  принять  корректирующие  меры.

с  использованием  отклонений,  которые  обещают  поддержание  и  продление  жизни  (например,  здоровья).  Сочетание

Нарушение:  чем  сильнее  инфекция,  тем  сильнее  ощущаемый  дисбаланс  —  ощущение  носит  градационный  характер.  Плохое  самочувствие  —  это  диффузное,  мультимодальное  

переживание,  формируемое  обширным  взаимодействием  между  интероцептивными  путями.  Энергия  угасает,  температура  тела  повышается,  и

Это  мотивирует  коррекцию  гомеостатических  нарушений,  угрожающих  продолжению  жизни  (например,  голод,  боль),  а  также

сознание.  Мы  признаем,  что  подобные  концептуальные  модели  дают  ценное  представление  о  богатстве  и  структуре  сложного  сознания.

Для  учета  нелинейностей  и  многомерной  обработки  данных  требуются  более  совершенные  модели.  Однако  эти  усилия  становятся  все  более  дорогостоящими.

Это  сигнал  о  нарушении  внутреннего  гомеостаза.  Далеко  не  эпизодическое,  это  устойчивое  и  непрерывное  состояние  осознания,  занимающее...

традиционные  цифровые  системы.

Недавние  исследования  в  области  теоретической  нейронауки,  программного  обеспечения  и  электротехники  начинают  обращать  эту  тенденцию  вспять  за  счет  включения  

аналоговых  функций.  Убедительным  примером  является  появление  «нейроморфных  устройств»  —  аппаратного  обеспечения,  предназначенного  для  эмуляции

Изменения  осмоляльности  приводят  к  непрерывным  и  осознанным  ощущениям:  голоду,  боли  и  жажде,  соответственно.  Такие  ощущения

Благодаря  когнитивным  функциям  высшего  порядка  формируются  формы  сознания,  обусловленные  не  только  чувствами,  но  и  повествованием.

и  защитных  реакций.

В  настоящее  время  искусственный  интеллект  (ИИ)  превосходно  справляется  с  воспроизведением  архитектуры  и  обработки  экстероцептивных,  когнитивных  и

Этот  метод,  использующий  сложные  —  и  зачастую  дорогостоящие  —  рекурсивные  вычисления,  не  в  полной  мере  отражает  принципиально  аналоговый  характер  работы  мозга.

Компонент  субъективности  в  сознании  служит  очевидной  эволюционной  цели:  порождать  спонтанное  чувство  собственного  «я»  и  принадлежности.
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передают  важную  информацию  о  внутреннем  состоянии  организма,  вызывая  сложные  нейронные  реакции,  которые  задействуют  внешние  факторы.

7.  Искусственный  интеллект  и  естественный  интеллект

6.  Сравните  с  другими  теориями  сознания.
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