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Анализировали ошибки испытуемых при воспроизведении ими в отсутствие зрительной обратной связи запомненной последовательности движений в зависимости от предшествующего выполнения задания правой или левой рукой («предыстории») и от пространственного расположения целей движения - случайного или упорядоченного согласно известному испытуемому правилу. Показано, что информация об упорядоченных положениях элементов последовательности используется при организации движений правой руки, о случайных - левой руки. Данные свидетельствуют в пользу представлений о существовании центрального механизма, вычленяющего структуру пространственной организации элементов последовательности. При наличии информации об упорядоченной структуре последовательности этот механизм активирует механизмы кодирования движений, специфичные для левого полушария (векторное кодирование); о случайном расположении элементов последовательности - правополушарные механизмы позиционного кодирования.
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Influence of “Prehistory” of Sequential Movements of the Right and the Left Hand: Coding of Positions, Movements and Sequence Structure 
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The dependence of the errors of hand movements during sequence reproduction without visual feedback on the previous right and the left hand performance (“prehistory”) and on positions in space of the sequence elements - random or ordered by the explicit rule was analyzed. The preceding information about ordered positions of the sequence elements is shown to be used by the right hand, random ones – by the left hand. The data are evident in favor of the central mechanism existence, which provide the using of preceding information about spatial structure of sequence elements. This mechanism activates movement coding specific for the left hemisphere (vector coding) in a case of ordered sequence structure, positional coding specific for the right hemisphere in a case of random sequence structure.
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Значительная часть исследований механизмов организации моторных последовательностей посвящена анализу процессов управления движениями правой и левой руки в связи с темой функциональной асимметрии мозга. Показана ключевая роль левого полушария в регуляции последовательностей движений обеих рук: при воспроизведении последовательностей движений правой рукой активируются области левого полушария, а при выполнении аналогичного задания левой рукой – зоны обоих полушарий [12, 13, 15, 16, 18]. С другой стороны, ряд исследований свидетельствует о том, что при организации движений правое полушарие специализируется на кодировании необходимых для решения задачи положений руки (позиционное кодирование), левое – на кодировании перемещений руки (векторное кодирование). Так, клинические исследования [26, 27] показали, что у пациентов с правосторонними поражениями ухудшается точность достигаемого положения руки (deficits in positional accuracy), а у пациентов с левосторонними нарушениями – траектория движений (deficits in trajectory control). Проведенные нами исследования свидетельствуют о том, что и при осуществлении последовательностей движений правое полушарие обеспечивает позиционное кодирование, левое – векторное [4, 6, 21]. 

Как предшествующая двигательная активность («предыстория») сказывается на последующем воспроизведении запомненной последовательности движений руки? В исследованиях двигательного  обучения показано существование феномена переноса навыка (transfer), который заключается в эффекте улучшения выполнения задания одной рукой после обучения другой. Наиболее часто наблюдается перенос с доминантной на недоминантную руку, однако в зависимости от задачи возможен и обратный перенос, и перенос с обеих рук, и отсутствие переноса [10].

Целью настоящей работы является рассмотрение влияния предшествующей двигательной активности на последующее воспроизведение запомненной последовательности движений руки при однократном выполнении задания. Проведенные нами ранее эксперименты показали, что при упорядоченных в пространстве положениях элементов последовательности, но случайном порядке их предъявления в этих положениях, предшествующая информация о расположении стимулов используется при работе только правой, но не левой рукой [3]. В настоящей работе роль предшествующей двигательной активности рассматривается в нескольких аспектах. С одной стороны, анализируется характер выполнения задания в зависимости от того, какая рука начинает его выполнять, а какая – продолжает. С другой стороны, рассматривается способность использования информации о предшествовавшей последовательности движений, выполненной той же рукой, когда элементы последовательности сохраняют свое положение в пространстве, но меняется порядок их «обхода» как при упорядоченном, так и при случайном положении элементов в пространстве (различается «структура» последовательности [5]).

МЕТОДИКА

В психофизиологических экспериментах анализировали запоминание и немедленное воспроизведение в отсутствии зрительной обратной связи движений руки по листу бумаги А4, разделенному на 24 клетки (исследования проводились с соблюдением основных биоэтических правил). В 6 из 24 клеток располагались цифры, по которым экспериментатор последовательно перемещал руку испытуемого, и испытуемый в каждой из клеток писал цифру, соответствующую номеру элемента последовательности (от 1 до 6). Затем испытуемый самостоятельно воспроизводил эту последовательность перемещений, также записывая в каждом запомненном локусе цифру, соответствующую номеру элемента последовательности.

Цифры на листе располагались в соответствии с четырьмя условиями: 1) в случайном порядке; 2) в тех же ячейках, что и в условии 1, но порядок их «обхода» был изменен и также случаен; 3) по простому правилу (по диагонали, а при достижении граничной клетки листа траектория изменяется на 90 град.); 4) в тех же ячейках,  что и в условии 3, но порядок их «обхода» был изменен и случаен (рис.1). В каждом из условий экспериментатор вначале передвигал руку испытуемого, а затем испытуемый пытался повторить это движение. 

В эксперименте принимали участие две группы испытуемых правшей. Доминирующую руку определяли по тесту [22]. В группе А 10 мужчин и 10 женщин выполняли задания сначала правой, а затем левой рукой. В группе Б другие 10 мужчин и 10 женщин выполняли задания сначала левой, а затем правой рукой. До начала запоминания последовательности испытуемому сообщалось о характере последовательности (в соответствии с условиями 1, 2, 3 или 4).

Анализ данных проводили, исходя из гипотезы о двух способах кодирования информации в кратковременной моторной памяти, согласно которой при запоминании последовательности кодируется положение стимулов (позиционное кодирование конечных точек движений) и/или изменение их положения (кодирование векторов перемещений руки). Соответственно оценивали ошибки положения по разности между положениями руки, когда экспериментатор перемещал руку испытуемого и когда испытуемый двигал рукой сам, и ошибки направления движения по углу между векторами перемещений руки, когда ее двигал экспериментатор и когда испытуемый двигал ею сам. 

Достоверность отличий оценивали по парному критерию Вилкоксона на 5%-ном уровне значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

      Ошибки воспроизведения запомненных последовательностей выявили особенности выполнения задания правой и левой рукой в зависимости от характера расположения целей движения в пространстве – случайного или упорядоченного, и от того, какая рука – правая или левая, начинает выполнение задания.

Ошибки испытуемых в группе А. В группе 20 правшей, воспроизводивших запомненные движения сначала правой, затем левой рукой (группа А, рис.2, А) выявлено, что информация о случайном расположении целей используется при работе левой рукой: средние величины ошибок положения левой руки при условии 2 достоверно меньше (р=0.03), чем при условии 1, для ошибок направления движения имеет место тенденция той же направленности (р=0.06). Это означает, что при выполнении задания левой рукой испытуемые могли использовать хранящуюся у них в памяти информацию о расположении в пространстве листа ячеек, заполненных цифрами. Средние величины ошибок правой руки в этой же группе испытуемых при выполнения условия 2 больше, чем при выполнении условия 1 (достоверно для ошибок направления движения (р=0.03), для ошибок положения тенденция той же направленности (р=0.15)). Это означает, что при выполнении задания правой рукой испытуемые не только не использовали информацию о расположении в пространстве листа ячеек, заполненных цифрами, и эта информация мешала точности выполнения движения. 
При упорядоченном расположении целей движения (условие 3) величина ошибок обеих рук существенно уменьшается по сравнению с условием 1 (в среднем на 77%, р=0.03). При расположении элементов последовательности в тех же упорядоченных в пространстве ячейках, но при случайном порядке их «обхода» величина ошибок левой руки (как ошибок положения, так и ошибок направления движения) существенно увеличивается (условие 4 по сравнению с условием 3, р=0.03), для правой руки наблюдается лишь тенденция той же направленности. 

Сопоставление ошибок при случайном порядке предъявления элементов последовательности и при случайном порядке «обхода» элементов, располагающихся на известной испытуемому по предыдущему предъявлению траектории (т.е. при условиях 1 и 4) показывает, что средние величины ошибок положения правой руки при условии 4 меньше, чем при условии 1 (на 29%, р=0,03), для ошибок направления наблюдается тенденция той же направленности (уменьшение на 23%, р=0,15). Величины ошибок левой руки при условии 4 и 1 достоверно не различаются. Следовательно, информация об упорядоченности расположения целей в пространстве используется при воспроизведении положений элементов последовательности правой, но не левой рукой.

Таким образом, когда правая рука начинает выполнение задания (группа А), информация о случайных положениях элементов последовательности используется левой рукой, а информация об упорядоченном расположении элементов – правой рукой.

Ошибки испытуемых в группе Б. В группе 20 правшей, воспроизводивших запомненные движения сначала левой, затем правой рукой (группа Б, рис.2, Б) характер ошибок отличается от такового в группе А. Отсутствуют достоверные различия между средними величинами ошибок как левой, так и правой руки при выполнении задания по условиям 1 и 2. Более того, при выполнения условия 2 левой рукой имеет место некоторая тенденция увеличения ошибок по сравнению с условием 1, правой рукой – уменьшения (что прямо противоположно аналогичным ошибкам группы А). 

При упорядоченном расположении целей движения (условие 3) величина ошибок обеих рук, так же как и в группе А, существенно уменьшается по сравнению с условием 1 (на 88%, р=0.03). При расположении элементов последовательности в тех же упорядоченных в пространстве ячейках, но при случайном порядке их «обхода» величина ошибок, как и в группе А, увеличивается (условие 4 по сравнению с условием 3), однако отличия достоверны только для ошибок положения правой руки, а для левой руки имеет место лишь тенденция той же направленности.

Также как и в группе А, в группе Б, сопоставление ошибок при условиях 1 и 4 показывает, что информация об упорядоченности расположения целей в пространстве используется при работе правой, но не левой руки: средние величины ошибок положения правой руки при условии 4 меньше, чем при условии 1 (на 36%, р=0.03), для ошибок направления тенденция той же направленности (уменьшение на 8%, р=0.31). Величины ошибок левой руки при условии 4 и 1 достоверно не различаются. 

Таким образом, когда левая рука начинает выполнение задания (группа Б), информация о случайных положениях элементов последовательности не приводит к уменьшению ошибок (в отличие от группы А), но в обеих группах информация об упорядоченном расположении элементов используется лишь при работе правой рукой, причем она улучшает только запоминание положений, но не направлений движения руки.

Следовательно, «предыстория» выполнения задания – правой или левой рукой – меняет характер решения задачи воспроизведения запомненных случайных положений элементов последовательности. Можно ли найти определенную закономерность в этом изменении? Для ответа на этот вопрос в обсуждении результатов будут рассмотрены современные представления о механизмах регуляции последовательностей движений правой и левой руки и в рамках этих представлений проведено сопоставление величин ошибок двух групп испытуемых, начинающих выполнять задание правой или левой рукой.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Описанный выше характер ошибок может быть связан с различиями центральных механизмов управления движениями правой и левой руки. Для его объяснения будет привлечена гипотеза о специализации правого и левого полушария соответственно на позиционном и векторном кодировании (кодирование положений и перемещений) [1, 2, 4, 6, 14, 21, 26, 27]. Кроме того, будут учтены сведения о том, что воспроизведение последовательности движений правой руки связано преимущественно с активностью левого полушария, левой руки – с активностью обоих полушарий [12, 13]. Рассмотрим с этой точки зрения полученные данные, сопоставляя ошибки испытуемых в группах А и Б.

При условии 1 средняя величина ошибок левой руки больше в том случае, если задание выполняется после правой руки (в группе А  по сравнению с группой Б, р=0.03 для ошибок направления движения, р=0.09 для ошибок положения). Можно предполагать, что навязанный начинающей правой рукой векторный способ кодирования мешает выполнению задания левой рукой (в группе А). Ошибки правой руки практически не зависят от того, начинает она выполнять задание или продолжает работать после левой руки (достоверные различия между группами отсутствуют). По-видимому, это связано со специализацией левого полушария на воспроизведении последовательностей. 

При условии 2, когда ошибки могли бы быть минимизированы за счет информации о тождественности положений элементов последовательности (о чем согласно инструкции  испытуемому напоминают перед выполнением задания по этому условию), средняя величина ошибок направления правой руки в группе А, напротив, существенно увеличивается (р=0.03; для ошибок направления тенденция той же направленности, р=0.15). Вероятно, векторный способ кодирования не позволяет запоминать положения, и информация о положениях «конкурирует» с информацией о векторах движений, мешая выполнению задания. При выполнении же задания по условию 2 левой рукой, которая может использовать оба способа кодирования [13], информация о тождественности положений элементов последовательности успешно используется ею и активизирует ранее в этом случае не используемый системой позиционный способ кодирования, вследствие чего величина ошибок положения достоверно уменьшается (р=0.03, для ошибок направления движения тенденция той же направленности, р=0.06). 

В группе Б уменьшения величин ошибок левой руки при выполнении задания условия 2 по сравнению с условием 1 не происходит. Можно предполагать,  что, когда левая рука начала выполнять задание по условию 1, позиционный способ кодирования был активирован и затем успешно использовался системой при условии 2. 

Сопоставление величин ошибок в группах А и Б при условиях 1 и 4 показывает, что в этом случае различия между группами исчезают. Это связано, вероятно, с тем, что чередование рук при последовательном выполнении заданий по условиям 1 - 4 устраняет различия, вызванные выполнением задания в начале эксперимента правой или левой рукой. Как указывалось в разделе «Результаты», величины ошибок левой руки при условии 4 в обеих группах остаются такими же, что и при условии 1, то есть испытуемые левой рукой выполняют задание с теми же ошибками, что и при случайном расположении элементов последовательности. Следовательно, левая рука не может использовать информацию о расположении целей движения на определенной упорядоченной траектории. Величины ошибок положения правой руки в обеих группах достоверно меньше при условии 4, чем при условии 1 (для ошибок направления движения не высоко вероятная тенденция той же направленности, хотя величина ошибок направления движения, так же как и ошибок положения, уменьшается на 24 и 27% соответственно). Следовательно, правая рука может использовать информацию о предшествующих положениях целей движения на определенной упорядоченной траектории. Эти данные полностью соответствуют ранее опубликованным нами результатам предыдущей серии экспериментов [3], в которой испытуемые начинали выполнение задания с правой руки при трех условиях, соответствующим условиям 1, 3 и 4 настоящей работы. 

Особый интерес представляет, по-видимому, центральный механизм, лежащий в основе  «вычленения» информации об упорядоченности положений элементов последовательности независимо от порядка «обхода» этих элементов. По-видимому, этот механизм локализован в левом полушарии, весьма вероятно связан с формированием двигательных навыков и в какой-то мере может быть аналогичен механизму, обеспечивающему восприятие взаимоотношений между словами в предложении независимо от порядка слов. Мы предполагаем, что он может лежать в основе кодирования пространственной структуры расположения элементов последовательностей и правил взаимоотношений между ними. Представляется вероятным, что такое кодирование соответствует формированию внутреннего представления о пространственной структуре положений элементов последовательности, которое обеспечивает описание сенсорной информации в центрированной относительно объекта системе координат – разновидности описаний в аллоцентрических координатах, связанных с внешним пространством и независящих от положения наблюдателя [23, 25].
Механизм, обеспечивающий получение информации об упорядоченности положений элементов последовательности независимо от порядка их предъявления, может быть сопоставлен с механизмом, формирующим пропозициональный (структурный) уровень репрезентаций, внутренних представлений [20], который обеспечивает описание объектов или совокупности объектов в форме описаний их составных частей и правил взаимоотношений между ними (операторов). Согласно этой гипотезе в центральной нервной системе формируются два типа репрезентаций. Первый тип репрезентаций, пространственный, содержит закодированную информацию о наглядной представленности объектов. Этот тип включает два подуровня [20, 24]. Подуровень координатного кодирования  локализован в правом полушарии и обеспечивает кодирование точной метрики для организации целенаправленных движений. Подуровень пространственного категориального кодирования, локализованный в левом полушарии, обеспечивает инвариантное описание объектов и зрительных сцен независимо от ракурса их наблюдения путем кодирования взаимоотношений между их составляющими и лишен точной метрики (категории «выше», «дальше», «внутри», «сбоку»; например, «ручка чашки прикреплена сбоку»). Второй тип репрезентаций, пропозициональный, содержит информацию о внешнем виде объектов, выраженную в форме описаний или суждений. Такие репрезентации, по-видимому, связаны с речью и локализованы преимущественно в левом полушарии. 

Инструкция, используемая экспериментатором при изучении пространственных аспектов памяти, подчеркивает категориальные или координатные аспекты задачи, решаемой испытуемым. При этом формируются пропозиции, которые различным образом и с различной силой влияют на формирование пространственных репрезентаций. 

Влияние категориальной инструкции испытуемому (инструкции условия 4 о расположении элементов последовательности на упорядоченной траектории) выше, если активируется левое полушарие (стимул предъявляется в правое полуполе зрения, движения осуществляются правой рукой). Показано, что упорядоченность элементов последовательности облегчает осуществление последовательности движений: при последовательном зрительном предъявлении отрезков, образующих определенную (coherent) форму, их воспроизведение правой рукой (а при этом активируется левое полушарие) улучшается по сравнению с воспроизведением последовательности менее организованных отрезков [5]. Исследование воспроизведения последовательностей случайных и организованных по правилам элементов показало, что эти процессы обеспечиваются различными подсистемами мозга, причем авторами высказывалось предположение, что воспроизведение «правильных» последовательностей связано с активностью передних отделов коры левого полушария [11]. 

Влияние координатной инструкции (инструкция условия 2) выше, если активируется правое полушарие (стимул предъявляется в левое полуполе зрения, движение осуществляется левой рукой). Например, координатная инструкция - определить расстояние между точкой и отрезком (больше или меньше 2 см) позволяет решить задачу быстрее тогда, когда стимул предъявляется в левое полуполе зрение [17]. Активность правого полушария важна при решении сложных координатных пространственных задач [28], при организации пространственно сложных движений к цели [9]. Эти механизмы, как мы предполагаем, могут быть использованы при необходимости и для организации движений правой руки - это происходит в группе Б при условии 2, когда предшествующая работа левой руки снимает «конкуренцию» между различными системами кодирования («конкуренцию», которая имеет место при работе правой рукой при условии 2 в группе А). В пользу этого предположения свидетельствуют данные работы [7] о том, что после обучения и соответственно активирования систем, связанных с памятью, при воспроизведении последовательностей правой рукой способ кодирования изменяется с векторного на позиционный.

Итак, полученные результаты дают основания предполагать, что «предыстория» воспроизведения запомненных последовательностей правой или левой  рукой преимущественно активирует позиционный или векторный способ кодирования, приводя к изменению характера ошибок испытуемых в зависимости от того, осуществляются движения сначала правой или левой рукой. Подобные механизмы лежат, по-видимому, в основе обучения и переноса выученного навыка с одной конечности на другую [10] и, при более широком рассмотрении, определяют роль двигательного «контекста» в использовании тех или иных центральных механизмов. Различная способность правой и левой руки использовать предшествующую информацию об упорядоченном или случайном расположении целей движения связана, по-видимому, с межполушарными различиями в восприятии и организации движений [1, 2, 4, 8, 14, 19, 20, 24]. При работе правой рукой активируются структуры левого полушария, которое играет ведущую роль в анализе категориальных взаимоотношений между объектами и построении сложных логико-грамматических конструкций, регуляции мелкой моторики. При работе левой рукой большую роль играет правое полушарие, обеспечивающее координатное пространственное восприятие, топографическую память, регуляцию менее динамичных движений, в том числе и позы. В связи с этим левая рука более успешна в запоминании неупорядоченной пространственной информации о положениях целей движения. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выявлена способность правой и левой руки различным образом использовать предшествующую информацию о расположении целей движения: информация о случайных положениях элементов последовательности используется левой рукой, а информация об упорядоченном расположении элементов – правой рукой, что связано, по-видимому, с межполушарными различиями в организации движений. Данные свидетельствуют в пользу представлений о существовании центрального механизма,  который обеспечивает использование предшествующей информации о структуре пространственной организации элементов последовательности. В случае информации об упорядоченной структуре последовательности этот механизм активирует механизмы векторного кодирования, специфичные для левого полушария; в случае информации о случайном расположении элементов последовательности активируются механизмы позиционного кодирования, специфичные для правого полушария. Таким образом,  «предыстория» воспроизведения запомненных последовательностей правой или левой  рукой приводит к преимущественной активации позиционного или векторного способа кодирования. 
Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (грант № 09-04-01207-а).
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Подписи к рисункам ст. Бобровой и др.

Рис. 1. Типы расположения цифр на листе при четырех условиях проведения эксперимента (стрелками показана последовательность движений руки). Объяснение в тексте.

Рис. 2. Средние величины ошибок воспроизведения запомненной последовательности движений руки в двух группах испытуемых. А, Б – группы испытуемых, начинавших выполнение задания правой рукой, а продолжавших левой (А) и наоборот (Б). Ошибки при работе левой рукой - серые столбики, правой – темные. По осям абсцисс: условия стимуляции (1-4); по осям ординат: левые графики - средние величины ошибок положения, усл.ед., соответствующих одной клетке экспериментального листа; правые графики - средние величины ошибок направления движения, угл. град. * - p  < 0.05.
Figures. 

Fig. 1. Types of sequences for four experimental paradigms (the arrows show the sequence of hand movements). Other explanations in the text. 

Fig. 2. Mean values of errors of hand movements during sequence reproduction by two groups of the subjects. А, Б – groups of the subjects, which begin to perform the task by the right hand and continue by the left one (A) and vise versa (Б). The errors of the left hand – grey bars, the errors of the right hand – black bars. Axes of abscissas: number of the type of sequence (1-4); ordinates: left plots - mean value of positional errors (cells of matrix), right plots - errors of movement direction (deg. of arc). * - p  < 0.05.

РОЛЬ «ПРЕДЫСТОРИИ» В ВОСПРОИЗВЕДЕНИИ ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЕЙ  ДВИЖЕНИЙ ПРАВОЙ ИЛИ ЛЕВОЙ РУКИ: КОДИРОВАНИЕ ПОЛОЖЕНИЙ, ДВИЖЕНИЙ, СТРУКТУРЫ ЭЛЕМЕНТОВ ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТИ
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Аннотация.

Анализировали ошибки испытуемых при воспроизведении ими в отсутствии зрительной обратной связи запомненной последовательности движений в зависимости от предшествующего выполнения задания правой или левой рукой («предыстории») и от пространственного расположения целей движения - случайного или упорядоченного согласно известному испытуемому правилу. Показано, что информация об упорядоченных положениях элементов последовательности используется при организации движений правой руки, о случайных - левой руки. Данные свидетельствуют в пользу представлений о существовании центрального механизма, вычленяющего структуру пространственной организации элементов последовательности. При наличии информации об упорядоченной структуре последовательности этот механизм активирует механизмы кодирования движений, специфичные для левого полушария (векторное кодирование); о случайном расположении элементов последовательности - правополушарные механизмы позиционного кодирования.

Ключевые слова: последовательность движений, моторная память, правая и левая рука,  межполушарная асимметрия, структура элементов последовательности, кодирование положений, кодирование движений, «предыстория».

Summary 

Influence of “Prehistory” of Sequential Movements of the Right and the Left Hand: Coding of Positions, Movements and Sequence Structure 

E.V.Bobrova, V.A.Lyakhovetskii, E.R.Borschevskaja

Movement physiology laboratory, Pavlov Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences,  Smolny Institute, St. Petersburg, St.Petersburg State University,
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The dependence of the errors of hand movements during sequence reproduction without visual feedback on the previous right and the left hand performance (“prehistory”) and on positions in space of the sequence elements - random or ordered by the explicit rule was analyzed. The preceding information about ordered positions of the sequence elements is shown to be used by the right hand, random ones – by the left hand. The data are evident in favor of the central mechanism existence, which provide the using of preceding information about spatial structure of sequence elements. This mechanism activates movement coding specific for the left hemisphere (vector coding) in a case of ordered sequence structure, positional coding specific for the right hemisphere in a case of random sequence structure.

Keywords: sequence acquisition, motor memory, right and left hand, brain asymmetry, sequence structure, positional coding, vector coding, “prehistory”.

