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клеток. Эти клетки впоследствии обеспечивают стабильность, «постоянство» 
существования памяти. В то же время появление новых систем влечет за со-
бой перестройку структуры опыта индивида. Следовательно, в ходе индиви-
дуального развития постоянно происходят изменения целостной структуры 
индивидуального опыта. В книге предлагается описание многообразной фе-
номенологии адаптации поведения (описываемой в литературе с помощью 
понятий: приобретение, консолидация, реконсолидация, реактивация памя-
ти, забывание, интерференция, перенос) через процессы модификации ин-
дивидуального опыта, обусловленной формированием новых его элементов.

Труд рассчитан на читателей, интересующихся научными подходами 
к изучению научения и памяти, широкий круг специалистов в области пси-
хологии и психофизиологии, когнитивных наук, нейрофизиологии, педаго-
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Первое издание настоящей работы было профинансировано 
РФФИ, и предполагаемый в рамках гранта тираж распростра-

нялся только безвозмездно. Он быстро «разошелся», главным образом, 
по адресатам обязательной рассылки. Благодаря интересу как бли-
жайших коллег, так и других читателей к нашей работе мы задума-
лись о допечатывании дополнительного тиража, но нам показалось 
важным дополнить текст в главе 4 о сходствах процессов, лежащих 
в основе забывания, угашения и реконсолидации, расширить обзор 
литературы, а также исправить языковые ошибки и опечатки, допу-
щенные в первом издании.

Предисловие ко второму изданию
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Когда человек идет за телефоном туда, где его оставил, и называет 
людей их именами, он проявляет свою способность идентифици-

ровать объекты как те же самые – распознавать их как одно и то же. 
Поэтому память кажется хранилищем, в которое мы что-то кладем, 
в определенном месте которого мы можем что-то записать (запомнить), 
а затем взять или прочитать это из того же места (воспроизвести, из-
влечь из памяти). Метафора памяти как хранилища или записываю-
щего устройства закреплена в терминах, описывающих этапы работы 
памяти: запечатление, хранение, воспроизведение. Кроме того, при-
кладывая для воспоминания определенные усилия (вспоминая), мы 
представляем, что в таком хранилище можно порыться и найти что-то, 
но что-то может быть и потеряно (забыто) на время или навсегда.

Результаты нейрофизиологических исследований памяти пока-
зывают, что эта метафора обманчива. Она позволяет описать субъек-
тивные ощущения от осознанного использования памяти, но не под-
ходит для описания мозговых процессов, которые лежат в ее основе. 
Например, известно, что новое поведение, выполнение которого 
при внешнем наблюдении кажется стабильным, обеспечивается ме-
няющейся со временем активностью мозга. В нейронауке такие из-
менения связываются с развертыванием консолидационных процес-
сов. Означает ли это, что «записи» переписываются с одного места 
на другое?

Изменения памяти по мере консолидации описываются не толь-
ко через различного рода активацию в разных зонах мозга, но и в тер-
минах содержания: как освобождение от деталей и контекста, сим-
волизация и т. д. Получается, что «запись» не только переписывается, 
но и преобразуется? Иными словами, память динамична, просто 
«хранением» этот процесс не назовешь.

Если память постоянно меняется, то как мы узнаём близких, эту 
книгу, не забываем буквы? Забегая вперед, скажем, что стабильность 

Введение
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памяти обусловлена необратимостью изменений в нервных клетках 
после объединения последних в группы и эволюционного отбора 
нейронов в состав этих групп.

Эта книга посвящена поиску ответа на вопрос о том, какие ас-
пекты поведения и активности мозга связаны с постоянством, ста-
бильностью памяти, а какие – с ее непрекращающимся изменением, 
динамикой. Как утверждал И. И. Шмальгаузен применительно к ин-
дивидуальному развитию, «стабильность… вовсе не означает непо-
движности системы. Наоборот, это – характерное для организмов 
сочетание некоторого постоянства внешней формы и жизненных 
проявлений с большой потенциальной пластичностью» (Шмальга-
узен, 1969, с. 239). Но что в памяти стабильно, а что – меняется мож-
но понять, имея определение единицы анализа памяти. Идентифи-
цировать такую единицу только на основе эмпирических данных 
об активности мозга не представляется возможным – необходимо 
фундаментальное представление о том, как структурирована память.

В первой главе «Формирование и „упрочение“ памяти как сис-
темогенез: мозговые основы» мы формулируем основные положения 
системно-эволюционного подхода, необходимые для рассмотрения 
данных литературы, связанных с постоянством и изменчивостью 
памяти, и приводим данные наших исследований с регистраци-
ей активности отдельных нервных клеток коры мозга животных. 
Ключевой отправной точкой в этом изложении является определе-
ние функции, сформулированное Петром Кузьмичом Анохиным: 
функцией является достижение результата (Анохин, 1968). Резуль-
тат выступает системообразующим фактором – он обусловливает 
появление функциональной системы, т. е. комплекса избирательно 
вовлеченных в систему взаимосодействующих компонентов, фик-
сирующих, по П. К. Анохину, и результат, и действия по его дости-
жению. Следовательно, поведение индивида организовано на осно-
ве целеполагания.

В психологии память уже давно рассматривается не как функ-
ция записи и воспроизведения, а как средство решения поведенчес-
ких задач. Мы кратко напомним об этих представлениях в основной 
части текста, а здесь заметим, что идея «память для будущего» и ней-
рофизиологическое описание памяти сосуществуют в современном 
научном дискурсе как масло и вода, т. е. соседствуют, но не объеди-
няются едиными представлениями. Как говорил В. Б. Швырков, 
контакты между психологией и физиологией «искрят». Нынешняя 
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волна междисциплинарности заливает такие возгорания, но часто – 
горючим веществом редукционизма, тая в себе не меньшую опас-
ность (см.: Александров, 2021). И действительно: как цепочки пре-
вращения химических соединений и последовательности нервных 
импульсов могут быть вызваны тем, что еще не произошло? Реше-
ние этого «временнóго парадокса» также предложил П. К. Анохин, 
обосновав таким образом возможность исследовать организацию 
направленного в будущее – целенаправленного – поведения мето-
дами физиологии.

Представления П. К. Анохина получили развитие в трудах его 
ученика Вячеслава Борисовича Швыркова. В. Б. Швырков (Швыр-
ков, 2006) обосновал, что системогенез (появление новых систем) 
происходит не только в раннем онтогенезе, но на протяжении всей 
жизни и что нервные клетки (нейроны) становятся частью системы 
в результате необратимого для них эволюционного процесса – от-
бора группы нейронов, который для отдельной отобранной нервной 
клетки выражается в специализации относительно данной системы. 
Следовательно, новая система не заменяет и не стирает ранее сфор-
мированные системы, а сосуществует с ними и проходит ряд согла-
сованных изменений.

Идея активности и целенаправленного поведения организма 
предполагает, что фиксируются не совокупность внешних воздейст-
вий, а различные целостные взаимодействия индивида со средой. Па-
мять в рамках этих представлений становится одним из описаний 
индивидуального опыта, а именно того, как фиксируется организ-
мом взаимодействие с окружающей средой (как писал В. Б. Швыр-
ков, память является проекцией опыта на структуры мозга (Швыр-
ков, 1995)). Новая система – это новый элемент опыта. Память – это 
процесс, связывающий обучение и воспоминание (см. Александ-
ров и др., 2015). Используя термин «память», мы имеем в виду зако-
номерности формирования и поддержания существования ранее 
сформированных общеорганизменных клеточных организаций, со-
ответствующих решению проблемы адаптации организма; говоря 
об «индивидуальном опыте», мы подчеркиваем, что формирование 
и поддержание этих организаций создает целостную индивидуаль-
но-специфичную структуру субъективных моделей взаимодейст-
вия индивида с миром.

Набор результатов – достигнутых соотношений индивида и сре-
ды (т. е. опыт взаимодействия) – и история его формирования, та-
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ким образом, у каждого свои, но общие характеристики структуры 
опыта и закономерности её формирования могут быть сопоставле-
ны при сравнении их системного описания между разными индиви-
дами или группами индивидов. В системной психофизиологии в ее 
нынешнем виде научение рассматривается как согласованные про-
цессы формирования нового и модификации ранее сформирован-
ного опыта. Действительно, поскольку, с нашей точки зрения, па-
мять, а также внимание, восприятие, мышление и т. д., не являются 
отдельными функциями (напомним: функцией является достиже-
ние результата), то все эти термины – способы описания формиро-
вания и реализации опыта взаимодействия организма и среды. Тем 
не менее, элемент опыта является и элементом памяти, поэтому фе-
номенологически мы используем термин «элемент памяти» (в част-
ности, даже в названии второй главы), когда речь идет о результатах 
исследований с участием людей, которых просят запомнить и за-
тем вспомнить конкретные части экспериментального материала.

Формирование нового опыта происходит на основе ранее сфор-
мированного опыта, а последний, в свою очередь, при этом меняет-
ся – так формируется всегда целостная структура индивидуально-
го опыта: элементы и их отношения, проявляющиеся в показателях 
поведения и активности мозга. Выполнение нового поведения осу-
ществляется путем реализации как новых, так и ранее сформирован-
ных элементов индивидуального опыта. Поэтому одним из главных 
принципов построения исследований в рамках нашего подхода яв-
ляется изучение процессов приобретения нового опыта (исследова-
ние того, как он формируется) и его последующей реализации у ин-
дивидов с разной историей обучения.

Мы определяем научение как системогенез: процесс формиро-
вания новых функциональных систем за счет необратимой, пожиз-
ненной специализации нервных клеток. Эти клетки впоследствии 
обеспечивают стабильность, «постоянство» памяти. По-видимому, 
активность специализированных клеток позволяет использовать 
элементы опыта для переноса научения, а также лежит в основе фе-
номенологии декларативных воспоминаний. В то же время появле-
ние систем влечет за собой перестройку структуры опыта индивида. 
Следовательно, в ходе индивидуального развития постоянно про-
исходят изменения целостной структуры индивидуального опыта. 
Одним из проявлений этих изменений является забывание. Опыт 
постоянно меняется как за счет «добавки» новых систем, возника-
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ющих при научении, так и за счет реконсолидационной модифика-
ции ранее сформированных.

Подробно этот подход, вытекающие из него следствия для фор-
мулировки целей психофизиологических исследований и результаты 
некоторых проведенных исследований изложены нами в первой гла-
ве. В частности, описаны результаты исследований структуры опыта 
на основе определения специализаций нейронов с помощью регист-
рации их импульсации во время выполнения животными нового по-
ведения. Мы проводили регистрацию импульсной активности ней-
ронов задней цингулярной коры мозга кроликов в ходе выполнения 
циклического инструментального пищедобывательного поведения 
двумя способами. Наличие чередования этих способов во время об-
учения оказалось связано с особенностями системной организации 
поведения: при наличии чередования в обучении две формы пове-
дения лучше «различаются» по набору специализированных нейро-
нов, чем при отсутствии чередования.

Как мы уже сказали, появление нового элемента в структуре 
опыта и актуализация ранее сформированных элементов влияют 
друг на друга. Во второй главе «Проявления взаимовлияния эле-
ментов памяти в поведении» мы рассматриваем результаты иссле-
дований таких проявлений – эффектов интерференции и переноса 
научения. В их названии отчасти отражены предполагавшиеся про-
цессы памяти, но во второй половине ХХ в. произошел переход к бо-
лее методическому использованию этих терминов: названия служат 
для описания их как феноменов поведения – как «эффекта интер-
ференции» и «эффекта переноса».

С одной стороны, эффекты переноса и интерференции отража-
ют структурированность опыта, их проявление связано с общностью 
содержания предполагаемых взаимодействующих структур памя-
ти, с другой – оба они зависят от интервала времени между задани-
ями и используются как индикаторы консолидации памяти. Эти 
две стороны изучаются, соответственно, в психологии и нейробио-
логии и почти не пересекаются. Во второй главе проводится анализ 
литературы обоих направлений исследования, истории их разобще-
ния, обосновывается необходимость и даются примеры объединения. 
Анализируется применимость эффектов интерференции и перено-
са научения для изучения структуры опыта. Для этого обсуждают-
ся междисциплинарные работы, основанные на результатах нейро-
биологических и психологических исследований. Обосновывается, 
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что эффекты интерференции и переноса отражают характеристики 
формирования нового опыта индивида и реорганизации прошлого 
опыта (аккомодационной реконсолидации), а также свойства струк-
туры опыта. Последующие две главы мы посвятим общему принци-
пу формирования этой структуры – дифференциации/интеграции 
систем и забыванию как его неизбежному следствию.

Третья глава «Дифференциация/интеграция систем и их домен-
ная “кластеризация”» посвящена описанию общей направленности 
изменений свойств разнородных систем, формирующихся в процессе 
развития. Различные характеристики структуры индивидуального 
опыта сопоставляются с принятыми в психологической литературе 
обозначениями аспектов описания опыта: сознанием и эмоциями. 
Дается характеристика системной структуры культуры в сопостав-
лении со структурой индивидуального опыта. Описание доменов 
индивидуального опыта проводится на основе направленности по-
ведения: на достижение желаемого или избегания нежелательного. 
Мотивация достижения, «приближения», стремления к наличию 
желаемого, с одной стороны, и мотивация избегания, «удаления», 
стремления к отсутствию нежелательного – с другой являются ба-
зовыми характеристиками поведения, лежащими в основе описа-
ния его многообразия. Поэтому показатели поведения достижения 
и избегания различаются, даже если для его выполнения решается 
внешне одна и та же задача.

На основе предположения о большей дифференцированности, 
«когнитивной сложности», детализированности поведения избега-
ния по сравнению с поведением достижения проведено сопоставле-
ние показателей выполнения простых заданий и переноса научения 
у школьников в ситуации получения очков за успешные действия 
или ситуации избегания потери очков при совершении ошибок. Вы-
явлены различия показателей выполнения заданий и переноса на-
учения между ситуациями достижения и избегания, характеризу-
ющиеся рядом культурных особенностей. Полученные результаты 
соответствуют предположению о большей дифференцированности 
«негативного» домена опыта избегательного поведения по сравне-
нию с «позитивным» доменом опыта достижения.

Хотя эффект интерференции выражается в «забывании» того, 
что испытуемый «помнил», забыванию как необходимому прояв-
лению формирования структуры опыта посвящена отдельная глава 
этой книги. В ней описываются результаты исследований забыва-
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ния и представления о забывании как неотъемлемой части динами-
ки памяти, как об обязательном следствии консолидации и рекон-
солидации памяти (а не сбое в ее работе). Основное наше внимание 
посвящено исследованиям, в которых на животных разных видов 
показана возможность предотвратить забывание путем блокады мо-
лекулярных процессов, не идентичных, но сходных с теми, которые 
необходимы для формирования нового поведения. Эти исследова-
ния показывают, что забывание не является пассивным процессом, 
обратным запоминанию, а происходит за счет специфических моле-
кулярных каскадов и, следовательно, требует затрат энергии.

Наличие терминов «память», «внимание», «забывание» и т. п. 
не означает существования соответствующих психофизиологических 
процессов. Эти слова являются названиями социальных запросов 
(«запомни», «обрати внимание», «не забудь» или «забудь»). Еще раз 
подчеркнем, что здоровое (непатологическое) забывание рассмат-
ривается нами как одно из проявлений того, как меняется индиви-
дуальный опыт при научении – процессов формирования нового 
и модификации ранее сформированного опыта.

За счет описания единицы структуры опыта и характеристик та-
ких единиц общеизвестные стадии (приобретение, хранение, воспро-
изведение, забывание) и процессы (консолидация, реконсолидация, 
угашение) памяти представляются как разные аспекты описания «ди-
намики памяти», т. е. поддержания целостности организма как слож-
ной биологической системы, целостности опыта в процессе развития. 
Рассматриваются современные данные и представления о формиро-
вании и модификации индивидуального опыта, за счет которых ор-
ганизм получает новые возможности адаптации к условиям среды, 
в том числе социальной. Исследования формирования, консолида-
ции, реконсолидации и реактивации памяти показывают, что в осно-
ве этих феноменов лежат изменения мозгового обеспечения взаимо-
действия индивида со средой, которые, с одной стороны, позволяют 
воспроизводить сформированное ранее поведение и использовать 
его для переноса научения, а с другой – продолжаются, даже когда 
выполняемое поведение не меняется с точки зрения внешнего на-
блюдателя. Результаты этих работ, а также собственные данные об-
общаются на основе представлений о системных закономерностях, 
лежащих в основе изменения опыта.

В качестве нейронных процессов, лежащих в основе научения 
и консолидации памяти, рассматривается становление новых спе-



циализаций нейронов относительно систем формируемых поведен-
ческих актов. Описываются особенности нейронного обеспечения 
поведения на последовательных стадиях научения, в том числе у ин-
дивидов, имеющих разную историю формирования внешне сходного 
поведения. На основе данных литературы и результатов собственных 
исследований рассматриваются феномены проактивной интерферен-
ции, переноса научения, исследуется их связь с эмоциями и мотива-
цией как характеристиками актуализации опыта, сформированного 
на ранних этапах развития. Обсуждается роль реконсолидационных 
модификаций ранее сформированной памяти, – в частности, в про-
явлении феномена забывания.

Таким образом, в работе предлагается описание многообраз-
ной феноменологии адаптации поведения (описываемой в литера-
туре с помощью понятий: приобретение, консолидация, реконсоли-
дация, реактивация памяти, забывание, интерференция, перенос) 
через процессы модификации индивидуального опыта, обусловлен-
ной формированием новых его элементов.
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В настоящей главе мы рассмотрим экспериментальные данные 
и концепции, описывающие мозговое обеспечение формирова-

ния памяти de novo (при научении) и процессы ее последующей ре-
организации. Поскольку системно-эволюционные представления, 
которые служат методологической базой предлагаемого рассмотре-
ния, существенно отличаются от хорошо известных традиционных, 
поговорим о первых подробнее.

1.1. Теория функциональных систем

Системно-эволюционные представления сформулированы в сис-
темной психофизиологии, которая является развитием теории функ-
циональных систем (ТФС). В ТФС было разработано понятие о сис-
темообразующем факторе, который ограничивает степени свободы 
элементов системы, создавая упорядоченность их взаимодействия, 
и оказывается изоморфным для всех систем, позволяя использовать 
понятие системы для анализа самых разных объектов и ситуаций. 
Этим фактором является результат системы – полезный приспосо-
бительный эффект в соотношении организма и среды, достигаемый 
при реализации системы. Таким образом, в качестве детерминанты 
поведения с точки зрения ТФС рассматривается не прошлое по от-
ношению к нему событие (стимул), а будущее – результат.

Каким образом результат, событие, которое наступит в буду-
щем, может детерминировать текущую активность, быть ее причи-
ной? П. К. Анохин решил этот «временнóй парадокс», использовав 
понятие цели (которая и выступает в качестве такой детерминанты) 
и разработав представление об акцепторе результатов действия, фор-
мируемом до реального появления результата и содержащем его про-
гнозируемые параметры (Анохин, 1968). Таким образом, П. К. Ано-
хин устранил противоречие между каузальным и телеологическим 

ГЛАВА 1

Формирование и «упрочение» памяти
как системогенез: мозговые основы
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описанием поведения, сделал последнее приемлемым, в том числе 
и для «каузалистов», т. е. тех исследователей, которые считают, что на-
ука имеет дело только с причинностью и без нее невозможны ника-
кое объяснение, никакой закон (Бунге, 1962).

В ТФС утверждается, что для понимания активности индивида 
следует изучать не «функции» отдельных органов или структур моз-
га в их традиционном понимании (как непосредственных отправле-
ний того или иного субстрата, в том числе нервного: сенсорная функ-
ция, моторная, мотивационная, когнитивная и пр.), а организацию 
целостных соотношений индивида со средой для получения кон-
кретного результата. В последнее время авторы, по всей видимос-
ти, не знакомые с ТФС, сформулированной в первой половине про-
шлого века (см., например: Anokhin, 1974), приходят к убеждению, 
что активность всех структур мозга обеспечивает процессы, лежа-
щие в основе реализации поведения: актуализацию наборов систем, 
их селекцию (Cisek, Kalaska 2010).

Рассмотрев функцию как достижение этого результата, П. К. Ано-
хин определил функциональную систему как комплекс избиратель-
но вовлеченных компонентов, у которых взаимодействие и взаимо-
отношение приобретает характер взаимосодействия, направленного 
на получение полезного результата. Подобная «системная» функция 
не может быть локализована. Она соотносима только с организмом 
как целым, взаимодействующим со средой.

1.2. Системная психофизиология

Многолетние исследования, проводимые нашим коллективом, при-
вели к формированию научной школы (см.: Александров, Шевченко, 
2004), системно-эволюционного подхода (Швырков, 1988; Швырков, 
2006; Александров, Крылов, 2005; Александров, 2009; Александров, 
2020) и новой дисциплины: системной психофизиологии. Одним 
из наиболее важных этапных результатов на этом пути явилось систем-
ное решение психофизиологической проблемы. Его суть в том, что пси-
хические явления, характеризующие организм и поведенческий акт 
как целое, и нейрофизиологические явления, протекающие на уров-
не отдельных элементов, сопоставимы только через информацион-
ные системные процессы, т. е. процессы организации элементарных 
«механизмов» в функциональную систему. Иначе говоря, психичес-
кие явления не могут быть напрямую сопоставлены с локализуемыми 
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элементарными физиологическими явлениями (как это часто делает-
ся), а только с процессами их организации. При этом психологическое 
и физиологическое описание поведения оказываются частными опи-
саниями одних и тех же системных процессов. Данное решение мо-
жет классифицироваться как нейтральный монизм или двухаспект-
ная теория (о преимуществах данного типа решения по сравнению 
с другими см. подробно: Прист, 2000). Следует подчеркнуть, что при-
веденное системное решение психофизиологической проблемы явля-
ется принципиально антиредукционистским (подробнее см.: Алек-
сандров, 2004б, 2005, 2021; Швырков, 2006). Антиредукционистский 
характер приведенного системного решения психофизиологической 
проблемы можно оценить как очень важную особенность последнего. 
Эта важность может быть продемонстрирована, например, при обра-
щении к одной из ключевых проблем психологии – проблеме созна-
ния. Утверждается, что именно потому, что «современная наука есть 
редукционистское, аналитическое представление о сложных явлени-
ях, а субъективная природа сознания не поддается упрощению… тео-
рия [сознания. – А. С., Ю. А.] находится для нас вне пределов досяга-
емости» (Кандель, 2012, с. 551). Иначе говоря, логика этого решения 
позволяет избежать «теоретический редукционизм» (интерпретация 
закономерностей одного уровня в терминах теорий другого уровня; 
классификацию типов редукционизма см.: Dudai, 2002), проще гово-
ря, сведéния психического к физиологическому.

Специфические задачи системной психофизиологии состоят 
в изучении закономерностей формирования и реализации систем, 
их таксономии, динамики межсистемных отношений в поведении.

Поскольку системная психофизиология отвергает парадигму ре-
активности, формулируя в рамках парадигмы активности положение 
о направленной в будущее активности не только индивида, но и от-
дельных нейронов (см. ниже п. 1.2.2), постольку она обеспечивает 
возможность избавиться также и от «активностно-реактивностной» 
эклектики, часто появляющейся при привлечении для объяснения 
организации целенаправленного поведения представлений о рефлек-
торных механизмах (см.: Александров и др., 1999).

1.2.1. Парадигма активности 

Рассмотрение поведения как направленного в будущее включает по-
нимание активности как принципиального свойства живой материи; 
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конкретная же форма проявления активности зависит от уровня орга-
низации этой материи (Анохин, 1978). Принцип активности утверж-
дает, что действие индивида направлено в будущее, имеет свою цель 
(модель результата) и ею обусловлено. Детерминация действия име-
ет внутреннюю по отношению к индивиду природу.

Понятие активности и целенаправленности связано с понятием 
«опережающего отражения» (там же). Опережающее отражение по-
явилось с зарождением на Земле жизни и является отличительным 
свойством последней. Тела мертвой природы отражают «запазды-
вающе», т. е. отвечают на стимулы – прошлые по отношению к ре-
акции события. Живое же отражает мир «опережающе»: его актив-
ность в каждый данный момент – подготовка и обеспечение будущего.

Опережающее отражение неразрывно связано с субъективнос-
тью, поскольку появление целей обусловливает индивидуально спе-
цифичное деление ранее (до появления жизни) «нейтрального» ми-
ра на «хорошие» и «плохие» объекты и явления, способствующие 
и препятствующие достижению индивидуальных целей, а также 
потому, что планирование будущего (формирование целей) зави-
сит от содержания индивидуально-специфичной памяти и от на-
личных мотиваций.

В классическом варианте ТФС включает понятие «пускового 
стимула». При этом предполагается, что вся организация процес-
сов в системе определяется тем, какой результат достигается данной 
системой. А стимул лишь «запускает» интеграцию элементов, явля-
ется своеобразным триггером. И лишь к этому сводится его значе-
ние. Кажущаяся необходимость использования понятия «стимул» 
отпадает при рассмотрении поведенческого акта не изолированно, 
а как компонента поведенческого континуума: последовательнос-
ти актов, совершаемых индивидом на протяжении его жизни. Сле-
дующий акт в континууме реализуется после достижения и оценки 
результата предыдущего акта. Эта оценка – необходимая часть про-
цессов организации следующего акта (афферентный синтез и при-
нятие решения), которые, таким образом, могут быть рассмотрены 
как процессы перехода от одного акта к другому. Мéста для стимула 
в таком континууме нет. С теми изменениями среды, которые тра-
диционно рассматриваются как стимул для данного акта, в дефини-
тивном поведении связано предыдущее поведение, в рамках которого 
эти изменения ожидались, предвиделись в составе модели будущего 
результата. Если же возникает неожиданное изменение среды, ко-
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торое не предвиделось в рамках предшествующего ему поведения, 
данное изменение может обусловить разные варианты модифика-
ции континуума (Александров, 2004а), например, повтор прерван-
ного акта или устранение возникшего рассогласования за счет сис-
темогенеза (подробнее об этом см. п. 1.3.7).

1.2.2. Активный нейрон 

В парадигме активности кардинально меняется не только понима-
ние функционирования целостного индивида, но и отдельной клет-
ки многоклеточного организма. С позиции парадигмы реактивности 
в основе реакции лежит проведение возбуждения по рефлекторной 
дуге (или сети). Нейрон при этом оказывается элементом, входя-
щим в рефлекторную дугу, а его функция – обеспечением проведе-
ния возбуждения. Тогда логично рассмотреть импульсацию нейрона 
так: ответ на стимул, подействовавший на некоторую часть поверх-
ности нервной клетки, может распространяться дальше по клетке 
и действовать как стимул на другие нервные клетки.

Приведение представления о детерминации активности нейрона 
в соответствие с требованиями системной парадигмы было основа-
но на дальнейшем развитии идей П. К. Анохина об «интегративной 
деятельности нейрона» (Анохин, 1975), достигнуто отказом от рас-
смотрения импульсации нейронов как реакции на синаптический 
приток и принятием положения о том, что нейрон, как и любая жи-
вая клетка, реализует генетическую программу, нуждаясь при этом 
в метаболитах, поступающих к нему от других клеток (Швырков, 
2006). В связи с этим последовательность событий в функциони-
ровании нейрона становится аналогичной той, которая характери-
зует активный целенаправленный организм, а его импульсация – 
аналогичной действию индивида (Александров, 2008; Александров 
и др., 1999). Активность нейрона с этих позиций рассматривается 
как средство изменения соотношения со средой, направленное в бу-
дущее «действие», которое обусловливает устранение рассогласова-
ния между «потребностями» клетки и ее микросредой. Сам же ней-
рон предстает не как «проводник» или «сумматор», а как организм 
в организме, обеспечивающий свои «потребности» за счет метабо-
литов, поступающих от других элементов.

Нейрон обеспечивает «потребности» своего метаболизма, объ-
единяясь с другими элементами организма в функциональную систе-
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му. Формирование подобных объединений выступает как метаболи-
ческая кооперация нейронов. Рассмотрение нейрона как организма 
в организме соответствует эволюционным представлениям о значи-
тельном сходстве между закономерностями обеспечения жизнедея-
тельности нейрона и одноклеточного организма. Показано, что од-
ноклеточные организмы в колониях, как и клетки многоклеточного 
организма, обеспечивают дыхание, питание и другие функции со-
общества за счет кооперации; метаболизмы отдельных организмов 
синхронизируются (см., например: Weber et al., 2012). Удовлетворе-
ние всего спектра метаболических «потребностей» клеток многокле-
точного организма обеспечивается разнообразием реализуемых ак-
тов. Имеются аргументы в пользу того, что нейрон активен не только 
в процессе поддержания жизнедеятельности, но и при «альтруисти-
ческом суициде» – апоптозе (см. п. 1.3.9).

Импульсация нейрона прекращается, или ее частота снижает-
ся при достижении организмом результата, который на уровне от-
дельного нейрона выступает как получение последним потребных 
метаболитов из его микросреды, «ожидаемых» при генерации его 
активности. Новый подход к пониманию функционирования ней-
рона требует и нового подхода к исследованию нейронных механиз-
мов обучения и памяти (Александров, 2020; Швырков, 1987). В по-
следнее время появились данные и других авторов, подтверждающие 
представления, обоснованные теоретически и эмпирически десяти-
летия назад и кратко изложенные выше, о детерминации и метабо-
лической обусловленности активности нейрона (Luczak et al., 2022; 
Mann et al., 2021).

1.3. Формирование памяти при научении
и системная структура поведения

Наряду с идеей системности, к основным идеям, лежащим в истоках 
ТФС, относится идея развития, воплощенная в концепции системо-
генеза, в соответствии с которой утверждается, что гетерохронии 
в закладках и темпах формирования отдельных морфологических 
компонентов организма на ранних этапах индивидуального разви-
тия связаны с необходимостью образования «общеорганизменных» 
целостных функциональных систем, которые требуют вовлечения 
множества разных элементов из самых разных органов и тканей 
(Анохин, 1975).
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В рамках ТФС уже довольно давно было обосновано представле-
ние о том, что системогенез имеет место и у взрослых, так как фор-
мирование нового поведенческого акта есть формирование новой 
системы (Судаков, 1979; Швырков, 1978), а также о том, что прин-
ципиальным для понимания различий роли отдельных нейронов 
в обеспечении поведения является учет истории его формирования 
(Александров, 1989; Alexandrov, Alexandrov, 1982), т. е. истории после-
довательных системогенезов. Разработаны системно-эволюционная 
теория и системно-селекционная концепция научения (Швырков, 
2006; Shvyrkov, 1986). Этой концепции созвучны «нейродарвинист-
ские» идеи Дж. Эдельмана о том, что в основе формирования ней-
ронных объединений лежит селекция (отбор из множества клеток 
мозга нейронов с определенными свойствами), а не инструкция (из-
менение свойств, «инструктирование» клеток соответствующими 
сигналами-стимулами) (Edelman, 1987). Тот же принцип селекции, 
но с другой временнóй шкалой, лежит в основе макроэволюцион-
ных и иммунных процессов.

По Эдельману, селекция имеет место уже при созревании мозга 
в раннем онтогенезе, в процессе которого множество нейронов гиб-
нет. Отобранные при этом клетки составляют первичный ассорти-
мент. Вторичный ассортимент формируется в результате второго 
этапа селекции, происходящей при научении в процессе поведен-
ческого взаимодействия со средой.

Ж.-П. Шанже также выделяет два этапа селекции: «нейронный 
дарвинизм» на самых ранних стадиях онтогенеза, включая прена-
тальный период, когда, по его мнению, происходит отбор синапсов, 
обеспечивающих связи между клетками, и «ментальный дарвинизм» 
у взрослого, связанный с изменением эффективности синапсов. Со-
гласно этому представлению, единицами отбора служат не связи, 
а совокупности нейронов, способных к совместной согласованной 
активности, отобранные из элементов, прошедших первый этап се-
лекции (Шанже, Конн, 2004).

В основе селекции как в индивидуальном развитии, так и в эво-
люции лежит достижение положительного результата. Мозгу инди-
вида, как отмечает Р. Райт, нужен успех (положительный, адаптив-
ный результат), а не «истина» (Wright, 1995). Также и эволюционные 
силы «ценят» не истину, а выживание вида (Cacioppo, Gardner, 1996). 
В эволюции отбираются не признаки, а целостные организмы, фе-
нотипы по критерию достижения/недостижения результатов, при-
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сущих данной фенотипической вариации. Только эти результаты 
и «видит» естественный отбор (Швырков, 2006; Шмальгаузен, 1982; 
Fodor, 2007). Отбор, успешность которого определяет качество до-
стигаемых результатов, осуществляется через индивидуальное раз-
витие, включающее формирование «преспециализированных» (см. 
ниже п. 1.3.1) и «специализированных» нейронов.

С системных позиций индивидуальное развитие, как уже от-
мечалось, есть последовательность системогенезов, развертывание 
которых обеспечивает появление новых соотношений со средой. 
Формирование системы в процессе системогенеза рассматривается 
как формирование нового элемента индивидуального (субъектив-
ного) опыта при научении (ср. с понятием гностической единицы: 
Соколов, Черноризов, 2019). В основе формирования новых функ-
циональных систем при научении лежит селекция нейронов из «ре-
зерва» (предположительно низкоактивных или «молчащих» клеток). 
Эти нейроны могут быть сопоставлены с первичным ассортиментом 
и обозначены как преспециализированные клетки. Из набора этих 
клеток в процессе научения отбираются те, которые специализиру-
ются относительно системы формируемого поведенческого акта. Се-
лекция нейронов зависит от особенностей их метаболических «по-
требностей». Эти нейроны могут быть сопоставлены со вторичным 
ассортиментом, по Эдельману. Специализация нейронов относи-
тельно формируемых систем – системная специализация – посто-
янна. Таким образом, новая система оказывается «добавкой» к ра-
нее сформированным, «наслаиваясь» на них.

То, что при научении происходит скорее вовлечение новых ней-
ронов, чем «переобучение» ранее «обученных», согласуется с дан-
ными, полученными в работах ряда лабораторий, о наличии в мозге 
животных разных видов большого числа «молчащих» клеток, об уве-
личении количества активных клеток при обучении, а также о том, 
что вновь сформированные специализации нейронов остаются не-
изменными (в эксперименте – в течение всего периода хронической 
регистрации, т. е. недели и даже месяцы) (Горкин, Шевченко, 1990; 
Brecht et al., 2005; Chestek et al., 2007; Fraser, Schwartz, 2012; Greenberg 
Wilson, 2004; Jackson et al., 2007; Schmidt et al., 1976; Swadlow, Hicks, 1997; 
Thompson, Best, 1990; Williams et al., 1999; Wilson, McNaughton, 1993).

К настоящему времени накоплены убедительные доказательства 
наличия неонейрогенеза у взрослых птиц и млекопитающих (Carleton 
et al., 2003; Paton, Nottebohm, 1984), а также связи нейрогенеза с науче-
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нием. Например, показано, что развертывание научения способст-
вует не только выживанию вновь появившихся нейронов (принцип 
«используй, или потеряешь»; Kempermann et al., 1988), но и интен-
сификации пролиферации (Prickaerts et al., 2004), а искусствен-
ное угнетение нейрогенеза нарушает формирование памяти (Shors 
et al., 2001). Эти и другие (Frankland et al., 2013) сходные с ними дан-
ные позволяют нам предполагать, что неонейрогенез вносит вклад 
в процессы системогенеза (см. рисунок 1). Аналогичную точку зре-
ния высказывал Е. Н. Соколов (Соколов, 2004). Итак, по-видимому, 
наряду с рекрутированием клеток «резерва», и вновь появившиеся 
во взрослом мозгу нейроны специализируются относительно фор-
мируемых при научении систем.

Рис. 1. Умереть или измениться? Теоретическая схема процессов, опреде-
ляющих жизнь и смерть нейрона.

Обозначения: РГ – «ранние» гены, ПГ – «поздние» гены, ГС – гены 
«смерти». Пояснения см. в тексте
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Неонейрогенез может иметь значение и для пополнения наборов 
нейронов первичного и/или вторичного ассортиментов в условиях 
патологии (Xue, 1998) (см. рисунок 1). Пополнение, компенсирующее 
гибель нейронов, в том числе преспециализированных клеток, мо-
жет происходить, возможно, и в норме. Гипотетичность этого пред-
положения подчеркивается знаком вопроса на рисунке 1.

1.3.1. Формирование специализаций в индивидуальном развитии 
как продолжение филогенеза

Появление нервной системы – «революционный» момент в эволюци-
онном развитии потому, что он связан с принципиальным возраста-
нием сложности и индивидуализированности поведения (Александ-
ров, 2017). При сопоставлении усложнения организмов в филогенезе 
и общей величины генома не выявляется очевидной, прямой связи 
(Gregory, 2001), во всяком случае, если не исключать из анализа ДНК 
«лишние», «мусорные» части (Марков и др., 2010). Филогенетическо-
му усложнению организмов соответствует в большей степени на-
растание у них числа типов клеток разной специализации (Bonner, 
1988). При этом именно с появлением и развитием нервной системы, 
во-первых, принципиально возрастает число существенно различа-
ющихся клеточных специализаций. Разнообразие клеточных специ-
ализаций в развитой нервной системе трудноперечислимо и, видимо, 
огромно. Во-вторых, поскольку специализация нейронов устанав-
ливается в отношении элементов индивидуального опыта – систем, 
формируемых в индивидуальном развитии, в том числе в отноше-
нии индивидуально-специфических систем1, постольку число раз-
личающихся наборов клеточных специализаций становится равно 
числу индивидов. Иначе говоря, у каждого индивида – свой набор, 
«индивидуальный», хотя и культуроспецифичный (см.: Александ-
ров, Александрова, 2009, 2010). Спектр принципиально возможных 
типов специализации зависит от того, к какому виду принадлежит 
данный индивид, и задается преспециализацией нейронов (образо-
вание первичного ассортимента), формирующихся в процессе ран-
него онтогенеза. Как было уже отмечено, нейроны в составе пер-

1 Подчеркнем, что индивидуально-специфичными чертами обладает 
и свойственное всем особям данного вида поведение, формирующее-
ся в конкретных условиях жизни данного индивида, – например, со-
сание (см.: Александров 1989).
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вичного ассортимента делают индивида способным к реализации 
целых классов соотношений со средой («потенциальная психика», 
по А. Н. Северцову: Северцов, 1922). Эти классы представляют собой 
детерминированные особенностями первичного ассортимента диа-
пазоны разных поведенческих возможностей, а не комплекты кон-
кретных актов. Какой именно акт в границах возможностей данно-
го класса будет сформирован в процессе системогенеза индивидом, 
определяется обстоятельствами его неповторимого индивидуально-
го развития. Набор системных специализаций нейронов (вторичный 
ассортимент) у каждого индивида уникален.

В рамках рассмотрения индивидуального развития как форми-
рования все новых системных специализаций онтогенез может быть 
оценен как продолжение в течение жизни индивида филогенетичес-
кой линии развития, состоящей в нарастании числа типов клеточ-
ной специализации, т. е. как продолжение филогенеза (ср. с филэм-
бриогенезом: Северцов, 2012).

1.3.2. Паттерны специализаций нейронов у представителей
разных видов, обученных внешне одинаковому поведению 

В исследованиях, проводимых в нашей лаборатории, осуществ-
ляется регистрация спайков отдельных нейронов в ходе выполне-
ния животными циклического поведения (см. рисунок 2, подроб-
нее об этом в конце данной главы), сформированного в процессе 
научения. Специализация нейрона относительно системы опреде-
ляется путем вычисления вероятности активации нейрона в одном 
или нескольких актах циклического поведения. Если эта вероят-
ность для одного или нескольких актов оказывается равна едини-
це, данный нейрон считается специализированным, а его актива-
ция – «специфической» (подробнее см., например: Alexandrov et al., 
2013). Пример такой активации специализированного нейрона, по-
являющейся при повороте животного от педали в сторону кормуш-
ки, представлен на рисунке 3. Вероятность активации этого нейро-
на при повороте животного равна единице.

С одной стороны, как это было сказано выше, нейроны специа-
лизированы относительно систем, реализация которых направлена 
на достижение результатов. С другой – индивид отражает не физи-
ческий мир как таковой, а свое с ним соотношение. Это отражение 
субъективно, оно зависит от целей индивида, особенностей его ин-
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дивидуальной истории развития и может быть охарактеризовано че-
рез индивидуальную структуру памяти (см. п. 1.3.12). Любой инди-
вид независимо от его видовой принадлежности является «сгустком» 
фило- и онтогенетической памяти. Отсюда логично предполагать, 
что структура памяти разных индивидов (манифестируемая пат-
терном специализации нейронов разных областей мозга), а тем бо-
лее представителей разных видов, обучаемых в условиях одинаковой 
«результативной» среды (одно и то же инструментальное пищедобы-
вательное поведение), окажется как сходной, так как будет связана 
с одинаковой результативной средой, так и различающейся – в свя-
зи с видовыми особенностями. Под паттерном системной специали-
зации нейронов данной области мозга понимается конкретный со-
став систем, по отношению к которым специализированы нейроны 
данной структуры, выражающийся в количественном соотношении 
нейронов, принадлежащих к разным системам.

Рис. 2. Общая схема экспериментальной камеры, используемой в иссле-
дованиях с регистрацией активности нейронов мозга животных в на-
шей лаборатории.

Обозначения: буквами обозначены источники электрических от-
меток границ актов поведения. К – кормушка (отметки о погружении 
и вынимании головы), С – середина стенки клетки (отметка о пере-
сечении), П – педаль (отметка о нажатии и отпускании; также в этом 
месте экспериментальной камеры вместо педали может быть кольцо 
для потягивания животным). Эффективные стороны камеры череду-
ются: эффективна либо левая сторона (нажатие левой педали приводит 
к подаче пищи в левой кормушке), либо правая. Поведение выполня-
ется по семь или более циклов на каждой стороне камеры. Стрелками 
показаны перемещения головы животных при выполнении цикличес-
кого инструментального пищедобывательного поведения (на приме-
ре правой стороны)
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В экспериментах В. В. Гаврилова и др. (Gavrilov et al., 1998) в нашей 
лаборатории сопоставляли у крыс и кроликов паттерны поведен-
ческой специализации нейронов цингулярной (кролики: заднее 
цингулярное поле, 29d; Vogt et al., 1986; крысы: ретросплениальная 
кора; Paxinos, Watson, 1997) и моторной областей коры. Сопостав-
ление паттернов специализации нейронов в гомологичных (Vogt 
et al., 1986; Vogt, Paxinos, 2014) областях мозга животных разных ви-
дов может помочь в определении общих и различных характерис-
тик структуры их памяти и тем самым послужить проверкой ука-
занного выше предположения. Животные были обучены сходным 

Рис. 3. Растры и гистограмма импульсной активности нейрона, демонст-
рирующие его последовательные активации при многократном выпол-
нении акта поведения.

Обозначения: сверху – растры спайковой активности (вертикаль-
ная черточка – спайк; ряд спайков по горизонтали – спайковая актив-
ность в отдельной реализации) в последовательных циклах поведения, 
построенные относительно момента перемещения головы животного 
вдоль середины стенки камеры при движении к кормушке (обозначен 
вертикальной пунктирной линией); внизу: гистограмма активности 
нейрона; по оси ординат – число спайков в бине, ширина бина 20 мил-
лисекунд, горизонтальные штрихи слева отмечают десятки спайков
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образом добывать пищу в одной и той же экспериментальной клет-
ке, при этом в экспериментах с крысами, учитывая меньшие размеры 
крыс, клетка была уменьшена на треть за счет перемещения стенки 
и приближения педалей к кормушкам. Животных обучали нажимать 
на педали, расположенные в двух углах четырехугольной экспери-
ментальной клетки. Поведение выглядело как циклическая много-
кратно повторяющаяся последовательность актов. В каждом цикле 
нами выделялись акты захвата пищи в кормушке, подход к педали, 
нажатие на педаль и подход к кормушке. Выделение данных актов 
связано с процедурой обучения, поскольку именно в этой последо-
вательности происходило обучение животных. В цингулярной об-
ласти коры мозга как кроликов, так и крыс наибольшее число ней-
ронов оказалось связано с реализацией систем «нового» поведения 
(сформированного при обучении добывать пищу нажатием на пе-
дали), в то время как в моторной области коры мозга преобладали 
нейроны «старых» систем (активирующиеся, например, в таких ак-
тах, как любой захват пищи и непищевых объектов или при движе-
ниях). Оказалось, что и у кроликов, и у крыс доля «новых» нейронов 
в цингулярной коре достоверно (примерно в 7 раз) превышает тако-
вую в моторной коре (см. рисунок 4).

Сходство паттернов специализации соответствующих областей 
у кроликов и крыс заключаются в том, что моторная и цингулярная 
области коры мозга у этих животных достоверно и однонаправленно 
различны по количеству нейронов, относящихся к «старым» и «но-
вым» системам. На основании этого можно предположить, что у обо-
их видов вклад данных областей мозга в формирование новых актов 
поведения различается сходным образом. Отмеченное сходство яв-
ляется выражением гомологичности исследованных структур «в тер-
минах» системной специализации нейронов, активация которых 
обеспечивает актуализацию памяти.

В то же время обнаружено, что в особенностях паттернов отража-
ются, по-видимому, и межвидовые различия. Различия в установлен-
ных нами паттернах поведенческой специализации нейронов цингу-
лярной области коры мозга у крыс и у кроликов заключались в том, 
что у крыс в группе «новых» нейронов было сравнительно больше 
клеток, связанных с захватом пищи в кормушках. Если количество 
«кормушечных» (имеющих специфическую активацию в акте под-
хода к кормушке и/или захвате пищи из нее) и «педальных» (имею-
щих специфическую активацию при подходе и/или нажатии на пе-



30

даль) нейронов у крыс было примерно одинаковым, то у кроликов 
«педальных» нейронов было в четыре раза (и достоверно) больше, 
чем «кормушечных». Учитывая, что и доля нейронов «новых» спе-
циализаций от числа зарегистрированных была выше у крыс, мож-
но предположить, что наблюдаемые различия в наборах нейронов 
являются следствием различий используемых крысами и кролика-
ми способов захвата пищи и манипуляторных движений, которые 
у крыс гораздо более дифференцированны (Whishaw et al., 1998). По-
видимому, с большей дифференциацией соотношений крыс со сре-
дой вообще, с большей сложностью их поведения (Крушинский, 

Рис. 4. Паттерны поведенческой специализации нейронов моторной и цин-
гулярной областей коры мозга кроликов и крыс.

Обозначения: в круговых диаграммах доля нейронов с неустанов-
ленной специализацией (черный сектор); нейронов «старых» систем 
(серый); нейронов «новых» систем (белый); в столбцах – доли нейро-
нов «новых» систем «кормушечных» (К); нейронов «новых» систем «пе-
дальных» (П); нейронов других «новых» систем (без подписи). Показа-
ны различия паттернов специализации «новых» нейронов мозга крыс 
и кроликов (Gavrilov et al., 1998)
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1986) связана и достоверно бóльшая представленность у них в цин-
гулярной коре «новых» нейронов.

Таким образом, полученные нами данные подтверждают пред-
положение о том, что обеспечение поведения и памяти нейронами 
гомологичных структур мозга у представителей разных видов может 
иметь черты как сходства, выявляемого в аналогичной результатив-
ной среде, так и различия, обусловленного видовыми особенностя-
ми организации поведения.

1.3.3. Традиционное представление о консолидации памяти 

Термин «consolidirun» (консолидация) впервые появился в рабо-
те Г. Мюллера и А. Пильцекера, предположивших, что формиро-
вание памяти не является мгновенным. Эта работа не переведена 
с немецкого языка, но подробно представлена в специальном обзо-
ре (Lechner et al., 1999). В ней описывается 40 экспериментов, вы-
полненных, на материале бессмысленных слогов, но с нововведе-
ниями, используемыми до сих пор. Во-первых, авторы оценивали 
латентный период от момента предъявления символов до ответа ис-
пытуемого, т. е. впервые использовали время ответа для оценки эф-
фекта интерференции. Во-вторых, вместо количества проб до пер-
вого полного воспроизведения списка впервые подсчитан процент 
верных и ошибочных ответов. И в-третьих, слоги предъявлялись 
в виде связанных пар (так называемое «paired associate learning»: ис-
пытуемому предъявляют пары слов, а затем просят вспомнить вто-
рое слово из пары при предъявлении первого. Эту процедуру при-
думала М. Калкинс, а в лаборатории Г. Мюллера ввел А. Джост). 
В своих экспериментах они использовали списки бессмысленных 
слогов, основываясь на опыте Г. Эббингауза. Однако они предъяв-
ляли участникам не один, а два списка таких слогов, и второй спи-
сок давали через разные интервалы времени после первого. Кроме 
того, слоги предъявляли парами, которые было необходимо запо-
мнить («заучивание»). Затем предъявляли первый слог из каждой 
пары и просили вспомнить соответствующий второй слог («вос-
произведение»). Через установленный период после заучивания 
участников просили воспроизвести весь список слогов. В более 
раннем исследовании Г. Мюллера и Ф. Шуманна в качестве допол-
нительного задания предъявляли второй список слогов (ibid.). Бы-
ло показано, что участники, получившие дополнительное зада-
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ние, хуже воспроизводят первый список слогов, чем «отдыхавшие»
участники.

Г. Мюллер и А. Пильцекер выявили, что если второй список 
предъявляется через 6 минут (вместо 17 секунд) после первого, то эф-
фект интерференции не выявляется. На основании этих и других экс-
периментов авторы сделали вывод, что при заучивании пар слогов 
формируются ассоциативные связи и запускается повторяющийся 
физиологический процесс («персеверативная тенденция»), который 
приводит к усилению связей – «консолидации». Процесс персеве-
рации – это физиологическое описание повторения «в уме», спон-
танного запоминания при повторении «про себя». Согласно выво-
дам Г. Мюллера и А. Пильцекера, консолидация памяти занимает 
около 10 минут. Внутри этого интервала времени латентный пери-
од ответа был ниже, чем после него, а дополнительная «умственная 
деятельность» в этот период приводила к ретроактивному торможе-
нию (Lechner et al., 1999). Таким образом, было обосновано, что па-
мять формируется как во время, так и после обучения – для пере-
хода в стабильное состояние она должна «обосноваться», «осесть» 
(McGeoch, McDonald, 1931, p. 579), консолидироваться (букв. «стать 
твердой», от лат. consolidare).

Представления о консолидации памяти не развивались в тече-
ние нескольких десятилетий вследствие распространения другой, 
конкурирующей теории интерференции (см. п. 2.1.2). Они получи-
ли дальнейшее развитие лишь после появления результатов двух на-
правлений исследования, связанных с анализом последствий нару-
шения активности мозга для воспроизведения нового поведения. 
Во-первых, используя электроконвульсивный шок через различ-
ные интервалы времени после обучения крыс избеганию опасного 
места, К. Дункан показал, что воспроизведение поведения тем луч-
ше, чем больше данный интервал (Duncan, 1949). Во-вторых, в ра-
боте У. Сковилла и Б. Милнер были обобщены результаты анализа 
наблюдений за пациентами, которые перенесли нейрохирургиче-
скую операцию по рассечению структур медиальной височной до-
ли для лечения эпилепсии (Scoville, Milner, 1957). Самым известным 
среди этих пациентов является Анри Молайзон (H. M., имя стало 
известно после смерти). Медицинское вмешательство избавило его 
от сильных припадков и не спровоцировало личностных изменений. 
Однако оно привело как к ретроградной амнезии в отношении не-
давних воспоминаний, так и к антероградной амнезии – невозмож-
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ности запоминания новых событий. H. M. был вынужден пройти эту 
процедуру в возрасте 29 лет (у него были рассечены гиппокамп, мин-
далина и близлежащие корковые зоны билатерально). После опера-
ции он не помнил о смерти своего дяди, не узнавал персонал боль-
ницы, не помнил расположения помещений больницы, хотя события 
детства помнил в деталях. Что касается воспроизведения нового ма-
териала, то оно было возможно в течение короткого времени до тех 
пор, пока пациент не отвлекался на что-либо другое. Он каждый день 
с одинаковым интересом собирал один и тот же пазл и читал один 
и тот же журнал, не мог вспомнить, какую еду он ел полчаса назад 
(и самого факта приема пищи), в течение многих лет не мог запо-
мнить свой новый адрес, хотя прекрасно помнил старый и т. д. H. M. 
дожил до 82 лет. Последующие исследования с участием этого и дру-
гих пациентов с подобными операциями показали, что рассечение 
этих структур мозга может привести к нарушению формирования 
новой памяти при сохранности памяти, сформированной до вмеша-
тельства (Corkin, 2002; Eichenbaum, 2013; Squire, Wixted, 2011). Эти ра-
боты, таким образом, демонстрировали, что формирование памяти 
проходит через стадию, занимающую определенное время и завися-
щую от мозговых процессов. Возможно, поэтому с тех пор исследо-
вания консолидации памяти оказались в центре внимания в боль-
шей степени нейробиологов, чем психологов (Dudai, Eisenberg, 2004).

Более ранняя «стандартная модель» консолидации была основана 
на предположении, что воспроизведение событий или фактов после 
завершения процесса консолидации не зависит от сохранности гип-
покампа. Эта модель приписывала гиппокампу критическую роль 
на ранних этапах научения, состоящую в активации нейронов в раз-
личных зонах неокортекса при воспроизведении материала. Пред-
полагалось, что процесс перестроек в нейронах, которые позволя-
ют воспроизводить материал (процесс «клеточной консолидации»), 
в гиппокампе происходит быстрее, чем в коре. Согласно этому пред-
ставлению, со временем активация со стороны гиппокампа приво-
дит к клеточной консолидации за его пределами – главным образом, 
в неокортексе. Это позволяет тем же зонам неокортекса при воспро-
изведении активироваться без гиппокампа. Процесс, в ходе кото-
рого меняется необходимость интактности зон мозга, в том числе 
сохранность гиппокампа перестает быть необходимой для воспро-
изведения данного материала, был назван системной консолидаци-
ей (Dudai, 2004; Runyan et al., 2019).
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В исследованиях, основанных на наблюдениях за пациентами 
с рассечением гиппокампа, была продемонстрирована возможность 
формировать долговременную память при выполнении заданий, 
не требующих осознанного «воссоздания» событий или вербаль-
ного отчета (например, рисование через зеркало, тест «незакончен-
ные фигуры» и т. д.) (Squire, 1994). Иными словами, было показано, 
что сохранность гиппокампа необходима для формирования дол-
говременной памяти только одного вида – декларативной памяти. 
Поэтому конвенциональные теории консолидации памяти также 
включали представления о «системах памяти» (memory systems, см. 
также п. 2.1.2). По Л. Сквайру1, декларативная память является от-
дельным видом памяти, а недекларативная память представляется 
как термин, объединяющий несколько других видов памяти: от на-
выков (в том числе «когнитивных», см.: Rehder, 2001) до прайминга, 
сенситизации и привыкания (Squire, Wixted, 2011).

Согласно этим представлениям, формулируется несколько от-
личий декларативной и недекларативной памяти. Во-первых, фор-
мирование недекларативной (имплицитной, процедурной) памяти 
происходит постепенно, путем «накопления» опыта в ходе много-
кратных повторений. Во-вторых, человек не может описать эпизод, 
который привел к научению, а также передать новое поведение сло-
вами (например, сложно объяснить, как держать равновесие при езде 
на велосипеде), материал памяти не удается сравнить или поставить 
в соответствие другому воспоминанию, он выражается через выпол-
нение поведения, нежели посредством «воссоздания»; в эксперимен-
тах на животных это выражается в независимости поведения от кон-
текста. В-третьих, материал недекларативной памяти невозможно 
проверить на предмет соответствия действительности: он проявля-
ется в виде «склонности» к определенным действиям.

Декларативная (эксплицитная) память, в отличие от недекла-
ративной, формируется скачкообразно; испытуемый может «воссо-
здать» эпизод, который привел к научению, и передать содержание 
воспоминания словами. Согласно этим представлениям, каждый вид 
памяти связывается с сохранностью определенных областей мозга: 
формирование навыков – с сохранностью полосатого тела (стриату-
ма), а формирование декларативной памяти – гиппокампа (Packard 
et al., 1989; Squire, 1992).

1 В терминах Д. Шектера сходные категории обозначены как эксплицит-
ная и имплицитная память (Schacter, 1998).
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Предполагается, что закономерности формирования и взаимо-
действия элементов памяти в разных системах могут отличаться. 
Как уже было сказано, считается, что при формировании деклара-
тивной памяти формирование нового поведения происходит быст-
ро за счет гиппокампа, поэтому на первых порах новое поведение 
без него не воспроизводится и не формируется. Показано, что со вре-
менем роль гиппокампа уменьшается (при его разрушении поведе-
ние воспроизводится), поскольку согласование корковых областей 
осуществляется теперь за счет связей, сформированных в самой коре, 
т. е. происходит «перемещение» следа декларативной памяти из гип-
покампа в кору (Squire, 1992). Этот процесс, по данным разрушения 
и регистрации активности мозга, у людей может занимать до не-
скольких лет (Teng, Squire, 1999) и по меньшей мере месяц – у гры-
зунов (Bontempi et al., 1999). Считается, что если бы это происходило 
быстрее, то новый опыт интерферировал бы с ранее сформирован-
ным, обеспечиваемым за счет активности корковых нейронов. Поз-
же феномен консолидации памяти, не зависящей от сохранности 
медиальной височной доли, был показан в работе Т. Брашерс-Кра-
га и коллег (Brashers-Krug et al., 1996). По их данным, консолидация 
«моторной памяти» завершается в течение нескольких часов после 
научения. В совокупности с данными о реорганизации «моторной 
памяти» (Korman et al., 2003; Shadmehr, Holcomb, 1997) эти результа-
ты позволили считать процесс консолидации общим для систем па-
мяти, универсальной закономерностью формирования памяти (см. 
также: Анохин, 2010; Dudai, 1996).

Как уже было сказано выше, «стандартная» модель консолида-
ции предполагала, что преимущество постепенного процесса кон-
солидации состоит в избавлении от интерференции. Однако было 
известно, что эффект интерференции в экспериментах с использо-
ванием ассоциативных пар выявляется на протяжении нескольких 
минут, т. е. как раз тогда, когда гиппокамп играет ключевую роль 
в формировании памяти. Поэтому польза постепенной консолида-
ции в отношении избавления от интерференции казалась сомни-
тельной (Dash et al., 2004). В то же время высказывались сомнения 
в том, что память фиксируется в виде одного следа, который со вре-
менем «покидает» гиппокамп.

Второе по времени появления представление, «теория множест-
венного следа», было основана на утверждении, что при воспроиз-
ведении эпизодической памяти гиппокамп активируется всегда 



36

(Moscovitch, Nadel, 1998). Консолидация памяти, согласно этой тео-
рии, состоит в формировании множества связей между гиппокампом 
и зонами коры по мере использования данной памяти. Воспроизве-
дение данного эпизода происходит за счет реактивации этих связей 
и одновременно вызывает формирование новых связей (поскольку 
контекст поведения всегда отличается от предыдущих, см.: Nadel, 
Bohbot, 2001). Этим объясняется, что более давняя память в меньшей 
степени подвержена нарушению, чем недавняя: чем больше сформи-
ровано таких следов, тем память стабильнее и тем меньше со време-
нем на нее влияют повреждения мозга.

Другие авторы отмечают, что если количество «следов», вопло-
щающихся в связях гиппокампа с корой, увеличивается со време-
нем, то роль гиппокампа должна не снижаться, а увеличиваться 
(Dash et al., 2004; Runyan et al., 2019). Они высказывают предположе-
ние, что клеточная и системная консолидация являются описани-
ями единого процесса консолидации памяти: формирование новых 
эксплицитных воспоминаний сопровождается быстрыми локальны-
ми (внутрикорковыми и внутригиппокампальными) изменениями 
(доставкой продуктов экспрессии генов к синапсам других клеток), 
связываемыми с клеточной консолидацией, поэтому на ранних эта-
пах научения выполнение поведения требует гиппокампа для коор-
динации этой локальной мозговой активности. Однако со временем 
консолидационные изменения выражаются в формировании но-
вых связей между все более удаленными друг от друга зонами моз-
га, и координация со стороны гиппокампа становится не нужной. 
Таким образом, различия между клеточной и системной консоли-
дацией объясняются скоростью транспорта веществ, необходимых 
для консолидационных изменений в близлежащих и удаленных ней-
ронах, соответственно (подробнее об этих и других представлениях 
о формировании памяти см.: Александров и др., 2015; Анохин, 2010; 
Dudai, 2004; Furman et al., 2012; Nadel, Hardt, 2011; Runyan et al., 2019; 
Squire, Wixted, 2011).

С момента появления первых представлений о немгновенном 
формировании памяти до настоящего времени память, как правило, 
рассматривается с позиций сохранения «следа», который оставля-
ет в телесных структурах воздействие внешней среды, или является 
моделью внешней среды. Феноменология консолидации использу-
ется в исследованиях памяти на протяжении более ста лет, несмотря 
на смену представлений о структурных компонентах, которые ле-
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жат в основе этой феноменологии: ассоциациях (см.: Lechner et al., 
1999), следах памяти, «энграммах» (Tonegawa et al., 2018) и «схе-
мах» (Tse et al., 2007). Хотя эти подходы различаются, их объеди-
няет представление о том, что память фиксирует скорее внешнюю 
среду, чем взаимодействие с ней (см. также: Соколов, Черноризов, 
2019). В этом смысле все перечисленные представления можно на-
звать традиционными.

Таким образом, хотя проблема формирования и консолидации 
памяти решается с применением самых современных методов и ба-
зируется на современных концептуальных схемах о формировании 
«следов» памяти на клеточном или мозговом уровнях, в основе боль-
шинства этих схем и исследований – идея Декарта, сформулирован-
ная им более трехсот лет назад: «следы» существуют потому, что по-
ры в мозгу, через которые дух проходил раньше, становятся все более 
проходимыми, когда дух проходит через них снова. И дух легче про-
ходит именно через эти поры. В соответствии с этой идеей важно 
выяснить, каковы механизмы увеличения проходимости пор, в ка-
ких мозговых структурах больше подобных пор, все ли поры обла-
дают свойством изменчивости, сколь долго сохраняется повышен-
ная проходимость пор и т. д. Если перевести эти вопросы с языка 
ХVII в. на современный, заменив поры на синапсы, а духов на им-
пульсацию нейронов, то содержание вопросов менять не потребу-
ется. Они, как это ни печально, вполне современны: при всем раз-
нообразии подходов к пониманию консолидации (обзор см.: Dudai, 
2012) в качестве наиболее базовой ее закономерности, как прави-
ло, рассматривается долгосрочное усиление синаптического про-
ведения в дуге (дугах) рефлекса, нейросетях и пр.: «Центральная 
догма теории синаптической консолидации включает представле-
ние о вызванном стимулом („учителем“) каскаде внутриклеточных 
процессов, обусловливающих… изменение синаптической эффек-
тивности» (ibid., р. 228).

1.3.4. Консолидация памяти с системной точки зрения 

С системных позиций нейрон не рассматривается как проводник 
возбуждения. Поэтому проблема механизмов увеличения эффек-
тивности проведения не возникает и образование новой памяти 
рассматривается не как проторение путей и образование «следов», 
осуществляемое за счет увеличения эффективности синаптической 
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связи между вовлеченными нейронами. Это образование памяти 
представляет собой формирование новой системы совместно акти-
вирующихся клеток организма, в том числе и нейронов, располо-
женных в самых разных структурах мозга, не обязательно связанных 
прямыми влияниями. Указанная позиция задается теоретическими 
положениями системного подхода и данными, полученными в его 
рамках. Однако экспериментальный материал приводит к сходным 
заключениям и авторов, стоящих на других теоретических позици-
ях. Г. Хорн отмечает, что полученные им результаты кросскорреля-
ционного анализа нейронной активности области IMHV у цыплят 
не подтверждают представления о том, что при научении происхо-
дит усиление связей между нейронами, «отвечающими на импринт-
объекты», как это должно было бы быть при образовании «хеббов-
ских ансамблей». «Скорее, – заключает автор, – нейроны формируют 
набор параллельно организованных, в значительной степени прямо 
не связанных элементов, что обеспечивает бóльшую эффективность 
в сохранении памяти, чем система непосредственно связанных эле-
ментов» (Horn, 2004, р. 121).

Системное описание консолидации, как мы считаем, должно 
включать две группы неразрывно связанных процессов.

Первая – процессы системной специализации: морфологичес-
кая и функциональная модификация нейронов, связанная с их во-
влечением в обеспечение вновь формируемой системы.

Для того, чтобы ввести вторую группу процессов, необходи-
мо принять во внимание, что сформированная память не является 
неизменной, она постоянно модифицируется. Имеется достаточно 
данных для того, чтобы вывести это утверждение о постоянных мо-
дификациях памяти в название обзорно-теоретической статьи о ме-
ханизмах консолидации (Dudai, 2012). Уже в конце 1960-х годов по-
явились данные о том, что память консолидируется не окончательно 
(она может модифицироваться и «ре-консолидироваться»). Обнару-
жены молекулярно-биологические закономерности реконсолидации 
памяти, лежащие в основе ее модификации после повторной акту-
ализации (Sara, 2000). Активация памяти, как и ее формирование, 
требует синтеза белка для реконсолидационных процессов, которые 
сходны с консолидационными, хотя и не идентичны им (Anokhin, 
2002). Таким образом, протеинзависимые консолидационные про-
цессы связаны не с «новой», а шире – с актуализированной, «актив-
ной» памятью (Nader, 2003; подробнее см. п. 1.3.5).
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Представления о реконсолидационных модификациях не вступа-
ют в противоречие с приведенным выше положением о постоянстве 
системной специализации нейронов. Реконсолидация не отменяет 
модификаций, обусловивших формирование долговременной па-
мяти (Nader et al., 2000). Для нейрона она является еще одним, воз-
можно, менее масштабным, чем его специализация при научении, 
этапом дифференциации.

И. П. Павлов отмечал, что прибавление новых условных рефлексов 
при обучении сейчас же отзывается на состоянии прежних (Павлов, 
1949). Мы рассматриваем научение как специализацию новой группы 
нейронов относительно формируемой системы и «добавление» по-
следней к ранее сформированным системам. Логично было полагать 
(Александров, 2004б; Alexandrov et al., 2001), что это добавление тре-
бует взаимного согласования нового элемента с ранее сформирован-
ными и приводит к реконсолидационной модификации последних. 
В настоящее время результаты исследований реконсолидации памя-
ти, проведенные с использованием широкого спектра задач, приво-
дят авторов к предположению, что реконсолидация, действительно, 
является общим механизмом реорганизации ранее сформированной 
памяти при формировании новой (Hupbach et al., 2008).

Ранее нами были приведены данные, свидетельствующие в пользу 
того, что нейроны, принадлежащие данной системе и вовлекающи-
еся в обеспечение одного поведения, при включении этой системы 
в обеспечение другого поведения не меняют системной специализа-
ции, но перестраивают свою активность (Александров, 1989). Позже 
в экспериментах с острой (Alexandrov et al., 2001) и хронической ре-
гистрацией нейронной активности тетродами (Горкин, 2011) были 
получены данные, свидетельствующие в пользу предположения о ре-
организации ранее сформированной системы поведенческого акта 
после обучения следующему акту. Так, в экспериментах А. Г. Горки-
на c использованием хронической регистрации в сессиях обучения 
циклическому пищедобывательному поведению на второй (в после-
довательности обучения) стороне клетки была зарегистрирована ак-
тивность нейронов, специфически активировавшихся в актах цик-
лического пищедобывательного поведения (Горкин, 2021). Сессия 
обучения начиналась с серии пищедобывательных циклов на пер-
вой стороне клетки. Затем педаль на первой стороне отключали 
и делали эффективной педаль на второй, противоположной сторо-
не. Животные быстро научались нажимать на педаль на второй сто-
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роне и осуществлять на ней циклическое пищедобывательное по-
ведение. После реализации нескольких десятков успешных циклов 
на второй стороне эффективной снова делали первую педаль, и т. д. 
Таким образом, в течение одной сессии обучения животные совер-
шали несколько серий пищедобывательных циклов на обеих сто-
ронах клетки. У трех нейронов, специфически активировавшихся 
в пищедобывательных актах на первой стороне клетки, после пер-
вой серии актов на второй стороне достоверно менялся паттерн ак-
тивности на первой стороне (между первой и второй сериями цик-
лов на первой стороне клетки была серия циклов на второй стороне). 
Подчеркнем, что эти изменения выявлялись как статистически зна-
чимые при анализе всех проанализированных активаций нейро-
на в последовательных реализациях данного акта после обучения 
другому акту. Пример активности такого нейрона дан на рисунке 5. 

Рис. 5. Паттерн активности нейрона 261204–6, специализированного отно-
сительно добывания пищи из первой кормушки (акт 1F), в последова-
тельных сериях поведения на первой стороне клетки до (1 серия) и по-
сле (2 серия) обучения на второй стороне.

Обозначения: по оси ординат – средняя частота импульсации в спай-
ках в секунду (среднее и стандартная ошибка среднего); по оси абсцисс – 
акты в цикле на первой стороне: 1F – опускание головы в кормушку 
и захват пищи; 1m – подъем головы из кормушки и поворот в сторону 
педали; 1С – побежка в угол, где расположена педаль; 1R – нахожде-
ние в углу педали до ее нажатия; 1p – нажатие на педаль; 1A – побеж-
ка от педали к кормушке. Показано достоверное (*) изменение частоты 
импульсации после первой серии вновь сформированных актов на вто-
рой стороне в актах 1F (специфический акт), 1m и 1A (Горкин, 2021)
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Это отличает их от обратимых изменений активаций, наблюдаемых 
при повторных сменах одного дефинитивного поведения на другое 
(или при возвращении к поведению после отдыха) лишь в актива-
ции, возникающей в первой, но не остальных реализациях данного 
акта после смены (Александров и др., 1999).

Реконсолидационная модификация, претерпеваемая ранее сфор-
мированной, «старой» системой при появлении связанной с ней новой 
системы, была названа нами «аккомодационной» (приспособитель-
ной) реконсолидацией (Александров, 2004б; Alexandrov et al., 2001). 
В экспериментах с картированием активности мозга путем анализа 
экспрессии «ранних» генов (гена c-fos) при обучении были получе-
ны данные, свидетельствующие в пользу предположения о реорга-
низации ранее сформированной системы поведенческого акта по-
сле обучения следующему акту (Сварник и др., 2013). Эксперименты 
были построены таким образом, что была создана контролируемая 
история последовательного обучения двум навыкам для выявления 
закономерностей активации нейронов первого навыка при форми-
ровании второго. О. Е. Сварник с соавт. обучали животных сначала 
инструментальному питьевому поведению. Этот навык требовал ис-
пользования либо левой, либо правой вибриссной подушки – жи-
вотное терлось вибриссной подушкой о рычаг («вибриссный» навык). 
Затем после «закрепления» первого навыка путем его тренировки 
в течение пяти дней животных обучали в другой клетке пищедобы-
вательному навыку нажатия на педаль, не требующему использова-
ния вибрисс как условия формирования навыка. Было установлено, 
что обучение пищедобывательному навыку вызывает экспрессию 
с-fos в достоверно большем числе нейронов бочонкового поля у жи-
вотных, обучавшихся предварительно инструментальному питьево-
му («вибриссному») навыку, чем в аналогичной области контроль-
ных животных, обучавшихся предварительно неинструментальному 
питьевому навыку. Наши данные позволяют предположить, что ак-
тивация экспрессии с-fos при втором обучении происходила и в тех 
нейронах, которые уже являлись специализированными относи-
тельно первого «вибриссного» навыка, что указывает на процессы 
аккомодационной реконсолидации.

Итак, вторая группа – процессы аккомодационной реконсо-
лидации, обусловленные включением формируемой системы в су-
ществующую структуру индивидуального опыта: морфологическая 
и функциональная модификация нейронов, принадлежащих к ра-
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нее сформированным системам. Эта модификация не меняет сис-
темную принадлежность нейронов.

В литературе содержится обоснованное положение, в соответст-
вии с которым считается, что перестройка памяти может происходить 
как за счет ее «рутинной» реорганизации (перестройка отношений 
между компонентами имеющейся памяти), так и за счет «эвристичес-
кого» акта, включающего формирование нового компонента и моди-
фикации уже имеющихся (Piaget, 1951). Упомянутые выше процессы 
системной специализации и аккомодационной реконсолидации опи-
сывают второй тип перестроек. Что касается первого, процессы мор-
фологической и функциональной модификации нейронов, которые 
могут разворачиваться при научении без формирования новой систе-
мы, названы «реорганизационной» реконсолидацией (Александров, 
2005). Вероятно, одним из показателей подобного научения может 
быть медленное нарастание эффективности поведения, а не резкий 
переход от периода проб к периоду эффективного поведения, имею-
щий место, например, при обучении инструментальным актам пи-
щедобывательного поведения, когда, как мы знаем, формируются 
новые элементы опыта, связанные с обучением этим актам. Подоб-
ное медленное улучшение поведения выявляется нами как при ма-
тематическом моделировании научения (Крылов, 2007), так и в по-
веденческих экспериментах на животных. Например, при обучении 
крыс в задаче Ю. Конорского на кратковременную память А. Г. Гор-
кин предъявлял в случайном порядке два звуковых сигнала, отстав-
ленных друг от друга на одну секунду (Горкин, 2021). Задача животно-
го была при совпадении звуков проверять для получения воды одну 
поилку, а при различии звуков – проверять другую поилку. Обуче-
ние проводилось течение двух недель. За этот срок животные плавно 
повысили долю успешных попыток с 24 % до 40 %. Такая низкая ве-
роятность успешных решений была связана с тем, что крысы часто 
проверяли одну из поилок до предъявления второго сигнала. В хо-
де обучения доля подобных фальстартов снизилась (с примерно 50 % 
до 20 % попыток), что и привело к повышению эффективности пове-
дения. При этом, если не учитывать пробы с фальстартами, то доля 
правильных решений колебалась около случайной, лишь на отдель-
ных отрезках достигая 60 % правильных решений. Такая динамика 
научения является примером попытки решения поведенческой за-
дачи за счет ранее сформированного опыта без формирования но-
вого элемента.
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Существенно подчеркнуть необходимость различения процес-
сов системной специализации и реконсолидации, которые авторами 
в большинстве случаев не разделяются. Обнаруживаемые в нейро-
физиологических, морфологических, молекулярно-биологических 
и других исследованиях модификации нейронов, сопутствующие на-
учению, могут быть связаны как с первой, так и со второй группой 
процессов. Дифференцированный подход к модификациям первой 
и второй группы – необходимый, с нашей точки зрения, компонент 
исследовательской программы, направленной на выявление законо-
мерностей формирования памяти.

Начиная с 2000-х годов, общепринятые представления о консоли-
дации памяти претерпели значительные изменения. В случае некото-
рых авторов эти изменения повлияли на общее понимание активнос-
ти мозга, которая приобретает ряд сходных черт с представлениями, 
развитыми в системной психофизиологии (Александров, 2005; Алек-
сандров и др., 2014): разделение показателей активности, связанных 
с актуализацией прошлого опыта, и показателей, связанных с фор-
мированием нового (Grosmark, Buzsaki, 2016; McKenzie, Eichenbaum, 
2011), связывание активности мозга не с отражением среды, а с ре-
шением конкретных поведенческих задач (Grosmark, Buzsaki, 2016; 
Weible et al., 2009), зависимость реорганизации памяти от прошлого 
опыта (Morris, 2006). Эти изменения были вызваны, с одной стороны, 
появлением данных о реконсолидации памяти (частично уже при-
веденных нами выше в этом разделе); а с другой – развитием пред-
ставлений о самом процессе консолидации.

1.3.5. Исследования реконсолидации памяти 

Согласно теории консолидации в ее классической формулиров-
ке, след памяти консолидируется однократно – память становит-
ся долговременной и нечувствительной к интерференции и дру-
гим амнестическим воздействиям (Squire, 1992). Однако в 1960-х 
годах было показано, что феномен временной уязвимости памя-
ти возобновляется после «напоминания» – предъявления одного 
из компонентов ситуации обучения. Напоминание осуществля-
ется за счет воссоздания части экспериментальной ситуации. На-
пример, в случае процедуры обусловливания предъявляются сиг-
нал без соответствующего подкрепления, подкрепления без сигнала 
или фрагменты контекста обучения (экспериментальная камера, 
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звук открывающейся заслонки и т. п.). Кроме этого, напоминание 
незадолго до воспроизведения поведения позволяет восстановить 
«забытое» поведение, которое без напоминания не воспроизводится
(Sara, 2000).

Феномен возобновления чувствительности поведения к интер-
ферирующим воздействиям был назван реконсолидацией («повтор-
ной консолидацией»), поскольку предполагалось, что при напоми-
нании и воспроизведении поведения след памяти «реактивируется» 
(используется) и снова переходит в нестабильное состояние. Реконсо-
лидация – это «врéменная подверженность реактивированной дол-
говременной памяти действию блокаторов консолидации» (Dudai, 
Eisenberg, 2004, p. 97). Чтобы подчеркнуть отличие этого феномено-
логического определения реконсолидации от рассмотрения рекон-
солидации как процесса реорганизации памяти (Debiec et al., 2002; 
Nader, 2003) или индивидуального опыта (Александров и др., 2007; 
Alexandrov et al., 2001), представляется уместным использовать по-
нятие «эффект реконсолидации» (Wichert et al., 2011). Методичес-
ки эффект реконсолидации оценивается как нарушение поведения 
вследствие амнестического воздействия после реактивации памя-
ти (Nader, 2003).

В 1968 г. на модели пассивного избегания у крыс было впервые 
показано, что градуальная ретроградная амнезия выявляется по от-
ношению к консолидированной памяти, реактивированной перед 
амнестическим воздействием (электроконвульсивным шоком). Че-
рез несколько лет этот феномен был продемонстрирован в пищедо-
бывательном поведении, требующем ориентации в пространстве. 
В 1966 г. Джеймс Макгоф высказывал предположение, что каждое 
повторение поведения запускает процессы фиксации памяти, будь 
то в начале или в конце тренировки (McGaugh, 1966). Однако в его 
исследовании «обучение» и «повторение» проводились с интервалом 
в час, т. е. сформированную память нельзя считать консолидирован-
ной, а эффект – реконсолидационным. Кроме того, на тот момент 
автор полагал, что шок после повторения поведения может нарушить 
только кратковременную «систему хранения следов», а долговре-
менная лишь укрепляется. Тем не менее, он и его коллеги показали, 
что электроконвульсивный шок после второй процедуры обучения 
снижает воспроизведение поведения до уровня, выявлявшегося по-
сле первой, и что этот эффект имеет место, только если шок предъ-
явлен сразу после повторения.
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В начале 1980-х годов было показано, что нарушение реактиви-
рованной памяти вызывают блокаторы синтеза белка (подробнее 
см.: Sara, 2000). Всплеск числа работ на эту тему произошел в 2000-е 
годы (Alberini, 2005; Dudai, 2015; Dudai, Eisenberg, 2004; Nader, 2015), 
после того как было выявлено, что молекулярные процессы, обеспе-
чивающие консолидацию памяти, воспроизводятся после ее реак-
тивации (Debiec et al., 2002; Nader, 2003), и сделан вывод, что процес-
сы консолидации и реконсолидации «качественно сходны» (Nader, 
2003). Однако, согласно логике одного из авторов, если происходит 
«перемещение следа памяти», реконсолидация также не может быть 
повторением консолидации, поскольку в этом случае они должны 
происходить в различных областях мозга (Alberini, 2005).

В настоящее время известно, что молекулярные процессы, не-
обходимые для консолидации и реконсолидации памяти, совпада-
ют между собой далеко не для всех поведенческих задач и структур 
мозга (Анохин, 2010; Alberini, 2005). Например, в ряде задач транс-
крипционный фактор1 Zif не является необходимым для клеточ-
ной консолидации памяти, однако он нужен для реконсолидации; 
в то же время нейротрофический фактор мозга BDNF и транскрип-
ционный фактор C/EBPß, наоборот, необходимы только для кон-
солидации памяти, как и синтез белка в гиппокампе при формиро-
вании «пассивного избегания» (Dudai, Eisenberg, 2004). Кроме того, 
реконсолидация проходит быстрее и требует меньшей дозы блока-
тора синтеза белка, чем консолидация (Anokhin et al., 2002; Nader, 
2003). В некоторых задачах реконсолидация зависит от «давности» 
памяти: чем раньше произошло формирование следа памяти по от-
ношению к его реактивации, тем менее выражен эффект реконсоли-
дации (например: Wichert et al., 2011; см. также: Alberini, 2005; Dudai, 
Eisenberg, 2004). Более того, эффект реконсолидации зависит от сте-
пени сформированности поведения и степени соответствия проце-
дуры напоминания той ситуации, в которой проводили обучение 
(Alberini, 2005; Wichert et al., 2011). Таким образом, реконсолидация 
памяти после реактивации не является повторением процесса кон-
солидации (см. также: Akirav, Maroun, 2012).

На основе этих и других результатов было высказано предполо-
жение, что консолидация памяти, однажды начавшись, практически 
никогда не заканчивается, и что этот процесс приводит к стабилиза-

1 Транскрипционный фактор – это белок, от которого зависит синтез 
матричной РНК на основе матрицы ДНК (транскрипция). 
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ции памяти, независимости от контекста и устойчивости к амнести-
ческим воздействиям (Dudai, 2015); однако в ситуации формирования 
и извлечения память переходит в активное состояние, в котором ста-
новится возможной ее реорганизация (Dudai, Eisenberg, 2004; Winocur 
et al., 2010). Кроме этого приводились аргументы в пользу предпо-
ложения, что эффект реконсолидации обусловлен не потерей мате-
риала памяти, а невозможностью его извлечь (Anokhin et al., 2002; 
Dudai, Eisenberg, 2004). Данное утверждение также следует из пред-
ставлений о постоянстве системной специализации нейронов, ко-
торое развивается в наших исследованиях (см. пп. 1.3.1, 4.4).

Сложность динамики мозговых процессов, связанных с реакти-
вацией памяти, становится очевидной при рассмотрении результа-
тов нейрохимических исследований. В одной (наиболее кропотли-
вой) из таких работ авторы использовали оценку воспроизведения 
поведения, основанную на узнавании объектов, для исследования 
нейрохимических основ соответствующей памяти на разных стади-
ях ее формирования у мышей: сразу после научения, через два дня, 
девять дней или двадцать один день (Romero-Granados et al., 2010). 
Выбранные интервалы времени позволили авторам провести оцен-
ку молекулярных основ реконсолидации памяти на разных этапах 
ее формирования. В каждый из этих сроков у разных групп живот-
ных либо блокировали синтез белка, либо регистрировали мРНК1 
ранних генов bdnf и erk-1, которые были выбраны на основе резуль-
татов предыдущих исследований. Различия плотности следов мРНК 
между экспериментальной и контрольной группами оценивали че-
рез полчаса или через два часа после обучения или реактивации па-
мяти. Было выявлено, что после обучения через полчаса регистри-
руется повышение плотности мРНК bdnf в гиппокампе, а через два 
часа – в энторинальной и соматосенсорной коре (повышения ekr-1 
после обучения не выявлено). При тестировании эффекта реконсо-
лидации через два дня bdnf и erk-1 регистрируются в корковых зонах 
через два часа после напоминания, а в гиппокампе их активации 
не происходит. Если этот же эффект тестируют через девять дней, 
то активации bdnf не регистрируется, а erk-1 регистрируется в сома-
тосенсорной коре через полчаса, а в энторинальной коре – через два 
часа после напоминания. Через 21 день мРНК bdnf регистрируется 
через полчаса в периренальной коре, а через два часа – в соматосен-
сорной коре и гиппокампе. Таким образом, синтез белка необходим 

1 мРНК – матричная РНК, результат транскрипции участка ДНК.
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как для консолидации, так и для реконсолидации памяти. Однако 
важнее, что анализ транскрипции ранних генов показывает следу-
ющее: процесс реорганизации опыта, который обнаруживается че-
рез разные сроки после обучения, существенно меняется с течени-
ем времени (Romero-Granados et al., 2010).

Основной объем исследований реконсолидации посвящен изуче-
нию реорганизации памяти на животных (см. выше, а также: Jones 
et al., 2012). Однако эффект реконсолидации выявлен также и у лю-
дей. Показано, что при формировании процедурной памяти устойчи-
вость консолидированного навыка к интерференции исчезает, если 
перед обучением новому (второму) навыку воспроизвести первый: 
первый навык в результате воспроизводится хуже (причем ухудше-
ние больше, чем предшествующее ему улучшение без тренировки) 
(Walker et al., 2003). Также в серии исследований А. Хупбах и коллег 
выявлен эффект реконсолидации декларативной памяти у челове-
ка и показано, что наиболее действенным фактором напоминания 
для эффекта реконсолидации является пространственный контекст 
(Hupbach et al., 2007, 2008).

Исследования реконсолидации памяти человека имеют боль-
шое практическое значение. Возможность снизить проявление ра-
нее сформированного опыта в поведении вызывает интерес к поиску 
методов лечения посттравматических расстройств и фобий (Lau-Zhu 
et al., 2019; Stehberg et al., 2009; Wichert et al., 2011). Кроме того, введе-
ние некоторых веществ как сразу после обучения, так и после реак-
тивации позволяет улучшить показатели последующего воспроиз-
ведения (Sara, 2000), что позволяет предполагать наличие способов 
улучшения памяти (см. также: Spiers, Bendor, 2014).

Таким образом, в литературе под реконсолидацией памяти пони-
мают сходный с консолидацией (но не идентичный ей) процесс мо-
дификации памяти после ее реактивации (Debiec et al., 2002; Dudai 
et al., 2015; Nader, 2003; Walker et al., 2003). Хотя эффект реконсо-
лидации в эксперименте демонстрируется как нарушение воспро-
изведения из-за воздействия после напоминания, реконсолида-
ция рассматривается как конструктивный процесс, позволяющий 
при необходимости реорганизовывать, «обновлять» ранее сформи-
рованную память (Hupbach et al., 2007, 2008; Jones et al., 2012). В связи 
с этим, как мы уже указывали, консолидационные процессы связы-
вают не только с новой, но вообще с активной памятью (Nader, 2015; 
см. также: Александров, 2004а).
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1.3.6. Развитие представлений о консолидации памяти 

Данные о связи активации различных корковых зон с выполнением 
нового поведения на ранних этапах научения (см., например: Bontempi 
et al., 1999; Runyan et al., 2019; Tonegawa et al., 2018; Weible, 2013) по-
требовали изменения стандартной модели консолидации памяти, 
согласно которой такая связь должна появляться только на позд-
них этапах (см. п. 1.3.3). Эти и другие данные привели к появлению 
новых и изменению ранних представлений о консолидации памя-
ти (Squire, Wixted, 2011). В частности, нарушение формирования но-
вой декларативной памяти, подобное последствиям хирургической 
операции пациента H. M., были выявлены и при разрушении ядер 
дорзального и переднего таламуса; а помимо нарушений формиро-
вания новой декларативной памяти иссечение структур медиаль-
ной височной доли вызывает нарушение зрительного восприятия, 
рабочей памяти и некоторых аспектов пространственной ориента-
ции (Squire, Wixted, 2011; см. также: Buzsaki, Llinas, 2017; Gabriel et al., 
1989). Поэтому результаты исследований с участием пациента H. M. 
и других не являются основанием для выделения функции «память» 
в отдельную категорию и связывания ее проявлений лишь с гиппо-
кампом и близлежащими структурами.

Теория «множественного следа» в современном виде – это пред-
ставление о трансформации памяти, оно связано с объединением ко-
гнитивных представлений и данных нейронаук (Nadel, Hardt, 2011). 
Согласно этому представлению, восприятие и память не являют-
ся раздельными процессами, а опираются на единую репрезента-
цию, или «систему». Память, таким образом, является одновремен-
но и содержанием, и процессом, а также формируется для будущего, 
а не просто фиксирует прошлое. Из этого следует, что та «сеть», ко-
торая обеспечивает поведение, зависит не столько от типа поведения, 
сколько от его «содержания». На этих основаниях авторы делают вы-
вод, что методы, основанные на принципе локализации, непригод-
ны для исследований консолидации памяти, так как перманентного 
хранения неизменной памяти не существует. Это утверждение пред-
полагает, что консолидация памяти состоит в изменении содержа-
ния памяти: оно объединяет нейрофизиологические представления 
с выводами психологических исследований, в которых изменения 
памяти описываются как трансформация, символизация и т. д. (на-
пример: Блонский, 2001; Корж, 2009; Ляудис, 2011; Шпагонова, 2010; 
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Bartlett, 1995; см. также: Соколов, 1969; Furman et al., 2012; Grosmark, 
Buzsáki, 2016; Richards, Frankland, 2017; Wichert et al., 2011).

Как мы уже отмечали, в современных представлениях о струк-
туре памяти содержится представление о том, что функциональные 
группы нейронов включают клетки разной локализации. Для изуче-
ния тех процессов, которые сопутствуют обучению новому поведе-
нию и позволяют в дальнейшем выполнять это поведение, в литерату-
ре используется уже упоминавшийся нами выше термин «энграмма» 
(Josselyn, Tonegawa, 2020). Согласно определению, которое предло-
жил эволюционный зоолог Рихард Земон в 1904 г., энграмма – это 
совокупность долгосрочных изменений в возбудимой ткани, вы-
званных сигналом среды; это необходимое условие памяти, ее ней-
ронный субстрат. Данное понятие в широком понимании, по-види-
мому, совпадает с понятием «след памяти» (см.: Роуз, 1995) и может 
использоваться взаимозаменяемо (см., например: Reĳ mers et al., 2007). 
Оно предполагает существование групп нейронов, которые стано-
вятся частью «энграммы» во время обучения, а затем активируются 
при реализации поведения.

Физические и химические изменения, сохраняющиеся после 
окончания научения, их вызвавшего, изучаются с помощью несколь-
ких методических подходов, которые основаны на использовании 
молекулярно-биологических технологий, в том числе оптогенети-
ческих. Во-первых, двойное мечение нейронов (во время обучения 
животного и при последующем «воспроизведении» поведения) поз-
воляет оценить количество нейронов, которые оказались активны 
в оба эти периода. Так, используя процедуру обусловливания страха 
(удар током в определенном контексте экспериментальной камеры 
или при предъявлении звука), Л. Реймерс и др. показали, что в мин-
далине мозга мышей, демонстрирующих повышенное время зами-
рания при тестировании, больше нейронов, в которых активность 
ранних генов зафиксирована как при обучении, так и при тестиро-
вании, в отличие от животных групп контроля (Reĳ mers et al., 2007). 
Доля таких клеток от числа активировавшихся при обучении соста-
вила 12 %, и авторы отмечают, что они могут быть частью энграммы, 
являющейся субстратом долговременной памяти.

Во-вторых, избирательная инактивация помеченных во время 
обучения активных нейронов приводит к тому, что время замира-
ния у таких животных не отличается от времени замирания необу-
ченных. Например, мечение активных во время обучения нейронов 
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зубчатой фасции гиппокампа у мышей для дальнейшей их инакти-
вации позволило показать, что инактивация нейронов, помечен-
ных во время обучения, снижает время замирания (Lacagnina et al., 
2019). Технология заключается в сочетании двух сложных проце-
дур, позволяющих активировать или деактивировать нейроны, ко-
торые ранее были активны в определенный период времени. В них 
используются трансгенные мыши, у которых активация промотера 
раннего гена c-fos сопровождается построением белка tTA с тетра-
циклином. Этих мышей заражают адено-ассоциированным вирусом, 
который под контролем элемента TRE, реактивного к тетрациклину 
(tetracycline-responsive element), формирует каналы, чувствительные 
к свету (опсины). Их активируют или инактивируют светом опре-
деленной длины волны.

В-третьих, искусственная активация группы помеченных во вре-
мя обучения активных нейронов химическими или оптогенетичес-
кими методами приводит к тому, что замирание демонстрируется 
животными в том контексте, в котором они не получали удара то-
ком. Например, такое замирание было продемонстрировано при ме-
чении и последующей избирательной активации нейронов зубчатой 
фасции гиппокампа, в которых во время обучения экспрессировал-
ся ранний ген c-fos (Liu et al., 2012).

И, наконец, в-четвертых, результаты, соответствующие представ-
лению об энграмме, получены в исследованиях с феноменом «ми-
микрии», в которых поведенческое проявление обучения демонст-
рируют животные, либо не проходившие процедуру обучения, либо 
проходившие ее частично (подробнее см.: Josselyn, Tonegawa, 2020).

Результаты оптогенетического активирования нейронов, в ко-
торых во время обучения экспрессировался ранний ген c-fos, со-
ответствуют представлениям об изменении процессов нейронного 
обеспечения поведения в гиппокампе и коре. Как уже было сказано, 
мозговые процессы, от которых зависит поведение, меняются со вре-
менем: на ранних этапах консолидации для демонстрации условного 
страха необходима сохранность гиппокампа, а на поздних – корко-
вых зон, в частности, передней цингулярной коры (далее ПЦК) и ме-
диальной префронтальной коры (см., например: Bontempi et al., 1999; 
Tonegawa et al., 2018). Подавление активности помеченных при обуче-
нии нейронов в этих областях действительно вызывает нарушение 
поведения: на ранних этапах консолидации (до двух дней) – в гип-
покампе (а также в ретросплениальной коре, см.: Cowansage et al., 
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2014), а на поздних (обычно две недели или больше) – в корковых зо-
нах. Что более важно, работы с активированием помеченных во вре-
мя обучения нейронов показывают, что нейроны корковых областей 
образуют «молчащую энграмму» уже на ранних этапах консолидации, 
а в гиппокампе «энграмма» (тоже молчащая) сохраняется на позд-
них: у таких нейронов меньше шипиков, но искусственное активи-
рование этих «энграмм» в те периоды, когда они молчат, вызывают 
воспроизведение поведения (Josselyn, Tonegawa, 2020).

Поскольку в большинстве исследований энграммы использует-
ся методика формирования условного страха или распознавания но-
вого объекта (где индикатором является время обследования объек-
та), то фактически термин «энграмма» описывает группу нейронов, 
которая активируется в связи с несоответствием происходящего 
ожидаемому и активация которой впоследствии оказывается необ-
ходима и достаточна для обоснования этого несоответствия. В от-
личие от исследования энграмм, в том числе с использованием оп-
тогенетических методик, в которых создана возможность мечения 
и искусственного активирования групп нейронов и даже создания 
«ложных воспоминаний», электрофизиологическая регистрация им-
пульсной активности нейронов позволяет использовать многоэтап-
ное обучение сложному поведению, определить конкретную спе-
циализацию нейронов относительно системы поведенческого акта 
и оценить наборы специализированных клеток у индивидов с раз-
ной историей обучения.

После появления единой теории консолидации (Dash et al., 2004; 
Runyan et al., 2019; см. начало этого подраздела) Р. Моррисом была 
сформулирована теория гиппокампально-корковых взаимодейст-
вий (Morris, 2006). Согласно этой теории, один из сходных вариан-
тов которой уже упоминался выше, гиппокамп координирует кор-
ковую активность на ранних этапах научения, так как обеспечивает 
«индексацию» корковых локаций, задействованных при воспроиз-
ведении памяти, а также при реконсолидации. Со временем, если 
новое поведение остается актуальным, формируются внутрикор-
ковые связи, которые позволяют выполнять это поведение без гип-
покампа. Важно, что, с точки зрения Р. Морриса, этот процесс про-
исходит не только на основе индексации, но и на основе сходного 
прошлого опыта: он предположил, что консолидация может значи-
тельно ускориться при наличии ранее сформированной «схемы», ко-
торой соответствует новое поведение. Действительно, было показа-
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но, что если новое поведение согласуется с ранее сформированным 
как часть одной ментальной схемы, то гиппокамп-зависимая консо-
лидация может завершиться в течение сорока восьми часов вместо 
нескольких недель (Tse et al., 2007). Таким образом, скорость консо-
лидации памяти зависит от особенностей индивидуального опыта. 
Эти результаты соответствуют данным о долговременной потенциа-
ции в коре головного мозга (см., например: Горкин и др., 2002) и уже 
отчасти описанной выше связи эффектов консолидации (Krakauer 
et al., 2005) и реконсолидации (Alberini, 2005) со степенью сформи-
рованности поведения (см. п. 1.3.5). Следовательно, один из ключе-
вых аспектов процесса научения – это вовлечение «прошлого» опыта 
индивида (Арутюнова, Гаврилов, 2013; Гаврилов, 2007; Крылов, 2015; 
Крылов, Александров, 2007; Швырков, 2006; Alexandrov, 2008; Brod 
et al., 2013; Grosmark, Buzsáki, 2016; Immordino-Yang, 2007; Kuhl et al., 
2012), приводящее к его модификации (Александров, 1989; Alexandrov 
et al., 2001; Dudai, 2015).

Консолидация и реконсолидация памяти являются предметом 
множества исследований настоящего времени. Воспроизведение па-
мяти рассматривается как часть процесса ее формирования (Dudai, 
Eisenberg, 2004). Показано, что для модификации памяти (реконсо-
лидации) необходимо рассогласование (Forcato et al., 2009). Соглас-
но современным представлениям о динамике памяти, для интер-
претации полученных результатов следует использовать понятия, 
связанные с соотнесением новых и ранее сформированных актов по-
ведения в терминах индивидуального опыта испытуемых (McKenzie, 
Eichenbaum, 2011). Одним из таких понятий может быть сходство зада-
ний, поскольку оно операционализируемо, применимо ко всем при-
веденным исследованиям и отражает связь индивидуального опыта 
испытуемого с новой задачей.

Как правило, сходство стараются описать в терминах внешней 
среды, как в случае с динамической и кинематической моделями 
или пространственным и инерционным искажениями. С позиций 
системной психофизиологии сходство между заданиями следует 
описывать в терминах отношений текущего и прошлых результатов, 
достигнутых при взаимодействии организма со средой и зафикси-
рованных в структуре индивидуального опыта (Александров, 1989, 
2005; Швырков, 2006).

Таким образом, мы рассматриваем научение как единство двух 
процессов – формирования нового опыта и модификации ранее 
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сформированного опыта (Александров, 2001; 2005; Александров и др., 
2014). С этой точки зрения мы рассматриваем все процессы, кото-
рые приписываются памяти и описывают ее динамику (приобрете-
ние, хранение, воспроизведение, забывание; консолидация, рекон-
солидация, реактивация).

1.3.7. В начале формирования памяти – рассогласование 

Начальным звеном каскада молекулярно-биологических процес-
сов, обусловливающих морфологические модификации нейронов, 
как в процессе морфогенеза (ранний онтогенез), так и при консоли-
дации памяти у взрослых, является уже упомянутая выше экспрес-
сия ранних генов – кратковременный процесс, сменяемый второй 
волной экспрессии – поздних генов, имеющих непосредственное 
отношение к морфологическим модификациям нейрона. В насто-
ящее время связь экспрессии ранних генов с процессами научения, 
которая отмечалась уже довольно давно (Анохин, 1996), становится 
все более очевидной (Barry, Commins, 2011; Bulava, Alexandrov, 2021; 
Horn, 2004; Kubik et al., 2007).

С развиваемых здесь позиций логичным представляется предпо-
ложение о том, что экспрессия ранних генов и формирование специ-
ализаций связаны между собой. Действительно, получены данные, 
свидетельствующие в пользу того, что экспрессия ранних генов ле-
жит в основе формирования специализаций нейронов. В тех мозго-
вых структурах, в которых после обучения обнаруживается достовер-
но больше вновь специализированных нейронов, достоверно более 
выражена и экспрессия (Сварник, 2003; Svarnik et al., 2005).

Активация ранних генов у взрослого имеет место не только 
при научении, но и при голоде, стрессе, интоксикации, поражени-
ях нервной системы, ишемии мозга (см.: Сварник, 2003). Показано 
также, что искусственное изменение микросреды нейронов обуслов-
ливает появление активности у ранее молчавших клеток (Шерст-
нев, 1972) и экспрессию ранних генов (Stone et al., 1993). Поэтому, 
имея в виду сказанное выше о детерминации активности нейрона 
рассогласованием между его «потребностями» и притоком метабо-
литов, а также возможность рассмотреть экспрессию ранних генов 
как специфическое проявление активности клетки (Clayton, 2000), 
возникающей в ситуации новизны (Анохин, Судаков, 1993), логич-
но предполагать, что общим для всех перечисленных выше ситуа-
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ций, включая научение, является рассогласование. Оно возникает 
вследствие того, что ранее сформированные способы согласования 
метаболических «потребностей» нейронов в рамках существующей 
структуры памяти оказываются неэффективными в условиях стой-
кого изменения микросреды нейронов.

Нейрон, как отмечалось выше, может обеспечить «потребнос-
ти» своего метаболизма, объединяясь с другими элементами орга-
низма в функциональную систему. Достижение результата системы 
устраняет рассогласование между «потребностями» и состоянием 
микросреды нейронов. Подобная динамика характеризует ситуа-
цию сформированного дефинитивного поведения.

Ситуации а) научения в норме и б) восстановления при патоло-
гии (например, после инсультов, травматических поражений моз-
га) специфичны тем, что проблему согласования «потребностей» 
нельзя решить с использованием имеющихся у индивида способов 
согласования (т. е. в рамках имеющегося у него опыта). Рассогласо-
вание в данной ситуации отличается от того, которое имеет место 
в дефинитивном поведении: оно устраняется не извлечением из па-
мяти имеющегося материала, а поиском и фиксацией в памяти но-
вых вариантов объединения элементов, т. е. развертыванием про-
цессов системогенеза.

Поиск новых путей устранения рассогласования включает как мо-
дификации на уровне поведенческих адаптаций, так и молекулярно-
генетические и морфологические перестройки. Подобные модифи-
кации имеют место как в норме, так и при патологии. В «обыденной 
науке» (folk science) норма и патология мыслятся как принципи-
ально различные состояния, последняя – как дезадаптивный слом 
нормальных механизмов. В собственно же науке обосновано пред-
ставление о том, что процессы, называемые патологическими, яв-
ляются не дезорганизацией или хаосом, а своеобразным вырабо-
танным в ходе эволюции приспособлением к возникшим условиям 
существования. Нет ни одного патологического процесса, который 
не имел бы своего прототипа в норме. Верной оказывается не дизъ-
юнкция «норма» – «патология», а представление о континууме со-
стояний: от называемых «нормальными» к «патологическим» (Бер-
нар, 1937; Давыдовский, 1969; Goldstein, 1933; McEachern, Shaw, 1996). 
Адаптационные изменения, возникающие в условиях патологии, 
могут быть, как и в норме, рассмотрены в качестве системного про-
цесса, захватывающего весь организм (см., например: Березин и др., 
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1993; Rotenberg, Schattenstein, 1990, 1994), направленного на дости-
жение положительных результатов и включающего перестройки, 
имеющие место при формировании долговременной памяти в нор-
ме (Анохин, 1954; Alexandrov et al., 1990, 2001, 2013; Goldstein, 1933; 
Nestler, Aghajanian, 1997). В связи с только что отмеченным сходст-
вом, а также при учете сходства молекулярно-биологических меха-
низмов, лежащих в основе созревания и научения, неудивительно, 
что реювенилизация (реактивация у взрослого механизмов, активи-
рованных в раннем онтогенезе) имеет место не только при научении 
в норме, но и при патологии (Cramer, Chopp, 2000). Для последующе-
го обсуждения важно подчеркнуть, что к механизмам, реактивиру-
емым в условиях патологии у взрослого, относят и апоптотическую 
гибель клеток (Yuan, Yankner, 2000).

1.3.8. От рассогласования через согласование к консолидации 

В случае если процессы системогенеза протекают успешно, форми-
руются новые системы, реализация которых обеспечивает дости-
жение требуемого результата системы, а также согласование и удо-
влетворение метаболических «потребностей» нейронов. Однако 
новая интеграция не остается неизменной. Показано, что суммар-
ная активность мозга человека изменяется не только в процессе 
обучения навыку, но и через часы (и дни) после того, как по пове-
денческому критерию испытуемый уже обучился (см., например: 
Karni et al., 1995). В экспериментах на животных также показано, 
что как характеристики активаций нейронов, так и число активи-
рующихся клеток меняются от первых результативных реализа-
ций поведения в течение последующих часов и дней (Кузина и др., 
2004; Erickson, Desimone, 1999; Horn, 2004; McKenzie, Eichenbaum, 
2011; Smith et al., 2012).

Полученные нами данные показывают, что число клеток моз-
га, в которых наблюдается экспрессия «ранних» генов, во много раз 
превышает число нейронов данной области, у которых обнаружива-
ется специализация относительно системы формируемого поведе-
ния (Александров, Сварник, 2009; Сварник, 2003). Мы предполагаем, 
что часть из множества генетически активированных клеток – это 
нейроны, специализированные относительно систем ранее сфор-
мированных актов, и экспрессия в них отражает начало процесса 
аккомодационной реконсолидации. Другие являются преспециа-
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лизированными, и их генетическая активация – предпосылка пе-
рехода клеток в состояние готовности для селекции в процессе проб.

Именно в процессе проб из активированных (как генетичес-
ки, так, вероятно, и импульсно) клеток отбираются те, которые пе-
рейдут далее в разряд специализированных относительно формиру-
емой системы. Возможно, неотобранные клетки, возвращающиеся 
в «резерв», также претерпевают изменения, набор их степеней сво-
боды модифицируется (скорее всего, ограничивается). Таким обра-
зом, резервные клетки постоянно дифференцируются при каждом 
их вовлечении в процесс селекции на протяжении индивидуального 
развития. Подобная модификация, с одной стороны, подготавлива-
ет клетки к следующему эпизоду селекции, – во всяком случае, к на-
учению поведению, родственному ранее сформированному. Если это 
так, то она могла бы быть рассмотрена в качестве одного из факторов, 
обусловливающих феномен переноса (Созинов и др., 2013; подроб-
нее см. главу 2). С другой – последовательные ограничения степеней 
свободы резервных клеток на протяжении развития, наряду с умень-
шением числа резервных клеток, могли бы объяснить известные из-
менения в эффективности обучения, происходящие с возрастом.

Отражением протекания описанной селекции и изменений, про-
исходящих в нейронном обеспечении нового поведения, является 
обнаруженное в нашей лаборатории (Кузина и др., 2004) увеличе-
ние относительного числа специализированных нейронов (т. е. ней-
ронов, у которых активация появляется в ста процентах случаев – 
при каждой реализации специфического для данной клетки акта) 
по мере консолидации памяти. Е. А. Кузиной с соавт. проводилось 
сопоставление паттернов активности нейронов задней цингулярной 
коры (далее ЗЦК) крыс, выявленных в первые пять дней и с седьмо-
го по пятнадцатый день после обучения циклическому поведению 
нажатия на педаль, что соответствует «ранним» и «более поздним» 
стадиям консолидации, применительно к формированию инстру-
ментальных навыков у крыс (Buitrago et al., 2004). В первые дни по-
сле обучения было достоверно меньше специализированных относи-
тельно новых актов нейронов, которые демонстрировали стабильные 
активации во всех реализациях выученного поведения, по сравне-
нию с неделей после обучения. С другой стороны, у животных в пер-
вые пять дней был обнаружен значимо больший, чем через неделю 
после обучения, процент клеток, активных в связи со вновь сфор-
мированными актами и имеющих в них не стопроцентные (85–90 % 
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случаев) активации. Все клетки данной категории входили в группу 
нейронов, имевших активации в актах подхода и нажатия на педаль, 
которым животные обучались в последнюю очередь перед началом 
эксперимента (Кузина, 2013). По-видимому, уменьшение вариатив-
ности активности может быть связано с завершением селекции и ста-
билизацией состава нейронов, вовлекающихся во вновь сформиро-
ванное поведение.

Возможно, что для подобной стабилизации необходимо не толь-
ко время, но и определенное количество повторений актуализации 
формируемого опыта. Например, А. Уэйбл и коллеги проводили ре-
гистрацию активности отдельных нейронов ПЦК у трех групп мы-
шей, имевших однократный или многократный доступ к тестовой 
ситуации (Weible, 2013; Weible et al., 2009). Первая группа животных 
за шесть часов до эксперимента кратковременно (в течение тридца-
ти минут) обследовала арену с двумя разными предметами в центре; 
вторую группу помещали в ту же обстановку каждый день на протя-
жении девяти дней; мышей третьей группы после девяти дней озна-
комления с ареной тестировали с перерывом в тридцать дней. Тес-
тирование у всех трех групп заключалось в обследовании знакомой 
арены, где один из предметов убирали, второй оставался на преж-
нем месте. Оказалось, что животные всех групп примерно одина-
ковое время тратили на обследование всей арены, находящегося 
там объекта и места, где был удаленный предмет. Однако в груп-
пе с кратковременным первоначальным ознакомлением с ареной 
было достоверно меньше нейронов, активировавшихся в месте от-
сутствующего объекта (сохранение или возникновение активаций 
при нахождении в месте, где раньше был отсутствующий предмет), 
чем в двух других группах мышей. При этом у животных с длитель-
ным привыканием и регистрацией через шесть часов и через три-
дцать дней после «обучения» было одинаковое относительное число 
клеток этого типа. В более сложном поведении в коре и гиппокам-
пе наблюдалась динамика в течение девяти дней ежедневно, и толь-
ко 23 % клеток, продолжали стабильно активироваться в специфи-
ческих актах (McKenzie et al., 2013).

Показано также, что некоторые клетки активируются лишь на на-
чальных стадиях обучения, а когда поведение стабилизируется, их ак-
тивации прекращаются и больше не возникают (Shima et al., 1996; 
Wirth et al., 2003). Часть из этих клеток, вероятно, принадлежит к ак-
тивированным в пробах преспециализированным нейронам. В слу-
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чае если разворачивается последовательное обучение ряду сходных 
актов (нажатие на педали, находящиеся в разных углах экспери-
ментальной камеры), активность подобных клеток в первом акте, 
предшествующем в последовательности обучения тому, в отноше-
нии системы которого нейрон специализируется (второму), может 
выглядеть как вариативная неспецифическая активность (Горкин, 
2021; см. также рисунок 13 в кн.: Alexandrov, 2008).

Кроме того, как показывают данные экспериментов Е. А. Кузи-
ной и др., изменение состава активирующихся клеток может проис-
ходить и за счет клеток, специализированных относительно ранее 
сформированного поведения, – например, какого-либо акта первого 
цикла, которые разряжаются в начале формирования второго, по-
степенно уменьшая активность и исключаясь затем из его обеспе-
чения (сходные данные см.: Швыркова, 1986).

Активность последних двух групп клеток (а также упомянутую 
выше модификацию «резервных» клеток) можно рассмотреть в ка-
честве нейронной основы феномена переноса навыка: ускорение об-
учения данному акту после предшествующего обучения сходному 
поведению (см. подробнее раздел 2.2).

Наконец, можно предположить, что первые пробные акты у орга-
низмов с высокоразвитой нервной системой осуществляются за счет 
коактивации не только переменных составов ранее специализиро-
ванных и преспециализированных нейронов, но и так называемых 
нейронов «новизны» (возможно, специализированных относитель-
но исследовательского поведения; подробнее см.: Александров, 2005; 
Ranganath, 2003). Коактивация обеспечивает как совершение проб, 
так и достижение при обучении первых положительных результа-
тов. После стабилизации поведения нейроны «новизны», как и ряд 
других ранее специализированных клеток, прекращают активность. 
Это означает серьезную реорганизацию нейронного обеспечения 
актуализации материала памяти, которая имеет место, несмотря 
на то что активации нейронов, специализированных относительно 
системы нового акта, могут регистрироваться уже с первой реали-
зации нового поведения.

В уже упомянутых выше экспериментах А. Г. Горкина с хрони-
ческим отведением тетродами активности нейронов цингулярной 
коры у крыс была зарегистрирована импульсная активность в сесси-
ях обучения циклическому пищедобывательному поведению на вто-
рой (в последовательности обучения) стороне клетки после форми-
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рования аналогичных циклов на первой стороне. Активации этих 
нейронов, соответствующие критерию специфической активации 
(полуторакратное превышение частоты активности данной клетки 
в остальных актах поведения), были зарегистрированы уже с первых 
реализаций соответствующего вновь формируемого при обучении 
акта. Уже в первом пищедобывательном цикле (и всех последующих) 
на второй стороне активность данного нейрона соответствовала кри-
терию специфической (Горкин, 2021).

В работе Д. Смита с соавт. также был обнаружен феномен воз-
никновения предположительно специфической активности клеток 
в первых пробных реализациях нового поведения (Smith et al., 2012). 
Однако в данном исследовании животные не были предварительно 
обучены экспериментальной задаче (кроме привыкания к новой об-
становке), как это было в наших экспериментах при обучении на-
жатию сначала на первую, а потом на вторую педаль. Возможно, это 
различие – одна из причин, по которой активации (в плейс-поле 
нейрона) появлялись с первых реализаций поведения в гиппокам-
пе, но не в цингулярной (ретросплениальной) коре. Таким обра-
зом, на ранних этапах обучения процессы формирования специ-
ализаций могут разворачиваться несинхронно в разных мозговых
структурах.

В исследованиях реорганизации мозгового обеспечения поведе-
ния в процессе научения неоднократно продемонстрировано изме-
нение роли структур мозга на разных этапах тренировки (Роуз, 1995; 
Kelly, Garavan, 2005). Известно, что от сохранности областей цин-
гулярной коры мозга человека зависят показатели научения, памя-
ти и «когнитивного контроля» (Козловский и др., 2013; Hayden et al., 
2010). При этом внешне одно и то же поведение по мере научения 
сопровождается активацией различных областей или слоев цингу-
лярной коры мозга. С одной стороны, как методами функциональ-
ной анатомии на человеке (Tracy et al., 2003), так и при регистрации 
суммарной активности нейронов (multiunit activity) мозга животных 
(Freeman, Gabriel, 1999) показано, что в процессе научения актива-
ция ПЦК снижается, а ЗЦК – возрастает. С другой стороны, ЗЦК 
активируется при воспроизведении аверсивного поведения (и не-
обходима для его выполнения) как на ранних, так и на поздних эта-
пах научения (Gabriel et al., 1991; Katche et al., 2013). Также показано 
вовлечение в обеспечение контекстного замирания и необходимость 
сохранности ПЦК для выполнения этого поведения как на ранних, 
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так и на поздних этапах научения, а также для реконсолидации со-
ответствующей памяти (Einarsson, Nader, 2012; Vetere et al., 2011).

Если специализация нейрона, как мы отмечали выше, постоянна 
(т. е. его дифференциация необратима) и может возникать уже с пер-
вых реализаций вновь формируемого акта, то можно предполагать, 
что наиболее существенный вклад в подобную реорганизацию вносит 
динамика активности не специализированных относительно форми-
руемого акта клеток, а других («неидентифицированных») нейронов.

В нашем исследовании нейронного обеспечения поведения у кро-
ликов на последовательных этапах научения активность нейронов 
передней и задней областей цингулярной коры мозга (Vogt et al., 1986), 
которым, как это только что отмечалось, на основании данных, по-
лученных при их локальном повреждении, приписывается разная 
роль в обеспечении ранних и поздних этапов научения, регистриро-
вали на первой и второй неделе после обучения животных нажатию 
на педали для получения пищи. Анализировали следующие пока-
затели активности нейронов: доля нейронов различного типа (спе-
циализированных и неидентифицированных, т. е. тех, у которых 
не была установлена специализация в отношении актов анализи-
руемого инструментального поведения), средняя частота спайков 
и число актов с «неспецифическими» активациями (акты, в кото-
рых по частотному критерию были выделены активации, но вероят-
ность этих активаций не достигала 100 %). При сравнении этих по-
казателей между первой и второй неделями регистрации выявлено, 
что у специализированных нейронов они все статистически нераз-
личимы (доли специализированных нейронов отражены на рисун-
ке 6А). В то же время у неидентифицированных нейронов средняя 
частота (рисунок 6Б) и число актов, в которых возникали неспеци-
фические активации (рисунок 6В) оказались различны.

Таким образом, выявлены различия показателей активности 
нейронов в ходе выполнения дефинитивного пищедобывательного 
поведения между первой и второй неделями тренировки. Эти раз-
личия в нашей экспериментальной ситуации относятся к показа-
телям активности неидентифицированных нейронов и не выявля-
ются у нейронов с установленной специализацией. Если на основе 
полученных результатов судить о динамике показателей активнос-
ти нейронов в процессе научения, то у неидентифицированных ней-
ронов в ПЦК от первой ко второй неделе снижается средняя часто-
та спайков, а в ЗЦК увеличивается число активаций в актах нового 
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поведения. Иными словами, динамика мозгового обеспечения по-
ведения по мере тренировки в меньшей степени касается показате-
лей активности нейронов, которые специализированы относительно 
новых элементов опыта индивида, сформированных при обучении 
данному поведению, и в большей – тех нейронов, специализация 
которых не установлена. Как мы обосновывали ранее, неидентифи-
цированные нейроны специализированы относительно систем дру-
гих поведенческих актов, сформированных до обучения животного 
в эксперименте (Alexandrov et al., 1993). Поэтому выявленные разли-
чия показателей активности этих нейронов на последовательных эта-
пах научения могут быть в большей степени связаны с процессами 
реорганизации опыта, который послужил основой для формирова-

Рис. 6. Показатели активности нейронов ПЦК и ЗЦК мозга кролика на первой 
(белые поля) и второй (темные поля) неделе регистрации. А – доля спе-
циализированных нейронов из числа зарегистрированных. Б – среднее 
и стандартная ошибка для показателя средней частоты спайков неиден-
тифицированных нейронов. В – среднее и стандартная ошибка для по-
казателя числа актов с неспецифической активацией неидентифици-
рованных нейронов. Параметры распределения показателя наложены 
на ось ординат с абсолютными (а не нормализованными) значениями
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ния нового опыта, чем с изменениями состава специализированных 
нейронов. Эти данные подтверждают высказанное выше соображе-
ние о том, что в исследованиях динамики памяти и научения необ-
ходимо дифференцировать показатели формирования нового и ре-
организации прошлого опыта.

Таким образом, реорганизация прошлого опыта при научении, 
во всяком случае, в условиях наших экспериментов (сравнение долей 
нейронов на первой и второй неделях регистрации при ежедневной 
тренировке без изменения задачи), не связана с изменениями доли 
нейронов, специализированных относительно систем новых актов 
поведения. Однако, говоря о большей выраженности реконсолида-
ционных изменений, следует учесть и возможность поддержания 
постоянства долей нейронов разной специализации при изменении 
составов нейронов, принадлежащих к каждой из групп специализа-
ций. Ранее нами было показано, что при остром введении алкого-
ля соотношение нейронов разной специализации (моторной коры) 
не меняется (в сравнении с контролем), но набор вовлекающихся 
в обеспечение поведения нейронов изменяется за счет рекрутации 
в этот процесс клеток нижних слоев коры и исключения из него кле-
ток верхних слоев (Alexandrov et al., 1991).

1.3.9. «Альтруистичный суицид»

Как уже говорилось, в случае отсутствия у организма опыта удовле-
творения метаболических «потребностей» клеток в данной ситуации, 
когда повторные импульсации коактивированных нейронов не при-
водят к достижению результата, возникает экспрессия «ранних» ге-
нов. Эта экспрессия может быть рассмотрена не только как начало 
каскада процессов, ведущих к консолидации, но и как предпосыл-
ка для активации других транскрипционных компонентов – осно-
вы принимаемого клеткой «решения, жить или умирать» (Lee et al., 
1998, р. 2736). Если рассогласование между «потребностями» нейро-
нов и их микросредой затягивается, нейроны гиперактивны, одна 
волна экспрессии «ранних» генов сменяет другую. В этих случаях 
в нейронах могут экспрессироваться гены «смерти», активация кото-
рых ведет к гибели нервных клеток – апоптозу (см. рисунок 1). Сле-
довательно, при невозможности устранить рассогласование между 
«потребностями» нейрона и его микросредой в рамках имеющегося 
опыта, как в норме (в раннем онтогенезе и у взрослого), так и при па-
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тологии у клетки имеется следующая альтернатива: измениться, во-
влекаясь в системогенез (формирование новой системы), или уме-
реть (подробнее см.: Александров, 2004а). Вовлечение может носить 
характер системной специализации, аккомодационной или реорга-
низационной реконсолидации.

Гибель клеток часто наблюдается при созревании в раннем он-
тогенезе, а также в условиях патологии, когда непригоден имеющий-
ся у индивида опыт согласования метаболизмов клеток организма. 
Но не только в этих случаях. Имеются данные, свидетельствующие 
в пользу наличия апоптоза в мозге здоровых взрослых индивидов. 
Предполагается, что апоптоз необходим для нормального функ-
ционирования организма животных (Leist, Jaattela, 2001) и расте-
ний (Самуилов, 2001). Эти данные при учете представления о том, 
что системогенетические закономерности являются общим прин-
ципом реализации процессов созревания, научения на любом этапе 
онтогенеза, адаптации и восстановления при патологии, позволи-
ли предположить, что альтернатива «измениться или умереть» су-
ществует и в норме (Александров, 2004а). Действительно, были по-
лучены данные в пользу того, что элиминация нейронов (как один 
из исходов нейроселекции в раннем онтогенезе, значение которой 
для формирования поведенческого репертуара на этом этапе не вы-
зывает сомнений) вносит вклад и в системогенез у взрослого (см. ри-
сунок 1; Шерстнев и др., 2005; Sherstnev et al., 2013).

Формулируемая позиция, таким образом, сводится не к альтер-
нативе «системогенез или смерть», а к двум взаимосвязанным пу-
тям обеспечения системогенеза: модификация нейрона или его ги-
бель. Можно предположить, что фатальный для отдельных клеток 
исход – гибель – это неизбежная «плата» за возможность осуществ-
ления успешного системогенеза на протяжении всего индивиду-
ального развития в тех ситуациях, когда метаболические «потреб-
ности» каких-либо клеток вступают в неустранимое противоречие 
с новыми способами согласования «потребностей» других клеток
индивида.

Принцип активности распространяется на весь период и на все 
аспекты существования нейрона, включая и процессы, связанные 
с реализацией альтернативы: измениться или умереть. Каждый 
из этапов элиминации клетки является активным (Raoul et al., 2000), 
и, таким образом, элиминация есть суицид (Leist, Jäättelä, 2001). Этот 
суицид альтруистичен в том смысле, что клетка включает програм-
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му самоэлиминации для того, чтобы таким путем устранить мета-
болическое противоречие и обеспечить выживание других клеток, 
принадлежащих к тому же клону. Ранее другими авторами уже при-
водились аргументы в пользу существования «альтруистичного кле-
точного суицида» в нервной системе (Allsopp, Fazakerley, 2000) и у од-
ноклеточных (Strassmann et al., 2000).

1.3.10. Связь истории формирования памяти и ее структуры 

Нами показано, что осуществление дефинитивного поведения обес-
печивается реализацией не только новых систем, сформированных 
при обучении актам, составляющим это поведение, но и одновре-
менной реализацией множества более старых систем, сформиро-
ванных на предыдущих этапах индивидуального развития (Алек-
сандров, 1989; Швырков, 2006; Alexandrov et al., 2000). Следовательно, 
реализация поведения есть, так сказать, реализация истории фор-
мирования поведения – как фило-, так и онтогенетической, т. е. 
множества систем, каждая из которых фиксирует этап становле-
ния данного поведения.

Из данного утверждения следует предположение о том, что сис-
темная организация даже внешне одинаковых действий различает-
ся, если различна история их формирования. Действительно, было 
показано, что характеристики активности нейронов цингулярной 
коры кроликов (см. раздел 1.5), специализированных относительно 
актов сложного инструментального поведения, демонстрируют до-
стоверные различия при сравнении групп животных (кроликов), вы-
учивающих акты этого поведения в разном порядке (Горкин, Шев-
ченко, 1995). В этих экспериментах порядок обучения различался, 
но число стадий обучения было одинаковым у сравниваемых групп. 
В других экспериментах проверяли гипотезу о связи между харак-
теристиками активности нейронов, специализированных относи-
тельно систем вновь сформированного поведения, и числом этапов 
обучения этому поведению (Сварник и др., 2011). В основе выдви-
жения гипотезы была следующая логика. Нами показано, что в раз-
ных областях мозга имеются нейроны, неизменно активирующиеся 
при реализации дефинитивных актов циклического инструмен-
тального поведения, каждому из которых животное обучается по-
следовательно по одному акту в день: подход к кормушке, поворот 
от кормушки в сторону педали, подход к педали, нажатие на педаль. 
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Поскольку все акты затем включены в последовательность выполне-
ния дефинитивного поведения, оно осуществляется за счет актуали-
зации систем этих актов и, следовательно, активации нейронов, спе-
циализированных относительно них. Происходящая таким образом 
трансформация этапов обучения в системы актов выученного пове-
дения делает правомерным предположение о том, что организация 
активности нейронов, обеспечивающая реализацию данного внеш-
не одинакового инструментального пищедобывательного поведения, 
обучение которому включает разное число этапов, окажется разной. 
Для проверки этого предположения Е. А. Кузина и Ю. И. Александ-
ров сопоставляли паттерны активности нейронов цингулярной ко-
ры у животных (крыс), обученных внешне одному и тому же поведе-
нию, но сформированному в обучении, включающем разное число 
этапов: одноэтапно (крыса путем проб и ошибок обучалась нажимать 
на педаль для получения пищи из кормушки, причем пища подава-
лась при обучении только после нажатия на педаль) или поэтапно 
(животных последовательно обучали подходить к кормушке, отхо-
дить от кормушки, подходить к педали и нажимать на нее, причем 
пищей подкреплялось достижение каждого из упомянутых резуль-
татов) (Kuzina, Aleksandrov, 2020). Было обнаружено, что эти группы 
животных не отличались по относительному числу «новых» нейро-
нов, специализированных относительно актов выученного поведе-
ния. Однако при сравнении суммарных активаций у всех специа-
лизированных нейронов в разных актах циклического поведения 
оказалось, что у крыс, обученных поэтапно, было больше актива-
ций в актах подхода и нажатия на педаль, чем у одноэтапно обучен-
ных животных, у которых таких активаций (и, следовательно, таких 
нейронов) не было обнаружено. Зато в последней группе крыс было 
значимо больше клеток, специфически активных при отходе от кор-
мушки. Также у поэтапно обученных животных была более высо-
кая частота активности специализированных нейронов во всех ак-
тах циклического поведения. Полученные данные свидетельствуют 
в пользу предположения о существовании связи между характерис-
тиками активности нейронов, специализированных относительно 
систем вновь сформированного поведения, и числом этапов обуче-
ния этому поведению.

Таким образом, у животных разных видов обнаружена общая 
закономерность: организация нейронной активности в данном по-
ведении зависит от истории формирования памяти при обучении 
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данному поведению (см. также: Гаврилов, 2017). В основе данной 
зависимости лежат и молекулярно-генетические процессы. Экспе-
риментами О. Е. Сварник и др. было показано, что количество ней-
ронов, меняющих экспрессию своих генов (детектируемое по экс-
прессии белка Fos) при обучении новому поведению зависит от числа 
этапов предварительного обучения (Сварник и др., 2011; Svarnik et al., 
2013). В данных исследованиях мы также проверяли, различают-
ся ли мозговые основы приобретения навыков одно- и многоэтап-
ным способами. Для того, чтобы получить ответ на этот вопрос, мы 
обучали животных двух групп одному и тому же поведению разны-
ми способами: в один или несколько этапов, а затем доучивали жи-
вотных обеих групп этому навыку на другой стороне клетки и оце-
нивали число нейронов, подвергающихся изменению экспрессии 
генов. Анализ показал наличие связи между характеристиками реор-
ганизации предыдущего опыта (оцененного по нейрогенетическим 
изменениям) при обучении навыку на новой стороне клетки и чис-
лом этапов предварительного обучения. Несмотря на то, что жи-
вотные сравниваемых групп демонстрировали сходное поведение 
во время обучения на новой стороне клетки, число нейронов, во-
влеченных в перестройки экспрессии генов, у них достоверно раз-
личалось. Можно предположить, что зависимость нейрогенетичес-
ких изменений в мозге от истории предварительных переучиваний 
является выражением процессов аккомодационной реконсолида-
ции, о которой писалось выше.

1.3.11. Долговременная потенциация:
традиционное и системное рассмотрение 

Выше мы привели системное описание процессов формирова-
ния памяти. Если бы кто-то хотел привести экспериментальный 
аргумент именно в пользу альтернативных традиционных пред-
ставлений о механизмах научения, он, вероятно, обратился бы 
к феномену долговременной потенциации (ДП, LTP – long-term 
potentiation), которая считается претендентом на роль физиоло-
гического механизма долговременной памяти и рассматривается 
в качестве экспериментальной модели пластичности, зависимой 
от активности. Исследования ДП оцениваются в течение ряда лет 
как наиболее важные и приоритетные в том числе и потому, что дан-
ный феномен хорошо укладывается в традиционную схему, опи-
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сывающую формирование памяти как повышение синаптической 
эффективности, эффективности проведения возбуждения в нейро-
сетях.

С системных позиций феномен ДП может быть рассмотрен 
как электрофизиологическое описание процесса рассогласования. 
Исходя из представления об активности нейрона как детерминиро-
ванной рассогласованием, можно полагать, что искусственная элек-
трическая (или химическая) стимуляция, которая обусловливает 
получение притока, не согласованного с предшествующей активнос-
тью нейронов и не обусловленного ею, служит мощным фактором 
рассогласования. И повышенная возбудимость клетки, сохраняю-
щаяся при тестировании, является отражением данного рассогла-
сования. В пользу связывания ДП с процессом рассогласования 
свидетельствуют кроме теоретических соображений и данные, ука-
зывающие на соответствие ДП тем процессам, которые имеют место 
в патологии при стойких нарушениях свойств метаболической сре-
ды (McEachern, Shaw, 1996; Vikman et al., 2003).

Итак, хотя экспериментаторы, применяя тетаническое раздра-
жение для инициации ДП, не планируют вызвать рассогласование, 
именно его они вызывают; а рассогласование есть, как аргументи-
ровалось выше, начальный этап научения, формирования новой 
памяти. Тогда можно рассмотреть ДП как феномен, который, хо-
тя и по причинам отличным от предполагаемых исследователями 
ДП, все же может быть и имеет отношение к механизмам научения 
и памяти, моделируя начальный этап научения, в основе которо-
го – рассогласование. Однако неизвестно, обладает ли получаемое 
при экспериментальной индукции ДП рассогласование теми свойст-
вами, которые присущи естественному рассогласованию при на-
учении.

Заметим, что несоответствие между традиционным понима-
нием ДП и данными, накопившимися при изучении этого феноме-
на, заставляет предлагать альтернативы этому пониманию даже тех 
авторов, которые не сомневаются в том, что усиление синаптичес-
ких связей между нейронами – это основа формирования памяти. 
Дж. К. Макичерн и К. А. Шо считают, что за счет механизмов регу-
ляции рецепторов нейроны пытаются предотвратить длительные из-
менения их синаптической возбудимости, которые вредны для ней-
рона (McEachern, Shaw, 1996). ДП (как и депрессия), действующие 
против этой регуляции, – не основа памяти, а явление, инициирую-
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щее каскад процессов, ведущих к реорганизации активности групп 
нейронов, «стремящихся» поддержать гомеостаз. В последнее вре-
мя В. А. Коршунов и Ш. С. Узаков в своей работе, посвященной экс-
периментальному изучению ДП при пространственном научении 
(Коршунов, Узаков, 2022), подчеркивают, что, несмотря на много-
летнюю историю изучения ДП-пластичности ее значение как меха-
низма научения остается дискуссионным, а также что их собствен-
ные данные не подтверждают связь ДП с формированием памяти 
при научении. Т. Дж. Шорс и Л. Д. Мэтцел также пришли к заклю-
чению о несоответствии свойств ДП, в частности, ее длительнос-
ти, тем, которые должны были бы быть, если бы ДП обеспечивала 
многолетнее или даже пожизненное сохранение долговременной па-
мяти (Shors, Matzel, 1997). Они считают, что ДП – механизм, имею-
щий отношение не к поддержанию долговременной памяти, но к на-
чальному периоду ее формирования. В пользу этого заключения 
свидетельствуют и данные И. Н. Кудряшовой, которая показала, 
что «эффективность синаптической передачи» снижается при до-
стижении критерия обучения по сравнению с таковой в начале об-
учения (Кудряшова, 2004). Как видно, последние заключения со-
гласуются с представлением о рассогласовании как начальном этапе 
системогенеза и о ДП как электрофизиологическом описании про-
цесса рассогласования.

Исходя из этого предположения о ДП, можно допустить, что хо-
тя длительность ДП недостаточна для рассмотрения ДП в качестве 
основы долговременной памяти, она может все же оказываться до-
статочной для того, чтобы рассмотреть ее как электрофизиологичес-
кое проявление сильного и затянутого рассогласования. Известно, 
что подобное рассогласование ведет к гибели нейронов (см.: Алек-
сандров, 2004а). Тогда логика предлагаемых здесь представлений 
предполагает возможность связи ДП с гибелью нейронов. Действи-
тельно, имеются данные, свидетельствующие в пользу существо-
вания такой связи (Ambroginia, 2004; Manahan-Vaughan et al., 1999; 
McEachern, Shaw, 1996).

Итак, с системной точки зрения, феномен долговременной потен-
циации (ДП, LTP) может рассматриваться как, возможно, имеющий 
некоторое отношение к механизмам научения и памяти, но не по-
тому, что моделирует повышение эффективности проведения воз-
буждения в нейросетях, а потому, что моделирует рассогласование, 
свойственное начальным этапам научения.
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1.3.12. Индивидуальное развитие как последовательность 
системогенезов и «актуализация» генома 

В основе процесса специализации нейрона при научении находит-
ся экспрессия ранних и затем поздних генов, ведущая к изменению 
структуры нейрона и его метаболических «потребностей» (см. вы-
ше). Если принять, что при формировании новой (отличной от ра-
нее сформированных) специализации нейронов в процессе науче-
ния используется очередной вариант реализации индивидуального 
генома, то с позиций высказанных соображений индивидуальное 
развитие может быть представлено как последовательность систе-
могенезов и эпигенетически обусловленная, связанная с индивиду-
альными характеристиками системогенезов «актуализация» генома.

Становление системной специализации нейрона в процессе на-
учения было сопоставлено с формированием вторичного ассор-
тимента, а формирование первичного ассортимента рассмотрено 
как образование преспециализаций нейронов в процессе раннего он-
тогенеза. Тогда научение можно считать «расходованием» сформиро-
ванных потенциальных специализаций (преспециализаций) путем 
перевода их в актуальные, конкретные специализации относитель-
но вновь формируемых систем. Возможно, это расходование – один 
из факторов, определяющих феномен понижения уровня экспрес-
сии «ранних» генов с возрастом (Lee et al., 1998; Tulinova et al., 2008).

По-видимому, преспециализация нейронов, предназначенных 
для систем видоспецифических актов, сравнительно жестко (хотя 
и неоднозначно определяет, относительно системы какого акта они 
будут специализированы при научении (Hall, Bryan, 1980; Petitto, 
Marentette, 1991). Менее ясно, на каком «языке» «написана» преспе-
циализация нейронов, предназначенных для формирования ин-
дивидуально-специфического поведения. Алфавит, используемый 
для «наименования» преспециализаций, конечно, задан (ограни-
чен) филогенетическим опытом. Однако у человека, например, могут 
сформироваться специализации относительно систем таких актов, 
обучение которым стало возможным благодаря изменениям куль-
турной среды, произошедшим во время взрослой жизни этого чело-
века. Правда, изменения культурной среды не случайны, а связаны 
с геномом человека (как и преспециализации его нейронов) в рам-
ках ген-культурной коэволюции (Александров, Александрова, 2007, 
2009; Alexandrov, 2001; Day et al., 2003).
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Итак, преспециализация нейронов не «написана» на языке кон-
кретных актов. По-видимому, отдельные группы преспециализаций 
предназначаются для последовательных стадий индивидуально-
го развития на протяжении всей жизни. И язык преспециализа-
ций, предназначенных для индивидуально-специфических актов, 
есть язык стадий, отвлеченный от их конкретного индивидуально-
специфического содержания. Это содержание может быть описано 
через уникальный набор актов, формируемых данным индивидом 
в специфических условиях его существования. Язык преспециали-
заций становится языком конкретного акта в результате обучения 
этому акту и формирования специализаций нейронов в отношении 
системы этого акта.

«Вписать» вновь формируемую систему в структуру, содержа-
щую на данном этапе индивидуального развития n взаимосвязан-
ных систем, и в более сложную структуру, содержащую на более 
позднем этапе 100n систем, – разные задачи. Скорее всего, для это-
го нужны нейроны с разными свойствами (разными преспециализа-
циями). Эти различия свойств могут быть одним из ключевых фак-
торов, обусловливающих различия мозгового обеспечения «одного 
и того же» поведения, формируемого на ранних и поздних стадиях 
индивидуального развития (Горкин и др., 2017; Della-Magiorell et al., 
2000; Tanila et al., 1997; и др.).

1.4. Стабильность памяти и неизменность специализаций

Суммируем проведенное выше обсуждение, выделив следующую по-
следовательность процессов формирования и функционирования 
памяти. Научение начинается с рассогласования между потребнос-
тями индивида и теми возможностями их удовлетворения, которые 
предоставляет ему сформированная к данному моменту память. Это 
рассогласование проявляется на клеточном уровне в несоответствии 
метаболических «потребностей» клетки и метаболического прито-
ка, ею получаемого. В знакомой ситуации оно может быть устранено 
совершением дефинитивного поведения (см. рисунок 7А). Реактива-
ция памяти может быть связана с модификацией структуры инди-
видуального опыта за счет реактивационной реконсолидации. Эту 
реконсолидацию можно представить и как продолжение формиро-
вания данной долговременной памяти; во многих эксперименталь-
ных моделях, где показывают феномен реконсолидации, за одно-
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Рис. 7. Варианты (А, Б, В) и этапы (1–4) модификации структуры индиви-
дуального опыта.

Обозначения: А – реактивация памяти в дефинитивном поведении; 
Б – модификация структуры индивидуального опыта за счет реорга-
низационной реконсолидации; В – рассогласование устраняется фор-
мированием новой системы. Подробности см. в тексте. Преспециали-
зированные клетки на этом и других фрагментах В – кружки; набор 
систем имеющегося у индивида опыта обозначен прямоугольником; 
совокупность преспециализированных клеток, в том числе и появив-
шихся вследствие неонейрогенеза, обозначена темными кружками; 
перечеркнутые кружки – гибель нейронов. Остальные обозначения 
как на рисунке 1
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кратным предъявлением обучающей ситуации следуют с разными 
интервалами одно- или многократные «напоминания» – доучива-
ния (например, см.: Davis et al., 2010).

В ряде случаев, когда имеющийся у индивида опыт соверше-
ния поведения в новой ситуации оказывается недостаточным, мо-
жет происходить модификация структуры опыта соотношений ин-
дивида со средой, ограничивающаяся перестройкой межсистемных 
отношений – связей между ранее сформированными элементами 
опыта (системами) (см. рисунок 7Б). Формирование нового элемен-
та опыта при этом не происходит. Данная модификация совершает-
ся за счет реорганизационной реконсолидации.

Рассогласование, которое не может быть устранено посредст-
вом актуализации имеющейся памяти (рисунок 7А) или реорганиза-
ции межсистемных отношений (рисунок 7Б), обусловливает форми-
рование нового элемента опыта (рисунок 7В, п. 1–4). Как показано 
на рисунке 7В, п. 1, экспрессия «ранних» генов на первых этапах 
формирования новой системы затрагивает, возможно, как преспе-
циализированные клетки, так и клетки, принадлежащие к системам 
имеющегося у индивида опыта. Формирование новой интеграции, 
которой предшествует «внутреннее» тестирование и отбор гипотез 
(Александров, 2004б), выражается в пробах. На клеточном уровне 
эти пробы означают пробные объединения активирующихся клеток; 
успешное объединение обеспечивает достижение результата и устра-
няет рассогласование (рисунок 7В, п. 2). В процессе проб осуществ-
ляется селекция: из множества активировавшихся преспециализиро-
ванных клеток, в том числе и появившихся вследствие неонейрогенеза, 
отбирается соответствующая совокупность. При развертывании се-
лекции нейрон оказывается перед выбором: измениться, вовлека-
ясь в формирование новой системы, затем консолидируемой (экс-
прессия «поздних» генов), или умереть (экспрессия «генов смерти»). 
Успешность пробного объединения клеток достигается модифика-
цией одних клеток и элиминацией других (рисунок 7В, п. 3). После 
достижения первых результатов клетки, предположительно специ-
ализированные относительно исследовательского поведения, и не-
которые нейроны других актов ранее сформированного поведения 
постепенно уменьшают и прекращают активность. Это, возможно, 
проявляется как во врéменном изменении внешнего поведения, ка-
залось бы, уже сформированного, так и в новом изменении состава 
активирующихся клеток. Постепенная стабилизация состава акти-
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вирующихся нейронов выражается в более стабильном соотношении 
активаций нейронов и поведения. Экспрессия «поздних» генов обес-
печивает реорганизацию отобранных клеток, превращение их в по-
стоянно специализированные относительно вновь сформированной 
системы. Она же в процессе аккомодационной реконсолидации мо-
дифицирует ранее специализированные клетки (рисунок 7В, п. 4; по-
дробнее об этих процессах см.: Александров, 2005). Таким образом, 
мы приходим к следующему утверждению: постоянство специали-
заций нейронов обусловливает стабильность памяти в том смысле, 
что сформированные элементы опыта не исчезают. В то же время по-
стоянство специализации не означает, что сформированная память 
абсолютно неизменна по своим свойствам и проявлениям, а также 
по месту в структуре опыта.

1.5. Цингулярная кора и поведение млекопитающих

Данные, полученные при регистрации активности отдельных нейро-
нов в ходе выполнения животными инструментального поведения, 
приведенные нами выше в настоящей главе, использованы для ана-
лиза процессов мозгового обеспечения поведения, в том числе ди-
намики обеспечения по мере повторения этого поведения или по-
сле перерыва. Как мы показали в п 1.3.3, процессы формирования 
памяти de novo, а также реактивация и реорганизация памяти вы-
зывают повышенный интерес не только в когнитивной нейронауке 
(Morgado-Bernal, 2011; Moscovitch et al., 2016), но изучаются и в меж-
дисциплинарных психологических исследованиях (например: Wichert 
et al., 2011). Исследования с избирательной инактивацией зон мозга 
и регистрацией суммарных показателей активности нейронов пока-
зывают, что мозговое обеспечение поведения меняется как с тече-
нием времени (см., например: Alberini, 2005; Romero-Granados et al., 
2010), так и по мере повторных реализаций, при том что показатели 
его эффективности уже стабилизировались (например: Роуз, 1995; 
Kelly, Garavan, 2005). В то же время показано, что связь активности 
нейронов с выполнением поведения сохраняется в течение длитель-
ных периодов регистрации (Горкин, Шевченко, 1990; Clopath et al., 
2017; Greenberg, Wilson, 2004: McMahon et al., 2014; Thompson, Best, 
1990; и др.). Более того, показано, что если подавить активность ней-
ронов, которые при формировании нового поведения были актив-
ны (по экспрессии гена c-fos), то нарушается не только воспроизве-
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дение этого поведения, но и возможность его заново сформировать 
(Matsuo, 2015). По-видимому, результаты функционально-анато-
мических исследований и данные нейронной активности отража-
ют разные аспекты динамики мозговой активности, связанной с на-
учением. Поскольку регистрация нейронной активности позволяет 
идентифицировать специализацию нейронов (в том числе ее отно-
шение к ранее сформированному или новому опыту), эта методика 
является главным инструментом наших исследований.

Бóльшая часть нейронов, активность которых регистрируется 
в ходе наших экспериментов, – это нейроны лимбической, или цин-
гулярной, коры мозга млекопитающих. Далее мы рассмотрим осно-
вания, по которым в качестве основной для регистрации активнос-
ти нейронов нами выбрана именно эта область коры головного мозга.

Цингулярная кора мозга человека (лимбическая область коры) 
располагается на медиальной поверхности полушарий (включает по-
ясную извилину, «опоясывающую» мозолистое тело головного мозга) 
и в глубине поясной (мозолисто-краевой) борозды. Первоначально 
цингулярная кора рассматривалась как единое целое. История пред-
ставлений о единстве цингулярной коры связана с анатомическими 
исследованиями П. Брока («большая лимбическая доля»), Дж. Пэй-
пеца (J. Papez, «круг Пэйпеца»), а также П. Маклина (о связи цингу-
лярной коры с обеспечением социального поведения см.: Devinski 
et al., 1995). Анатомически единство цингулярной коры определяется 
выраженным нижним слоем больших пирамидных нейронов, а так-
же связью с антеро-медиальным ядром таламуса, префронтальной 
и парагиппокампальной корой и обширнейшими связями внутри 
цингулярной коры, в том числе между выделенными впоследствии 
«передней» и «задней» ее частями (Musil, Olson, 1993; Vogt et al., 1992).

На основе установленных связей цингулярной коры как с нео-
кортикальными областями, так и с зонами лимбической системы 
предполагалось, что она обеспечивает объединение сенсомоторной 
информации, поставляемой неокортексом, с висцеральной информа-
цией (Musil, Olson, 1993). Также ранние теории лимбических функций 
связывали всю цингулярную кору с эмоциями (Devinski et al., 1995). 
Впоследствии на основе экспериментальных данных, интерпретиру-
емых авторами как доказательства анатомической и функциональ-
ной специфики отдельных зон, были выделены передняя и задняя 
части цингулярной коры, связываемые с обеспечением различных 
аспектов поведения человека и других животных (Vogt et al., 1992).
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Передняя и задняя цингулярная кора – это крупные области коры 
головного мозга всех млекопитающих, включающие, соответствен-
но, зоны 24, 25, 32 и 33 (ПЦК), 23, 26 и 31 (ЗЦК) и 29, 30 (ретроспле-
нальная1), по Бродманну. Выделение двух основных частей цингу-
лярной коры, передней и задней, стали проводить на основе анализа 
цитоархитектуры, связей с различными ядрами таламуса, а также 
последствий разрушения, стимуляции и регистрации активности 
этих зон (ibid.). В ПЦК особенно выражен пятый слой пирамид, про-
ецирующихся в моторные области. В то же время она «агранулярна», 
т. е. в ней наименее выражены зернистые слои коры (II и IV). Тако-
го количества афферентов из таламуса, как в ПЦК, нет больше ни-
где в мозге, поэтому она наиболее «информирована» в отношении 
входных сигналов из таламуса в кору (Devinski et al., 1995). Наибо-
лее существенной анатомической особенностью ПЦК является связь 
с миндалиной: такой связи у ЗЦК нет (Vogt et al., 1992).

Бóльшая часть ЗЦК, в отличие от передней, характеризуется гра-
нулярным IV слоем. В то же время в ретросплениальной коре вы-
деляют «дисгранулярную», т. е. с менее выраженными зернистыми 
слоями (поле 30 (по Бродманну), относящееся к неокортексу), и гра-
нулярную (поле 29, относящееся к периархикортексу) зоны ЗЦК 
(Aggleton, 2010). Неокортекс (изокортекс), архикортекс и периархи-
кортекс, палеокортекс и перипалеокортекс – типы организации ко-
ры головного мозга, соответствующие этапам ее эволюционного раз-
вития (неокортекс – наиболее новая кора с выраженными шестью 
слоями, а периаллокортекс – кора со слабо дифференцированными 
слоями). Гетерогенная поверхность коры, за исключением неокор-
текса, объединяется термином «аллокортекс».

Также ЗЦК отличается от ПЦК набором связанных с ней тала-
мических ядер. Еще одним принципиальным отличием ЗЦК явля-
ется связь с гиппокампальной формацией (ibid.).

В результате установления связей ЗЦК с гиппокампом, зритель-
ной и префронтальной корой, а передней – с хвостатым ядром, мин-
далиной, префронтальной и моторной корой (хотя ПЦК также име-

1 Цигнулум – «кольцо» вокруг мозолистого тела. Сплениум – валик мо-
золистого тела (утолщение в его задней части). Ретросплениальной на-
зывается часть задней цингулярной коры позади сплениума. У грызунов 
и кроликов вся задняя цингулярная кора является ретросплениальной 
(у кролика выделяется только зона 29, по Бродманну (Vogt et al., 1986), 
а у крыс – зоны 29 и 30 (Aggleton, 2010)). Поле 29 располагается вент-
рально по отношению к полю 30.
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ет реципрокные связи со зрительной корой и активируется в связи 
с движениями глаз, подробнее см.: Weible, 2013), сформировалось 
предположение о том, что ПЦК обеспечивает «запуск» и подготов-
ку поведения, связанного с когнитивными процессами (поскольку 
имеются проекции из префронтальной коры) на основе оценки его 
значимости для организма, а ЗЦК – зрительно-пространственные 
функции и память (Devinski et al., 1995). Это предположение основа-
но также на том, что ПЦК активируется при боли, в связи с материн-
ским поведением, вокализацией, вниманием к действиям, висцеро-
моторным и скелетомоторным «контролем» и т. д. (Vogt et al., 1992). 
В то же время активность ЗЦК оказалась не связанной с висцераль-
ными изменениями, происходящими при подаче или удержании пи-
щи (по активности отдельных нейронов бодрствующей кошки, см.: 
Musil, Olson, 1993). Также ЗЦК оказывает лишь незначительное вли-
яние на «контроль движений» (Devinski et al., 1995). В то же время 
она активируется в связи с движениями глаз и предъявлением сен-
сорных сигналов (в особенности у доприматов, см.: Souza et al., 2002), 
а ее разрушение приводит к недостатку пространственной ориента-
ции и памяти (Vogt et al., 1992). Таким образом, ПЦК и ЗЦК явля-
ются анатомически и функционально связанными, но отдельными 
областями коры мозга млекопитающих, играющими принципиаль-
ную роль в организации сложных форм поведения.

1.5.1. Передняя цингулярная кора 

Отдельные зоны ПЦК анатомически связаны с разными зонами мозга 
и в литературе характеризуются различными свойствами. На основе 
многочисленных данных их разрушения и регистрации активнос-
ти выделяют «аффективную» ростральную и «когнитивную» кау-
дальную части ПЦК, а также «моторную» цингулярную зону, кото-
рая располагается в глубине поясной борозды (Devinski et al., 1995). 
Речь идет о так называемой зоне 24с, которая выделяется у прима-
тов и человека; ее анатомия очень сходна с премоторными зонами, 
а пирамидные клетки проецируются в спинной мозг. У грызунов 
и кроликов эту зону не выделяют, однако имеются анатомические 
и функциональные данные, сходные с результатами изучения зоны 
24с у приматов и человека (Weible, 2013).

Ростральные зоны ПЦК человека располагаются кпереди от мо-
золистого тела (зоны 32, 25 и ростральная часть зоны 24, по Брод-
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манну). Эти зоны имеют обширные анатомические связи с минда-
линой и им приписывается регуляция автономных и эндокринных 
процессов при формировании нового поведения методом условно-
го рефлекса, в том числе с использованием эмоциональных сигна-
лов; также активация этих зон влияет на вокализацию для передачи 
внутренних состояний, оценку мотивационной значимости событий, 
приписывание эмоциональной значимости внешним и внутренним 
событиям, на детско-родительские взаимодействия и т. д. (Devinski 
et al., 1995; Vogt et al., 1992).

Каудальные зоны ПЦК (каудальные части зон 24 и 32, а также 
«моторные» зоны цингулярной коры) имеют связи со всеми основ-
ными ядрами полосатого тела. Их активность не связана с регуля-
цией висцеральных процессов, но они связываются с двигательны-
ми аспектами поведения, с подготовкой и планированием движений 
(Shima et al., 1991), со сложными формами когнитивных процессов, 
характеризующихся наличием двигательной активности, а также 
с выбором поведения при наличии нескольких возможных вариан-
тов (Raichle et al., 1994) и с оценкой сигналов о собственной и чужой 
боли (Singer et al., 2004).

Обобщая данные множества источников, Б. Фогт и его соавторы 
делают вывод, что ПЦК обеспечивает инициацию, мотивацию, под-
готовку поведения, в том числе эмоционального (Devinski et al., 1995; 
Vogt et al., 1992). На основе психопатологических последствий разру-
шения ПЦК мозга человека, а также в результате функционально-
анатомических и нейрофизиологических исследований активацию 
этой области связывают с управлением когнитивными ресурсами 
при выполнении разного рода задач: «вниманием» (Лурия, 1973; Ng 
et al., 2007), отслеживанием ошибок, противоречий (например, ос-
новным источником «негативности при ошибке» считается ПЦК, 
см.: Nieuwenhius et al., 2004), «когнитивным контролем» различных 
аспектов социального поведения (например, выражения эмоций, 
сексуального поведения, детско-материнских отношений и т. д.), са-
морегуляцией и т. п. (Devinski et al., 1995). Негативность при ошибке 
(error-related negativity, ERN) регистрируется как появление негатив-
ной фазы потенциала в усредненной электроэнцефалограмме после 
совершения ошибочного действия в ситуации выбора ответа (после 
верных ответов негативность отсутствует). Наряду с ней регистриру-
ют «волну ожидания», «негативность рассогласования», «потенци-
ал готовности» и т. д. Негативность, связанная с ошибкой, появля-
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ется либо после ошибочного ответа испытуемого (с задержкой около 
80–150 миллисекунд), либо после получения информации об ошиб-
ке (с задержкой 230–270 миллисекунд).

Разрушение ПЦК мозга животных приводит к появлению оши-
бок, замедлению научения аверсивным формам поведения (Gabriel 
et al., 1991), а у человека – к неспособности контролировать свое пове-
дение при полной интеллектуальной сохранности (т. е. знании о нор-
мах поведения) (Devinski et al., 1995). Гиперфункция ПЦК (напри-
мер, при эпилепсии) связана с психиатрическими симптомами, в том 
числе маниакально-депрессивными, агрессивными и т. д. (Vogt et al., 
1992). Активность ПЦК повышена на начальных этапах обучения, 
а также необходима для успешного выполнения новых форм поведе-
ния как на начальных, так и на последующих стадиях его формиро-
вания, чему будет посвящен отдельный фрагмент (см. ниже п. 1.5.2).

Таким образом, диапазон функциональных проявлений актив-
ности ПЦК крайне широк. Данные по этой зоне согласуются с вы-
сказанным выше системным пониманием функции и невозможнос-
ти локализовать «функцию» в ее традиционном понимании (Devinski 
et al., 1995). С одной стороны, в ПЦК человека выделяются неболь-
шие зоны, активация которых связывается с разными видами созна-
тельного контроля поведения (Kelly et al., 2009): контроль движений 
(зона «S1», каудальная ПЦК), внимание / когнитивный контроль 
(S3, дорзальная ПЦК), отслеживание противоречий (S5, ростраль-
ная ПЦК над коленом мозолистого тела), социальные когнитивные 
функции / самоотражение (S7, передняя ПЦК перед коленом), ре-
гуляция эмоций (I9, под коленом). С другой стороны, разрушение 
ПЦК зачастую не приводит к предполагаемым изменениям пове-
дения: например, хотя ПЦК активируется в заданиях на внимание, 
при ее разрушении у человека не наблюдается специфических на-
рушений внимания (Ng et al., 2007). Сами нарушения поведения за-
висят от того, вместе с какой другой зоной мозга повреждена ПЦК: 
если с дорзо-латеральной префронтальной корой, то появляются 
бесконтрольные движения, если с орбито-фронтальной корой – не-
сдержанность в поведении, и т. д. (Devinski et al., 1995); также недо-
статочная связанность активности моторной ПЦК с дополнитель-
ной моторной областью повышает так называемую «поведенческую 
апатию» (Bonelle et al., 2016).

В настоящее время можно проследить несколько линий иссле-
дования активности ПЦК: 1) при конфликтах разного рода (см. Ма-
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чинская, 2015), в том числе ошибках и принятии решений на основе 
ценности альтернатив (Anokhin, 2016; Straight et al., 2015); 2) при эм-
патии, прежде всего болевой (Singer et al., 2004), и социальных вза-
имодействиях (Lavin et al., 2013); 3) при необходимости контроля 
действий (Bonelle et al., 2016; Carter et al., 1998), в том числе при сме-
не значения событий, например, при чередовании внешне сход-
ных заданий (Calcott, Berkman, 2015); 4) при воспроизведении но-
вого поведения (Frankland et al., 2006; Weible, 2013). Чаще всего эти 
линии исследования не пересекаются. Согласно полученным на-
ми результатам, динамика активности нейронов после смены фор-
мы поведения в ходе чередования заданий различается между ПЦК 
и ЗЦК. Этот результат находится в соответствии с данными лите-
ратуры, в том числе результатами функционально-анатомических 
исследований. В то же время динамика активности нейронов после 
смены связана с их вовлечением в обеспечение поведения. Следова-
тельно, особенности активации ПЦК и ЗЦК после смены обуслов-
лены процессами системной организации поведения. В то же время 
попытки объединить результаты различных исследований для фор-
мулировки единого принципа вовлечения ПЦК в обеспечение по-
ведения представляют определенный интерес. Например, обосно-
вывается, что формирование активности, связанной с совершением 
ошибочных действий (Brown, Braver, 2005), а также с принятием ре-
шения (Ключарев и др., 2011), происходит в соответствии с законо-
мерностями «обучения с подкреплением». На основе данных о связи 
активности ПЦК в игре «Ультиматум» не с выигрышем, а с его спра-
ведливостью (сигнал об «ошибке» может появиться при выигрыше), 
другие авторы приписывают ПЦК функцию реконструкции соци-
ального положения другого человека, которое предполагает не толь-
ко эмпатию, оценку ошибок, социальное взаимодействие, но и вы-
страивание определенного экономического поведения с ним (Lavin 
et al., 2013).

Обобщая приведенные результаты исследований, можно предпо-
ложить, что ПЦК входит в состав структур (по-видимому, в основном 
лобной доли мозга), активность которых особенно важная для по-
знания условий реализации уже сформированного поведения (т. е. 
того, в каком случае можно или нельзя действовать определенным 
образом). Поэтому интактность ПЦК важна как для смены значе-
ния событий (например, при чередовании внешне сходных заданий), 
так и для обеспечения социально «приемлемого» поведения челове-
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ка. Такие формы поведения являются сложными, поздно формиру-
ющимися в онтогенезе, осознанными у человека, а в когнитивных 
терминах – требующими внимания, отслеживания ошибок, конт-
роля поведения в связи с внешними событиями и т. д.

1.5.2. Задняя цингулярная кора

В силу связи со зрительной корой и гиппокампом ЗЦК приписыва-
лась роль в обеспечении зрительно-пространственной памяти и про-
странственной ориентации. В то же время снижение толщины ЗЦК 
связано с низкими результатами тестов на «исполнительные функ-
ции», в особенности – тестов научения и памяти в заданиях на вос-
произведение неструктурированной информации (Chang et al., 2010). 
В то же время при снижении толщины ЗЦК не снижаются показа-
тели воспроизведения структурированных текстов, в том числе от-
сроченного. Авторы связывают этот результат с опорой на контекст 
в случае структурированного текста (ibid.).

Один из аспектов этого нарушения – трудность преодоления 
интерференции, что также показано другими авторами (например: 
Козловский и др., 2012). Сохранность ЗЦК оказывается необходи-
мой для выполнения задач на внимание (Ng et al., 2007) и память 
(Horstmann et al., 2010), а ее активация связана с регуляцией поведе-
ния при чередовании различных условий задания (Ghahremani et al., 
2010) и эмоциями (Kim et al., 2015; Maddock, 1999). Таким образом, да-
же придерживающимся традиционных представлений о структурно-
функциональных отношениях приписать ЗЦК какую-либо конкрет-
ную единую функцию оказывается не менее сложно, чем это сделать 
для ПЦК, и интерпретация результатов изучения функциональных 
свойств ЗЦК проводится с точки зрения ее связи с многообразными 
когнитивными функциями и регуляцией поведения.

В результате появления гипотез о связи активности цингулярной 
коры со множеством когнитивных функций объектом нейрофизио-
логических исследований ЗЦК стали приматы, способные эффектив-
но выполнять «когнитивные» задания и обучаться им. В то же время 
реципрокные связи ЗЦК с областями, активность которых связа-
на со зрением и движениями глаз (зрительная кора, префронталь-
ная кора, задняя ассоциативная теменная область, дополнительное 
глазодвигательное поле и т. д.), считались основанием для установ-
ления соответствия между активностью нейронов ЗЦК и характе-
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ристиками движений глаз при выполнении когнитивных заданий. 
В частности, проводили запись активности нейронов при выполне-
нии бодрствующими макаками задачи, требующей определенных 
движений глаз и детекции зрительных событий (Olson et al., 1993). 
Характер активаций свидетельствовал о том, что активность этих 
нейронов не связана ни с параметрами движения глаза, ни с предъ-
явлением зрительного стимула в отдельности. Активность боль-
шинства нейронов была связана как с углом поворота глаза, так 
и с направлением саккады, что, по мнению авторов, отражает во-
влечение ЗЦК в обеспечение сложных, «комплексных» аспектов по-
ведения (Olson et al., 1993). В соответствии с этим предположением, 
активность нейронов ЗЦК связывают с оценкой результата саккади-
ческих движений глаз (McCoy et al., 2003). Авторы основывают свое 
предположение на том, что эта область имеет двусторонние анато-
мические связи как с окуломоторными зонами, так и с областями, 
связанными с получением «награды», – орбитофронтальной ко-
рой и ПЦК. Они подавали обезьянам разное количество жидкости 
после совершения саккады в нужном направлении и обнаружили 
клетки, активность которых связана с амплитудой или скоростью 
движений, предшествующих активации нейрона. Варьирование 
объема жидкости при сохранении направления саккады позволи-
ло показать, что активность около трети клеток связана с размером 
«награды». В то же время часть нейронов активировалась при отме-
не подачи жидкости. В работе Э. Табучи и др. показана связь актив-
ности нейронов ЗЦК крыс со «слизывающими» движениями языка 
для получения сладкой жидкости или интракраниальной самости-
муляции (Tabuchi et al., 2005). Активность большинство клеток этой 
группы были селективны по отношению к типу «награды», но мно-
гие из них активировались в соответствии с особенностями движе-
ния. Авторы приписывают этой группе клеток роль связующего зве-
на между действием и результатом.

ЗЦК входит в состав «сети покоя» (default-mode network) и связы-
вается с «внутренними» явлениями, требующими отвлечения от со-
бытий внешнего мира, такими как мысли о себе (Leech, Sharp, 2014) 
и консолидация памяти (Hayden et al., 2010). В частности, в исследо-
вании с регистрацией активности нейронов мозга животных (Hayden 
et al., 2010) и сигнала фМРТ человека (Dreher et al., 2002) показано, 
что подавление активности ЗЦК способствует успешной смене за-
дачи, требующей внимания к внешним событиям.
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Задняя цингулярная кора и пространственные аспекты поведения
Иное описание роли ЗЦК формируется при изучении связи актив-
ности нейронов с пространственными характеристиками поведения. 
Разрушение этой области приводит к нарушению «пространственно-
го поведения» у крыс; также нейронная активность в ЗЦК повышена 
как в процессе научения, так и в процессе воспроизведения (недав-
ней или отсроченной памяти) при выполнении пространственной 
задачи (Sutherland, Hoesing, 1993). Хотя в раннем исследовании по-
следствий нарушения сохранности ретросплениальной коры мозга 
человека пространственное мышление и ориентация пациента бы-
ли сохранны (Valenstein et al., 1987), в современных исследованиях 
повреждение ЗЦК человека связывается с потерей пространствен-
ной ориентации (Aggleton, 2010).

Один из основных аргументов в пользу связи активности ЗЦК 
с пространственными характеристиками поведения основывается 
на результатах исследований на животных. В ЗЦК мозга крыс заре-
гистрированы «клетки направления головы», которые активируют-
ся, когда голова животного ориентирована в определенном направ-
лении при нахождении в любом месте экспериментальной камеры 
(Минеева и др., 2019; Cho, Sharp, 2001). Связь активности этих клеток 
с репрезентацией пространства определяется тем, что характерис-
тики их активности не зависят от наличия простых сигналов, кон-
кретных движений животного и сохраняются при отсутствии внеш-
них ключей-ориентиров, а также в темноте.

В одном из ранних исследований авторы основывались на пред-
положении о «чувстве направления», обеспечиваемого интеграци-
ей сигналов о внешней среде и собственных движениях, создающих 
«репрезентацию направления головы» (Chen et al., 1994). Поэтому они 
ожидали, что некоторые нейроны будут активироваться при опреде-
ленном направлении головы независимо от других (в данном случае 
«дополнительных») параметров поведения (угловой скорости, линей-
ной скорости, внешних ориентиров и т. п.). В качестве эксперимен-
тальной камеры использовали восьмирукавный лабиринт. Это кон-
струкция из восьми желобов («рукавов») одинаковой длины, которые 
сходятся в центральной точке лабиринта, как радиусы окружности 
(под углом 45 градусов). Лабиринт окружен плотной темной шторой 
для того, чтобы контролировать возможности ориентировки живот-
ного и освещенность. В данном исследовании в конце каждого рукава 
помещали корм. В начале каждой пробы животному открывали четыре 



83

случайно выбранных рукава лабиринта. После того как животное съе-
дало корм в четырех открытых рукавах, открывали остальные рукава. 
Успешной пробой считали посещение животным только тех четырех 
рукавов, в которых был корм. Обнаружено, что в задних теменных зо-
нах связь активности клеток направления головы с дополнительны-
ми параметрами поведения есть, в неокортикальной дисгранулярной 
ретросплениальной коре эта связь меньше, а в периархикортикальной 
гранулярной ретросплениальной коре эта связь не выявлена. Ины-
ми словами, согласно выводам авторов, в каскаде этих структур наи-
более абстрактная («чистая») репрезентация направления движения 
головы обеспечивается гранулярной ретросплениальной корой, ко-
торая особенно тесно связана с гиппокампом (ibid.).

В более позднем исследовании в качестве экспериментальной 
камеры использовали «открытое поле» (Cho, Sharp, 2001). Откры-
тым полем называется большая (как правило, круглая) арена, ничем 
не закрытая сверху. В данном исследовании кусочки пищи по одному 
случайным образом разбрасывались по арене, поэтому животное пе-
ремещалось в разных направлениях и из разных мест. Кроме клеток 
направления головы, в ретросплениальной коре мозга крыс в этом ис-
следовании обнаружены «клетки места, связанные с направлением», 
также активирующиеся в связи с направлением, но еще более выра-
женно активирующиеся в определенных местах камеры (например, 
клетка, активирующаяся при движении животного в центр арены 
или при движении вдоль края арены по или против часовой стрелки). 
«Клетками места» называют нейроны, частота или паттерн активнос-
ти которых изменяется при нахождении животного в определенном 
месте экспериментальной камеры независимо от того, с какой сторо-
ны животное подходит к этому месту и что при этом делает. Впервые 
нейроны места были зарегистрированы в гиппокампе крыс и опи-
сывались в рамках представления о «когнитивной карте» местнос-
ти (O’Keefe, Dostrovski, 1971). Позже свойства «нейронов места» бы-
ли обнаружены в других структурах мозга (Moser et al., 2008), в том 
числе в цингулярной и сенсомоторной коре кроликов (Александ-
ров, 1989; Шевченко, 1984). Выявлено, что свойства «нейронов мес-
та» гиппокампа остаются стабильными в течение длительных пери-
одов регистрации активности (Thompson, Best, 1990).

Поскольку для выполнения задачи сбора пищи на открытом по-
ле не требовалась аллоцентрическая ориентация в пространстве (т. е. 
связанная с репрезентацией пространства независимо от положе-
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ния животного и внешних сигналов), можно предположить, что жи-
вотные «картируют» любое место и свое положение в нем. Согласно 
мнению авторов исследований нейронов направления головы (Chen 
et al., 1994; Cho, Sharp, 2001), эти клетки обеспечивают перевод эго-
центрических сигналов в аллоцентрические для построения когни-
тивной карты пространства.

Согласно нашим представлениям о специализации нейронов, ее 
не существует в отношении к репрезентации пространства как тако-
вого. Нейроны специализированы относительно систем, обеспечива-
ющих достижение конкретных результатов (Швырков, 1995). Образ-
но выражаясь, активность нейронов всегда связана с «пространством 
задачи» (Weible et al., 2009), c «моделью когнитивного пространст-
ва» (Соколов, Черноризов, 2019) или, по Дж. Гибсону, с пространст-
вом предоставляемых средой «возможностей действовать» (Гибсон, 
1988). Активность нейронов направления головы, по-видимому, от-
ражает использование прошлого опыта при формировании нового, 
но поскольку новые способы достижения результатов часто сходны 
с ранее использованными именно в отношении ориентации в про-
странстве, то в результате аккомодационной реконсолидации (Алек-
сандров, 1986; Alexandrov et al., 2001) активность нейронов становится 
все более обобщенно связанной именно с пространством помещения.

Пространство – это (лишь) аспект описания взаимодействия ин-
дивида и среды, но именно он лежит в основе использования прошло-
го опыта при научении, поэтому естественным образом определяет 
реогранизацию памяти. В частности, показано, что перенос науче-
ния зависит от того, в каком помещении (новом или прежнем) прово-
дится тестирование (Tse et al., 2007). В этом исследовании на крысах 
тестировали использование сформированного опыта при предъяв-
лении новых проб в задаче установления соответствия между запа-
хом и расположением тайника, где спрятан корм. Успешное установ-
ление соответствия происходило только в том случае, когда новый 
запах и тайник предъявлялись в той же экспериментальной камере, 
что и исходные соответствия. Более того, использование одного и то-
го же помещения оказывалось принципиальным фактором реакти-
вации памяти после процедуры напоминания в исследованиях ре-
консолидации памяти человека (Hupbach et al., 2008): напоминание 
приводило к эффекту реконсолидации при смене экспериментато-
ра, а также в случае, если испытуемого не просили вспомнить ситу-
ацию обучения первому заданию, однако если напоминание прово-
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дили в другом помещении, то эффект реконсолидации не выявлялся 
(даже при наличии обоих описанных выше условий).

Ориентацию в новом помещении можно описать не только как ре-
ализацию онтогенетического опыта, но и как использование «врож-
денного», «инстинктивного» поведения при научении (Резникова, 
2015). Однако связь активности нейрона с пространством внешняя, 
а с точки зрения структуры индивидуального опыта – это связь 
со множеством конкретных реализаций прошлого опыта, привед-
ших к достижению искомого результата. Как соответствует послед-
нее утверждение результатам исследований с регистрацией клеток 
направления головы?

При анализе данных Л. Чен и др. исключают формы поведения 
животных, не связанные с задачей поиска пищи в восьмирукавном 
лабиринте (например, груминг), и не описывают связь выявленного 
направления с задачей животного (Chen et al., 1994). Например, мож-
но предположить, что направление, связанное с наибольшей актив-
ностью клетки, соответствовало первому открытому рукаву. Более 
того, поскольку задача животного состояла в запоминании направ-
лений, то пространство лабиринта неотличимо от «пространства за-
дачи». Поэтому неудивительно, что активность ни одного нейрона 
не оказалась специфически связана с дополнительными параметра-
ми поведения. Анализируя связь активности нейронов с поведением, 
Дж. Чо и П. Шарп также использовали множество показателей, свя-
занных с движениями животного (местоположение, скорость и т. д.). 
Интересно, что из 120 зарегистрированных нейронов регрессия ока-
залась незначима ни по одному фактору только у одной клетки. Ко-
личество клеток направления головы и клеток места, связанных с на-
правлением, составляло, соответственно, 12 и 23 (Cho, Sharp, 2001). 
Иными словами, активность почти всех клеток была тем или иным 
образом связана с параметрами поведения, т. е. не выявлено «чистых» 
клеток направления головы (ibid.). Кроме того, выявлено, что клет-
ки направления головы работают на опережение: они активируются 
в среднем за 25 миллисекунд до того, как голова животного примет 
искомое положение. Авторы подчеркивают, что в ЗЦК, по сравне-
нию с другими зонами, это время антиципации больше, а дирек-
циональная настройка клеток более узкая (ibid.).

Таким образом, активность нейронов ЗЦК связана с параметра-
ми поведения животных, считающихся принципиальными для ори-
ентации в пространстве. Поскольку пространственное описание воз-
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можно для любого поведения и активность почти каждого нейрона 
связана с какими-либо характеристиками поведения, то интерпре-
тация активности нейронов с точки зрения положения тела в про-
странстве позволяет обнаружить соответствующие корреляты. Од-
нако роль активности «клеток места», «клеток направления головы» 
и т. п. в организации поведения нельзя считать до конца изученной. 
Проверка животным гипотез о том, где в следующий раз появится 
пища, или о том, нет ли в удаленных частях помещения опасности, 
или о том, где спрятаться, – все эти формы поведения могут быть 
с одинаковым успехом описаны как навигация в пространстве.

Поскольку решение многих непредсказуемых проблемных ситу-
аций зависит от поиска кратчайшего пути, запоминания тайников 
и других пространственных способностей, то нельзя отрицать сущест-
вования у млекопитающих особой формы поведения (или атрибута 
исследовательского поведения), обеспечивающей создание «обра-
за местности», подобных «образу тела» или образу любого другого 
узнаваемого объекта: как узнавание объектов (Romero-Granados et al., 
2010), так и навигация (Moser et al., 2008) являются гиппокамп-зависи-
мыми формами поведения. Возможно, подобное поведение является, 
в частности, созданием «каталога» экологически валидных возмож-
ностей (см. выше в этом подразделе об исследованиях Дж. Гибсона), 
предоставляемых данной местностью индивиду. В то же время эта 
форма поведения должна иметь предшественников, характеризую-
щихся самостоятельной адаптивностью, как в фило-, так и в онто-
генезе. Хотя анализ связи активности нейронов с пространственны-
ми характеристиками поведения не входит в состав задач настоящей 
книги, на основе высказанных соображений можно предположить, 
что поведение, выглядящее как картирование геометрического про-
странства и ориентация в нем, обеспечивается за счет организации 
активности нейронов, специализированных относительно конкрет-
ных ранее сформированных форм поведения, а также относительно 
упомянутого выше исследовательского поведения. Поэтому изуче-
ние нейронного обеспечения «пространственного» поведения не-
возможно без изучения истории его формирования и требует более 
точной характеристики специализации нейронов.

Задняя цингулярная кора и память
В 1987 г. было опубликовано сообщение о случае с пациентом T. R., 
имеющим повреждения мозга, вызванные кровоизлиянием (Valenstein 
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et al., 1987). В набольшей степени у пациента пострадала ретроспле-
ниальная кора, а также (частично) связанное с ней белое вещество 
и соседние структуры, но гиппокамп, таламус и базальная часть пе-
реднего мозга были полностью сохранны. Набор симптомов этого по-
вреждения оказался очень сходен с симптомами пациентов с нару-
шением целостности гиппокампа (например, известного пациента 
H. M., подробнее о нем см. п. 1.3.3). Так, T. R. страдал ретроградной 
и антероградной амнезией: он хорошо помнил только очень давние 
события, а новые события не запоминал совсем. Например, днем 
он не помнил утренних событий; каждый день после кровоизлия-
ния воспринимал как первый; заученный рассказ и ассоциативные 
пары, а также сам факт их заучивания забывал в течение 30 минут. 
Период, охваченный ретроградной амнезией, постепенно увеличи-
вался после кровоизлияния от 9 месяцев до 4 лет, а через 6 месяцев 
после операции сократился до одного года. Антероградная амнезия 
была очень сильно выраженной. Формирование невербальной па-
мяти (например, запоминание лиц) было возможно, но затруднено. 
Забывание невербального материала соответствовало норме. Так-
же пациент демонстрировал частичное игнорирование левого зри-
тельного поля, но пространственное мышление и ориентация бы-
ли сохранны. Интеллект, результаты речевых тестов, как и большая 
часть других нейропсихологических тестов, соответствовали норме 
(Valenstein et al., 1987).

Известен также случай поражения левой ретросплениальной об-
ласти коры у мужчины 47 лет. У него было выявлены нарушение на-
учения, которое связано с невозможностью избежать эффекта про-
активной интерференции, и снижение способности категоризовать 
слова (McDonald et al., 2001). Поскольку в клинической практике 
избирательное нарушение ЗЦК – довольно редкий случай (в связи 
с особенностями кровоснабжения и расположения этой области), 
эти исследования остаются одними из немногих примеров симпто-
матики нарушения ЗЦК человека (Aggleton, 2010). Однако они зна-
чительно повышают интерес к исследованию ЗЦК в качестве облас-
ти, связанной с обеспечением научения и памяти, как на животных 
(Buckley, Mitchell, 2016), так с участием людей. Например, приме-
нение методов функциональной нейроанатомии позволило проде-
монстрировать увеличение уровня локального кровотока в ЗЦК моз-
га человека при выполнении задач на автобиографическую память 
(Maddock et al., 2001).
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Особенность изучения роли ЗЦК и, в частности, ретросплени-
альной коры на животных состоит в том, что у приматов они почти 
недоступны (располагаются ниже валика мозолистого тела), а у гры-
зунов и зайцеобразных ретросплениальная кора, наоборот, выходит 
на дорзальную поверхность и является одной из крупных корковых 
зон (в их случае вся ЗЦК – это ретросплениальная кора). Поэтому 
крысы, мыши и кролики являются удобным объектом исследований 
активности ЗЦК. В то же время методики оценки памяти человека 
отличаются от методик, используемых на животных. Например, тест 
«эпизодической» памяти грызунов основан на узнавании, а у людей 
эпизодическая память может нарушаться при сохранном узнавании; 
понятие «рабочая память» также по-разному реализуется в экспери-
ментах с людьми и животными: человека обычно просят вспомнить 
что-то, что сопутствует воспроизведению на протяжении несколь-
ких проб или целой серии, а животное воспроизводит нечто акту-
альное только в данной пробе (Aggleton, 2010). Эпизодическая па-
мять – форма долговременной декларативной памяти, выделенная 
(наряду с семантической) Э. Тульвингом в 1972 г. Термин охватывает 
память о событиях жизни индивида (о том, что, где, когда и в каком 
контексте случилось) и связывается со способностью сознательно 
оперировать воспоминаниями («путешествовать во времени») и да-
вать о них вербальный отчет. Понятие «эпизодическая память» бы-
ло введено для разделения «памяти» человека (о том, что случилось 
с ним) и «знаний» (семантическая память). Таким образом, существу-
ющие варианты моделирования различных форм памяти на живот-
ных позволили выявить ряд интересных фактов, в частности, допол-
няющих результаты исследований эпизодической памяти человека.

Помимо пространственной навигации (см. п. 1.5.2), эпизодичес-
кую память животных тестируют с помощью методики идентифи-
кации нового объекта, основанной на повышении времени его об-
следования (Aggleton, 2010; Weible et al., 2009). Разрушение ЗЦК крыс 
не сказывается на выполнении животными задач с запоминанием 
объектов, в которых новый объект появляется на старом месте; од-
нако такое разрушение влияет на выполнение задач, в которых ста-
рый объект появляется в новом месте: животные, в отличие от нор-
мы, не обследуют объекты в новом месте (Aggleton, 2010).

Таким образом, как ПЦК, так и ЗЦК являются структурами, вы-
зывающими значительный интерес в различных областях когнитив-
ной нейронауки. В исследованиях, включающих регистрацию актив-
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ности в передней или задней цингулярной коре, приведенных нами 
выше, представлены данные, позволяющие утверждать, что регист-
рация активности нейронов в этих структурах и установление их во-
влечения в обеспечение поведения является задачей, актуальной 
не только в рамках исследования научения и памяти. В то же время 
в этих работах связь активности нейронов при выполнении поведе-
ния с историей его формирования не устанавливалась. Кроме того, 
ПЦК и ЗЦК являются структурами, бóльшая часть связей которых 
направлена друг на друга, поэтому интерес представляют исследова-
ния, в которых это учитывается. Далее мы рассмотрим работы, в ко-
торых учтен хотя бы один из перечисленных факторов: история об-
учения или связь между зонами цингулярной коры.

Взаимодействие передней и задней зон цингулярной коры
в ходе обеспечения поведения
Несмотря на проведение различий функциональных характеристик 
передней и задней областей цингулярной коры, мозговое обеспече-
ние новых и сложных форм поведения зависит от их тесного взаимо-
действия. Так, Келли с соавт. изучали развитие пяти функционально 
разнородных зон ПЦК с позднего детства (8–12 лет) через подрост-
ковый возраст (13–17 лет) и до ранней взрослости (19–24 года) (Kelly 
et al., 2009). Полученные данные соответствуют представлениям 
о снижении плотности синапсов с возрастом, миелинизации, лате-
рализации, а также о переходе от диффузной активации к более фо-
кальной при выполнении задач и показывают, что наибольшие раз-
личия между группами выбранных возрастов происходят в тех зонах, 
которые образуют связи с ЗЦК и объем которых коррелирует с резуль-
татами в заданиях на рабочую память. На основе корреляций между 
площадью различных зон передней и задней цингулярной областей 
коры мозга человека (выявленной методом магнитно-резонансной 
морфометрии) и результатами выполнения нейропсихологических 
тестов С. А. Козловский предложил гипотезу о существовании двух 
базовых подсистем цингулярной коры – передней и задней дорзаль-
ной, реципрокно влияющих на выполнение нейропсихологических 
тестов на память (Козловский, 2012).

В силу значительных анатомических и функциональных разли-
чий О. Девински и коллеги выделяют две – «ростральную» (переднюю, 
«аффективную») и «каудальную» (заднюю, «когнитивную») – лим-
бические системы млекопитающих (Devinski et al., 1995). Ростраль-
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ная лимбическая система включает миндалину, перегородку, орби-
тофронтальную, переднюю инсулярную (островковую) и переднюю 
цингулярную кору, а также вентральную часть полосатого тела (при-
лежащее ядро и несколько моторных ядер). Каудальная лимбическая 
система включает гиппокамп, заднюю цингулярную кору и дорзаль-
ную часть полосатого тела. Переходной структурой, связывающей 
эти две системы, авторы считают каудальную часть зоны 24 (по Брод-
манну), называемую «местом встречи аффекта и интеллекта». Та-
ким образом, по мнению авторов, функциональной единицей сле-
дует считать не одну зону, а целую систему зон, хотя они работают 
неодинаково (Devinski et al., 1995).

В ряде работ передней и задней цингулярной коре приписыва-
ются разные, но связанные между собой функциональные свойства. 
В исследованиях намеренного забывания (подробнее см. п. 4.3.1) вы-
явлено, что ЗЦК активируется в связи с верным воспроизведением 
слов (которые было необходимо запомнить), а ПЦК – в связи с не-
верным воспроизведением слов (которые было необходимо «забыть») 
(Bastin et al., 2012). Авторы объясняют активацию ЗЦК связью с кон-
текстом и личным опытом, а передней – дополнительными усилия-
ми для воспоминания, необходимыми вследствие «поверхностного 
кодирования» слов, которые не следовало запоминать.

Таким образом, активность нейронов ПЦК и ЗЦК следует рас-
сматривать как согласованную, а активации в этих структурах – 
как взаимосвязанные, что и легло в основу постановки задач наших 
исследований мозгового обеспечения поведения на последователь-
ных этапах его формирования. Рассмотрим более подробно осо-
бенности их вовлечения в процессы реализации и, что более важ-
но в рамках настоящего исследования, формирования поведения.

Передняя и задняя зоны цингулярной коры и память
Поражение ПЦК и ЗЦК довольно часто происходит при общей ише-
мии мозга в результате сердечного приступа. Оценка поражения 
структур мозга у таких пациентов путем вычисления объема серого 
вещества методом структурной МРТ позволила выявить связь атро-
фии ростральной ПЦК и ретросплениальной ЗЦК со сниженными 
результатами нейропсихологических тестов памяти (Horstmann et al., 
2010). С. А. Козловский и соавторы показали, что площадь передней 
и в особенности задней дорзальной зон цингулярной коры отрица-
тельно связана с подверженностью интерференционным воздействи-
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ям и с количеством других ошибок памяти (Козловский и др., 2012). 
В то же время за счет торможения активности нейронов ЗЦК на пе-
риоды до десяти секунд после научения при предъявлении тактиль-
ных стимулов удается избежать интерференции со стороны новых 
форм стимуляции (Стафехина и др., 1971). Таким образом, исследо-
вания активности ПЦК и ЗЦК человека и животных показывают, 
что сохранность этих областей необходима для нормальной реали-
зации недавно сформированного опыта.

Действительно, активность ПЦК и ЗЦК, а также различные фор-
мы их взаимосвязи проявляются в ситуациях формирования но-
вого и использования ранее сформированного опыта. Так, обе эти 
области активируются в ситуации научения на основе ранее сфор-
мированного опыта (Tse et al., 2011). Д. Цэ и др. обучали крыс ис-
кать еду в определенном месте большой арены, засыпанной песком, 
но снабженной различными ориентирами. Место, в котором нахо-
дилась еда, зависело от того, какой запах предъявляли животному 
в начале пробы. Иными словами, животных обучали соответствию 
между запахом и расположением тайника с пищей. Например, если 
предъявлялся запах банана, то пищу следовало откапывать возле 
середины «восточной» стенки; если запах ванили, то в «северо-за-
падном» углу, и т. п. Сначала таких пар «запах – место» было шесть, 
и успешный поиск еды продолжался полтора месяца. Затем живот-
ных разделили на три группы (четвертая группа – «пассивный конт-
роль»): одни продолжили повторять ранее сформированное поведе-
ние, другие обучились двум новым парам вместо двух старых (условие, 
при котором новый опыт соответствует ранее сформированному), 
а третьи были обучены шести новым парам. В качестве меры акти-
вации использовали уровень экспрессии ранних генов zif268 и arc 
в разных областях мозга. Выявлено, что при обучении новому по-
ведению, соответствующему прошлому опыту, наибольшей акти-
вацией характеризуются три области мозга: прелимбическая кора,
ПЦК и ЗЦК (ibid.).

Передняя и задняя области цингулярной коры по-разному акти-
вируются в задачах с чередованием условий и необходимостью «пе-
реключения» (изменения значения событий в зависимости от кон-
текста). Функционально-анатомическое сравнение активности мозга 
при обучении и переучивании (Ghahremani et al., 2010) показывает, 
что ЗЦК характеризуется активацией при сравнении уровня потреб-
ления кислорода в мозге в первой верной пробе после смены усло-
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вий задания, требующей переучивания, со второй пробой до смены 
(при обучении), а также при сравнении ошибочных проб: первой по-
сле смены и первой до смены (отличия между этими пробами – в на-
личии прошлого опыта). В то же время активация дорзальной ПЦК 
коррелирует с вероятностью верного ответа при переучивании. Авто-
ры делают вывод, что ЗЦК активируется при использовании сходного 
прошлого опыта в ходе переучивания, а ПЦК – при необходимости 
формирования нового поведения в условиях торможения «старого».

В серии работ с разрушением и регистрацией суммарной актив-
ности нейронов цингулярной коры и различных ядер таламуса мозга 
кролика М. Гэбриэл и коллеги раскрывают вовлечение этих мозго-
вых структур в обеспечение формирования нового поведения избе-
гания удара электрическим током или питьевого поведения по ме-
тоду условного рефлекса (обзор см.: Smith et al., 2002). Поскольку эта 
серия напрямую связана с динамикой мозгового обеспечения пове-
дения в цингулярной коре кроликов, остановимся подробнее на ее 
результатах и предпосылках.

У кролика в ПЦК выделяется только зоны 24 и 25, по Бродман-
ну, а в задней – только зона 29 (Vogt et al., 1986). В основе этой се-
рии лежало предположение о том, что избегательное инструмен-
тальное поведение (побежка кролика в колесе после предъявления 
звука для предотвращения удара током) обеспечивается активнос-
тью нейронов таламуса (Gabriel, Sparenborg, 1987). Однако животно-
му в случайном порядке предъявляли один из двух звуков, различа-
ющихся тоном: предшествующий удару током («подкрепляемый»; 
предполагается побежка в колесе для предотвращения тока) и ней-
тральный («неподкрепляемый»; предполагается неподвижность). По-
скольку все животные быстро обучаются побежке для избегания то-
ка, то в основном научение состояло в том, чтобы «ничего не делать» 
после нейтрального звука. Согласно предположению авторов, тон 
звука становится условием поведения, т. е. создает разные контексты, 
обучение различению которых обеспечивается гиппокампом. В слу-
чае, когда контекст не подходит для осуществления поведения, гип-
покамп активирует ЗЦК, которая в свою очередь тормозит таламус, 
и поведение не реализуется (ibid.). Таким образом, М. Гэбриэл и его 
коллеги исходили из предположения, что нейроны ЗЦК по мере фор-
мирования поведения начинают «останавливать» лишние побежки.

Регистрацию активности нейронов проводили хронически вжив-
ленными металлическими электродами, объединяя в один поток ак-
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тивность трех–четырех нейронов с наибольшей амплитудой спайка 
посредством подбора соответствующего порога. Свидетельством во-
влечения нейронов данной зоны регистрации в обеспечение ново-
го поведения служила «дискриминативная активность», определяе-
мая как различие частоты спайков между пробами с предъявлением 
разных звуков. Эти частоты были нормированы по частоте спайков 
до предъявления звука. Наличие дискриминативной активности оце-
нивали на последовательных стадиях научения: до сочетания звука 
и удара током, первая сессия с их сочетанием, сессия с первой дис-
криминацией звуков (т. е. с первым эпизодом неподвижности после 
нейтрального звука), сессия с достижением критерия обучения (раз-
ница долей «верных» и «неверных» побежек превышает 0,6), даль-
нейшее повторение (см., например: Smith et al., 2002).

В серии экспериментов с разрушением ПЦК и ЗЦК, в которых 
использовалась эта методика, заслуживает внимание то, что выво-
ды о функциональных свойствах отдельных зон цингулярной коры 
авторы делают не столько на основании анализа изменений поведе-
ния животных, сколько на основе результатов регистрации актив-
ности других (неразрушенных) зон цингулярной коры и таламуса. 
Так, разрушение и передней, и задней цингулярной коры приводит 
к существенному нарушению научения, хотя животные и формиру-
ют дискриминативное поведение (Gabriel et al., 1991). При этом про-
исходит повышение частоты спайков нейронов таламических ядер, 
связанных с ПЦК и ЗЦК, что соответствует предположению авто-
ров, что кора оказывает тормозное влияние на ядра таламуса при вы-
полнении дискриминативного поведения. При этом активность ан-
теро-вентрального ядра таламуса при разрушении ЗЦК повышена 
на поздних стадиях научения (после достижения критерия обуче-
ния), а медио-дорзального ядра при разрушении ПЦК – на ранних 
стадиях (в первой сессии значимой дискриминации). В совокуп-
ности с другими данными авторы делают вывод, что на разных ста-
диях научения в коре доминируют сигналы из разных ядер таламу-
са за счет торможения со стороны гиппокампа и самой коры (ibid.). 
Иными словами, ПЦК и ЗЦК «выбирают» сигналы из разных набо-
ров ядер таламуса на разных стадиях научения.

В исследовании с повреждением ЗЦК до начала обучения и ре-
гистрацией активности нейронов ПЦК выявлено, что средняя час-
тота спайков в ПЦК снижена в группе с поврежденной ЗЦК по срав-
нению с контролем с самого начала эксперимента, даже до обучения 
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(Gabriel, Sparenborg, 1987). Авторы связывают этот результат с тем, 
что активность ЗЦК опосредует «передачу данных» из гиппокампа 
через субикулум (перегородку) в ПЦК. Фактически в этом поведении 
разрушение ЗЦК означает и нарушение активности ПЦК. Именно 
с нарушением активности ПЦК авторы связывают то, что формиро-
вание поведения было затруднено в экспериментальной группе (с раз-
рушенной ЗЦК) на ранних стадиях научения, что выражалось в не-
возможности «остановить» лишний ответ. При этом в ПЦК все же 
наблюдалась дискриминативная активность, свойственная и конт-
ролю. Интересно, что повреждение ЗЦК не повлияло на показате-
ли поведения при угашении, повторном обучении и переучивании, 
для которых, по-видимому, критически необходима сохранность 
хотя бы одной области: либо ПЦК, либо ЗЦК (Gabriel et al., 1991; Ng 
et al., 2007).

Активность ЗЦК при разрушении ПЦК, в свою очередь, так-
же оказалась дискриминативной, но сниженной на ранних этапах 
формирования поведения, по сравнению с контролем, а на позд-
них – более выраженной. Авторы полагают, что так как при разру-
шении передней коры задняя теряет раннюю дискриминативную 
активность, то источником последней является именно передняя 
кора (Gabriel et al., 1991).

Регистрация суммарной нейронной активности (а также в ряде 
случаев активности отдельных клеток) в ПЦК и ЗЦК мозга кроли-
ков без разрушения структур мозга показывает, что частота спайков 
около 30 % нейронов увеличивается после включения звукового сиг-
нала, за которым последует удар током, и достигает максимума перед 
началом движения, позволяющего избежать этого удара. Количест-
во таких клеток намного больше в дефинитивном поведении (когда 
достигнут асимптотический уровень успешности), чем на ранних 
этапах его формирования (ibid.). Авторы делают вывод, что актив-
ность цингулярной коры связана не с отдельными аспектами среды 
или движений, а с самим процессом формирования нового избега-
тельного поведения.

Хотя активность более выражена на ранних этапах в ПЦК, 
а на поздних – в задней, разрушение этих областей не вызывает со-
ответствующих нарушений обучения (Gabriel et al., 1991). Результаты 
разрушения показывают, что ПЦК и медио-дорзальное ядро тала-
муса способствуют формированию или выполнению избегательного 
поведения, но не являются необходимыми для него. ЗЦК и связан-
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ные с ней ядра таламуса обеспечивают выполнение избегательно-
го поведения уже после его формирования. Кроме того, разрушение 
этих зон по отдельности не вызывает такого серьезного дефицита об-
учаемости, как разрушение обеих зон.

На основе этих и других данных М. Гэбриэл и коллеги выделя-
ют «переднюю цингулярную систему» (ПЦК и соответствующие 
зоны медио-дорзального таламуса) и «заднюю цингулярную систе-
му» (ЗЦК и передние ядра таламуса), поскольку их активность раз-
лична на разных стадиях научения, но сходна внутри каждой систе-
мы (Gabriel, 1993). Согласно их выводам, активность нейронов ПЦК 
связана с недавним поведением (событиями в пределах одной серии 
обучения), а в ЗЦК – с более продолжительной историей формиро-
вания поведения (событиями нескольких серий). Опираясь на пред-
ставление о функциональных особенностях передней и задней сис-
тем, авторы предполагают, что ПЦК и ЗЦК по отдельности имеют 
возможность обеспечения, формирования и последующего выпол-
нения нового поведения (Gabriel et al., 1991). Но в норме передняя 
цингулярная система обеспечивает «кратковременное хранение 
детальных данных» текущей ситуации и задачи (которые посылает 
в заднюю), а задняя – более длительное «хранение повторяющихся 
данных» (которые посылает в переднюю в случае повторения). Ряд 
дальнейших исследований этого коллектива был направлен на ве-
рификацию этих представлений о динамике активности в цингу-
лярной коре, которой посвящен следующий раздел.

Таким образом, передняя и задняя области цингулярной коры 
являются очень сильно анатомически и функционально связанными 
структурами, необходимыми для нормального развития процессов 
научения, памяти и других аспектов сложного поведения человека 
и животных. Эти области коры – эволюционно «молодые» структу-
ры, формирующиеся на относительно поздних этапах филогенети-
ческого и онтогенетического развития человека и животных. Далее 
мы рассмотрим данные о том, как меняется активность в этих зонах 
в ходе формирования нового поведения.

Изменения в цингулярной коре характеристик активности, 
связанной с новым поведением
В основе исследований динамики активности ПЦК традиционно 
лежит представление о том, что медиальные зоны лобной доли ко-
ры обеспечивают «контроль извлечения» новой информации (Smith, 
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Jonides, 1999), а передней цингулярной области, в частности, при-
писывается обеспечение поведения в условиях высокой вероятнос-
ти ошибки (см., например: Carter et al., 1998) и контроль нового по-
ведения с повышенным вниманием (Ng et al., 2007; Tracy et al., 2003). 
Таким образом, традиционное представление о когнитивных испол-
нительных процессах предполагает, что ПЦК обеспечивает контроль 
поведения на ранних этапах его формирования, однако не участвует 
в самом формировании и обеспечении поведения (также см.: Rémy 
et al., 2010). В настоящем разделе мы постараемся продемонстриро-
вать ограниченность этого представления. В частности, сами авто-
ры, предполагающие, что активность ПЦК связана с оценкой веро-
ятностью ошибки, показывают, что эта область «обучается» такой 
активности на основе опыта в контексте конкретной задачи (Brown, 
Braver, 2005).

Что касается ЗЦК, то связь с обеспечением эпизодической памя-
ти (Aggleton, 2010; McDonald et al., 2001; Valenstein, 1987), в том чис-
ле автобиографической и эмоциональной (Maddock, 1999; Maddock 
et al., 2003), приводит к анализу ее активности с точки зрения акту-
ализации или формирования опыта индивида в ситуации научения 
и переноса навыка. Так, сравнение активаций областей мозга музы-
кантов и людей, не занимающихся музыкой, при прослушивании 
предложений с различными эмоциями (страх, грусть и радость) по-
казывает, что грустные предложения связаны с повышенной акти-
вацией как передней, так и задней цингулярной коры у музыкантов 
(Park et al., 2014). Авторы делают вывод, что это различие отражает 
перенос научения музыке на распознавание эмоций в речи. Как ука-
зывают авторы, распознавание такой социально значимой эмоции, 
как грусть (по другим эмоциям различий не выявлено), обеспечива-
ется структурами, активность которых связывается с обеспечением 
«режима покоя» (default mode network), характеризующегося мысля-
ми о себе, независимыми от внешних событий (ibid.).

Связь активности ЗЦК с использованием прошлого опыта в но-
вых условиях выявлена также в работе Е. Хиндли с соавт. (Hindley 
et al., 2014). Исследователи использовали предпочтение нового объ-
екта в качестве меры межмодального переноса: крысы обследовали 
одни и те же объекты с помощью зрения (через прозрачную перего-
родку), а затем тактильно (в полной темноте), или наоборот: снача-
ла тактильно, а затем зрительно. Отсутствие предпочтения объек-
та означает, что животное узнало объект. Показано, что разрушение 
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дисгранулярной зоны ретросплениальной коры мозга крыс (зона 30, 
по Бродманну) приводит к снижению узнавания объекта при смене 
используемой модальности в том случае, если необходим межмодаль-
ный перенос; в то же время перенос без смены модальности не на-
рушен. Разрушение обеих зон коры, дисгранулярной и гранулярной 
(29 и 30, по Бродманну), также приводило к нарушению узнавания 
объектов при любом виде переноса, причем последствия были менее 
специфическими. Авторы делают вывод, что ретросплениальная ко-
ра обеспечивает межмодальный перенос («переключение между мо-
дальностями»), и уточняют, что межмодальный перенос обеспечива-
ется ретросплениальной корой совместно с ПЦК (Hindley et al., 2014).

В основе исследований группы М. Гэбриэла лежало представле-
ние о согласованном, но различном вовлечении ПЦК и ЗЦК в обес-
печение формирования и выполнения нового поведения: о перед-
ней цингулярной системе, быстро и детально «кодирующей» новое 
поведение, и задней цингулярной системе, медленно «кодирующей» 
повторяющиеся события. При инактивации миндалины на разных 
стадиях научения было обнаружено, что эффект разрушения зависит 
от того, через какое время после научения сделано это разрушение. 
Так, дискриминативная активность блокировалась в ЗЦК, только 
если инактивацию миндалины проводили на поздних стадиях на-
учения (Talk et al., 2004). В эксперименте, направленном на изучение 
роли структур передней и задней систем в консолидации памяти, об-
учение проводили в течение двух тренировочных сессий (Freeman, 
Gabriel, 1999). Для одной группы животных перерыв между сесси-
ями составил сорок восемь часов, а для другой – менее одного ча-
са. Выявили, что при переходе от первой сессии ко второй актив-
ность нейронов увеличивается в группе с перерывом сорок восемь 
часов только в структурах задней системы (которые активируют-
ся на поздних стадиях научения), а в группе с перерывом менее ча-
са – только в структурах передней (которые активируются на ран-
них стадиях научения).

Эти данные, по мнению авторов, означают вовлечение цингуляр-
ной коры в процессы формирования нового опыта (а не связь с кон-
кретными формами поведения или движениями). Однако приве-
денные здесь результаты были получены при регистрации мозговой 
активности у животных, выполнявших только избегательное («авер-
сивное») поведение. Поэтому в других работах суммарную активность 
нейронов регистрировали в пищедобывательном («аппетентном») 
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поведении. Так, при регистрации активности нейронов таламуса 
и цингулярной коры в ходе научения новому питьевому поведению 
(животное обучают тянуться к питьевой трубке после предъявления 
только одного из двух звуков) была выявлена дискриминативная ак-
тивность в передней и задней цингулярных системах (Freeman et al., 
1996; Smith et al., 2002). Активность в передней системе выявлялась 
на ранних этапах научения, а активность в задней – на поздних, сход-
но с результатами, полученными на материале избегательного пове-
дения. В то же время при чередовании сессий с поведением достиже-
ния и избегания дискриминативная активность в ПЦК была ниже, 
чем в исходных экспериментах (Freeman et al., 1996), а при формиро-
вании только пищедобывательного поведения и вовсе отсутствова-
ла как у группы здоровых животных, так и в группе с повреждени-
ем ядер таламуса (Smith et al., 2002).

На основе анализа данных, полученных в многочисленных ис-
следованиях, Д. Смит и др. сделали вывод о том, что в результате 
формирования аппетентного инструментального поведения ней-
роны ЗЦК активируются при предъявлении подкрепляемого зву-
ка, а небольшое число нейронов ПЦК (около 10 %) – при предъяв-
лении неподкрепляемого звука. В то же время в ПЦК не выявлено 
дискриминативной активности в аппетентном поведении, в отли-
чие от избегательного (Smith et al., 2002). Авторы связывают полу-
ченные результаты с тем, что избегательное обучение (для которого 
необходима только сохранность миндалины) происходит экстрен-
но, а для «быстрого» научения необходима ПЦК.

Согласно представлениям авторов, ПЦК и ЗЦК входят в состав 
цепей быстрого и медленного «кодирования», которые позволяют 
«фильтровать» опыт текущего поведения (Smith et al., 2002). Так, ПЦК 
наряду с миндалиной, зонами префронтальной коры и медио-дор-
зальным ядром таламуса входит в состав передней системы быстрого 
недолгосрочного «кодирования» множества деталей нового и значи-
мого аверсивного опыта. В этой системе новый опыт замещает ранее 
сформированный, а повторение не «укрепляет» сформированную 
память. Такая система нужна для избавления от ненужных деталей, 
являющегося важной частью «фильтрации опыта». ЗЦК наряду с пе-
редними ядрами таламуса входит в состав медленной задней систе-
мы, в которой сохранение значимых данных зависит от повторения. 
Такая согласованная работа ПЦК и ЗЦК позволяет не сохранять дан-
ные о незначимых или неповторяющихся событиях.
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Динамика активности цингулярной коры неоднократно по-
казана в рамках исследований консолидации памяти. Напомним, 
что, согласно классической модели консолидации, на ранних эта-
пах формирования памяти для успешного выполнения нового по-
ведения требуется сохранность гиппокампа, который обеспечивает 
запоминание эпизодов жизни организма. Затем в процессе консо-
лидации новое поведение все меньше становится зависимым от гип-
покампа и обеспечивается за счет «горизонтальных» связей в коре 
головного мозга (Squire, 1994). В то же время формирование нового 
индивидуального опыта и нормальное течение процесса консоли-
дации памяти у млекопитающих основано на активности не только 
гиппокампа, но и цингулярной коры. Н. Инсел и К. Такехара-Ни-
шиучи предлагают выделять не два, а три этапа консолидации па-
мяти (Insel, Takehara-Nishiuchi, 2013). В качестве промежуточного 
этапа консолидации (перехода от эпизодической памяти в семан-
тическую) авторы предлагают период освобождения воспомина-
ния от деталей и контекста, для которого необходимы цингулярная 
и энторинальная области коры, а также связи между этими облас-
тями. Утверждается, что в цингулярной коре сразу после обучения 
происходят изменения, которые впоследствии позволяют ей обеспе-
чивать долговременную память при поддержке энторинальной ко-
ры. Таким образом, авторы включают в модель консолидации цин-
гулярную кору, причем без спецификации роли ее областей (ibid.).

Показано, что инактивация ПЦК сразу после формирования 
«условного моргания» вызывает нарушение поведения, а через неде-
лю после формирования уже не приводит к его нарушению (Oswald 
et al., 2010). Авторы делают вывод, что ПЦК обеспечивает формиро-
вание и/или консолидацию классического условного моргания. Этот 
эффект имеет место только в ситуации с меньшим эмоциональным 
возбуждением (при использовании потока воздуха в глаз, но не пе-
риорбитальной электростимуляции). Поэтому авторы уточняют, 
что ПЦК обеспечивает «обработку новой информации» при науче-
нии в случае невысокого эмоционального напряжения (ibid.). Инте-
ресно, что во всех случаях животные были способны доучиться это-
му поведению через неделю после первых четырех сессий. Иными 
словами, интактность ПЦК является критической для обеспечения 
поведения лишь на ранних стадиях его реализации.

Однако данные о необходимости интактности ПЦК для форми-
рования нового опыта на ранних стадиях научения не столь одно-
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значны. Так, в исследовании Т. Басси и коллег крыс обучали услов-
ной зрительной дискриминации: для получения раствора сахарозы 
животные нажимали на одну педаль после частого моргания све-
та и на другую педаль – после редкого моргания (Bussey et al., 1996). 
Показано, что после разрушения ПЦК животные быстрее обучают-
ся условной зрительной дискриминации на ранних этапах научения 
(первые дни), но асимптотического уровня эффективности достига-
ют одновременно с контрольной группой. После разрушения ЗЦК 
животные медленнее обучаются дискриминации на поздних этапах; 
эти данные также подтверждены в отдельном эксперименте, в кото-
ром разрушение проводили не перед обучением, а после достижения 
критерия ранних стадий.

Авторы сопоставляют полученные данные с результатами М. Гэб-
риела с соавт., в работах которых показано, что разрушение ПЦК на-
рушает научение на ранних этапах (Gabriel et al., 1991). В то же время 
основной их результат состоит в том, что, хотя активность нейронов 
более выражена на ранних этапах в ПЦК, а на поздних – в ЗЦК (ibid.), 
разрушение этих областей не показывает строгой локализации «функ-
ций» и этапов: разрушение какой-либо одной из этих зон не вызыва-
ет такого серьезного дефицита обучаемости, как разрушение обеих.

Показано, что разрушение и передней, и задней зон цингуляр-
ной коры приводит к существенному нарушению обучения, хотя жи-
вотные и формируют дискриминативное поведение. В то же время 
при разрушении только ПЦК обучение оказалось лишь немного за-
держанным. Активность ЗЦК при разрушении ПЦК оказалась дис-
криминативной (различной при предъявлении «подкрепляемого» 
и «неподкрепляемого» звуков), но сниженной на ранних этапах фор-
мирования поведения, по сравнению с контролем, а также повышен-
ной на поздних этапах, после достижения критерия обучения (ibid.).

Противоречие в результатах они объясняют тем, что ПЦК «обуча-
ется» ассоциации стимула с подкреплением. Поэтому ее разрушение 
в задаче на избегание приводит к нарушению поведения, а в задаче 
условной зрительной дискриминации в связи стимула с подкрепле-
нием нет необходимости (в то же время нужна связь стимулов с от-
ветами, которые обеспечиваются ЗЦК), поэтому разрушение ПЦК 
освобождает систему от конкурирующего процесса. Также в исследо-
вании Т. Басси и др. показано, что группа с разрушенной ПЦК не об-
учается угашению, что также, по их мнению, показывает, что новое 
соответствие стимула и подкрепления не усваивается. Таким обра-
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зом, авторы утверждают, что роль ПЦК и ЗЦК в обеспечении фор-
мирования нового поведения различна: они образуют согласован-
ные, но «конкурирующие» части одной системы научения и памяти; 
ПЦК обеспечивает связь стимула с подкреплением на ранних этапах 
научения, а задняя – на поздних. В то же время авторы предполага-
ют, что поскольку в конечном счете животные с разрушенными об-
ластями цингулярной коры выполняли задания на уровне контроля, 
то финальное «вместилище» памяти находится за пределами цингу-
лярной коры (предполагается, что это полосатое тело1) (Bussey et al., 
1996). Однако для настоящей работы важно подчеркнуть, что ПЦК 
и ЗЦК ими приписываются разные роли, но относящиеся к обеспе-
чению формирования любого нового поведения.

Действительно, вопрос о том, как согласуются различные дан-
ные, касающиеся роли ПЦК, остается острым до настоящего време-
ни. Поиск «функции» привел к тому, что ПЦК приписываются обра-
ботка моторной, сенсорной, болевой информации, память, внимание, 
детекция новизны, сопоставление желаемого с действительным, ис-
пользование социальной информации и т. д. (см. п. 1.5.1). Как мы уже 
указывали, на наш взгляд, вопрос о роли зоны мозга нельзя считать 
правомерным (см., например: Александров, 1989; Сварник, 2016), 
и говорить о «вовлечении зоны» или ее активности мы можем, лишь 
излагая позицию других авторов. В то же время и для других авторов 
ответ на данный вопрос лежит не в области поиска значимых аспек-
тов описания экспериментальной ситуации, а в описании различ-
ных адаптаций, универсальных по отношению к любой поведенчес-
кой задаче. Например, согласно представлениям А. Уэйбла и коллег 
(Weible et al., 2009), ПЦК обеспечивает репрезентацию «пространст-
ва задачи» (task space), т. е. важных аспектов поведенческой задачи: 
какая бы ни была задача, эта область будет иметь связанную с пове-
дением активность. С этим можно согласиться в том смысле, что по-
ведение организма направлено на достижение результата, т. е. на ре-
шение определенной поведенческой задачи.

В качестве методики, в наименьшей степени связанной с кон-
кретными параметрами внешних событий («подкреплением», сиг-
1 Полосатое тело (или стриатум) – одна из структур базальных гангли-

ев (см. обзор исследований: Delgado, 2007). Наибольшую известность 
она имеет в связи с болезнью Паркинсона, развивающейся при ее дис-
функции. Анатомические связи полосатого тела позволяют предполо-
жить, что оно обеспечивает выполнение целенаправленного поведения 
и его модификацию на основе обратной связи.
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налами и т. д.), авторы выбрали «предпочтение нового объекта». Ак-
тивность одиночных нейронов каудальной ПЦК мышей записывали 
в ходе обследования животным «открытого поля» при обследовании 
двух новых объектов в течение шести дней, а также при повторном 
исследовании объектов, один из которых был заменен на новый (но-
вый объект на старом месте) или перемещен (старый объект на но-
вом месте). Эта методика позволяет выявить, какие аспекты данно-
го поведения связаны с изменением активности нейронов.

При появлении объектов возникала стабильная связь одного 
или обоих объектов с активностью многих нейронов. У тех живот-
ных, которые продемонстрировали предпочтение нового объекта, 
активность нейронов повышалась как при его исследовании, так 
и при исследовании старого объекта в новом месте. Связь активнос-
ти с объектом могла «переместиться» на новый объект или его но-
вое расположение, остаться на месте, где был объект, или появить-
ся в обоих местах: если предпочтения нового не было в поведении, 
то и в активности нейронов она проявлялась в меньшей степени. Ав-
торы подчеркивают, что активность нейронов связана не с отдель-
ными «функциями», так или иначе задействованными для выпол-
нения поведения, а с выполнением новой задачи (Weible et al., 2009).

Целый ряд исследований показывает вовлечение ПЦК в обеспе-
чение реализации поведения на поздних стадиях его формирования. 
Так, данные по экспрессии генов, инактивации областей, поведе-
нию мутантных по CAMKII мышей показывают, что ПЦК необ-
ходима для воспроизведения контекстного замирания на поздних 
этапах формирования этого поведения (на ранних этапах необхо-
дим гиппокамп) (Frankland et al., 2004). Однако позже, оценивая эф-
фект реконсолидации и варьируя «давность» памяти, т. е. интервал 
времени между научением и напоминанием, эта же группа показала, 
что блокада синтеза белка в ПЦК не нарушает ни недавнюю, ни дав-
нюю память (Frankland et al., 2006). При системной блокаде синтеза 
белка после отсроченного напоминания (36 дней) память наруша-
лась только при самом длительном напоминании (15 мин). Соглас-
но выводам авторов, после научения происходит реорганизация па-
мяти, которая повышает ее надежность за счет распределения следа 
памяти по структурам мозга: ПЦК не хранит память, а регулирует 
процессы ее воспроизведения (на основе материала памяти ЗЦК).

В то же время применение методики контекстного обусловли-
вания замирания в сочетании с блокадой NMDA-рецепторов ПЦК 
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на разных стадиях формирования и реализации поведения позволи-
ло показать отсутствие временнóго градиента в проявлении ретрог-
радной амнезии (Einarsson, Nader, 2012): ПЦК вовлекается в обеспе-
чение контекстного замирания не только на поздних этапах научения 
(через 1 день, 4 дня и 31 день), но и при обучении. Используя локаль-
ное применение веществ через канюлю в данную область и варьируя 
интервал времени между введением веществ и обучением, авторы 
оценивали вовлечение ПЦК в обеспечение поведения при обучении, 
консолидации и реконсолидации контекстного замирания. С помо-
щью введения блокатора рецепторов глютамата NMDA-NR2B авто-
ры показали необходимость ПЦК для обучения замиранию в кон-
тексте. Блокада синтеза белков с помощью анизомицина сразу после 
обучения вызывала снижение воспроизведения поведения при вос-
произведении через сутки после обучения, но не через четыре часа. 
Авторы делают вывод об участии ПЦК в консолидации этого ви-
да памяти. Также анизомицин вводили сразу после напоминания 
животным аверсивного контекста через три дня или тридцать дней 
после обучения. И снова эффект блокады проявлялся через сут-
ки, но не проявлялся через четыре часа после напоминания. Таким 
образом, для ПЦК, ранее считавшейся активной при консолидации 
контекстного замирания на поздних этапах его реализации, пока-
зано вовлечение в обеспечение этого поведения и на ранних этапах 
формирования, и при реконсолидации. Делается вывод, что ПЦК 
нужна для выполнения этого поведения на любом этапе научения, 
однако авторы связывают эти результаты с тем, что ПЦК не обеспе-
чивает собственно память, а обеспечивает выполнение этого пове-
дения, например, за счет «контроля» его выполнения.

Более прямые данные, характеризующие обеспечение выпол-
нения поведения на разных стадиях его формирования, представ-
ляет регистрация активности одиночных нейронов в ходе выполне-
ния нового поведения. С. Хаттори и др. регистрировали активность 
нейронов прелимбической коры и ПЦК с помощью тетродов во вре-
мя обучения и выполнения поведения условного моргания (Hattori 
et al., 2014). Авторы анализировали частоту спайков в периоды предъ-
явления условного стимула (касание вибрисс) и во время «следового 
интервала» (500 мс от «условного» сигнала до «безусловного»). По-
казано, что в каудальной части ПЦК с координатами А 2–5 мм, со-
ответствующими области регистрации в наших экспериментах (см. 
ниже), активность нейронов, частота спайков которых повышалась 
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в анализируемые периоды, возрастает в период следового интервала 
в первый день обучения, а затем постепенно снижается, сохраняясь 
высокой в течение трех дней после достижения критерия обучения. 
Подобная динамика выявлена и у нейронов, снижающих частоту 
спайков в анализируемые периоды: снижение во время следового 
периода уменьшается в течение нескольких дней. Важно, что нейро-
ны этой зоны раньше повышают частоту спайков на ранних стадиях 
формирования нового поведения, чем нейроны двух других зон ре-
гистрации (в ростральной части ПЦК (А 6–8 мм) частота снижает-
ся внутри каждой сессии, но между сессиями динамики активнос-
ти не выявлено, а в прелимбической коре происходит повышение 
активности только при отсроченном тестировании – через месяц 
без тренировки). Согласно выводам авторов, каудальная ПЦК и пре-
лимбическая кора составляют функциональное единство, обеспе-
чивающее, соответственно, формирование и консолидацию новой 
памяти. Таким образом, суммарная активность нейронов ПЦК ока-
зывается максимальной на ранних стадиях формирования поведения 
(хотя при отсроченном воспроизведении в этой зоне вновь происхо-
дит повышение частоты активности нейронов). Хотя они не рассмат-
ривают наборы нейронов в разных сессиях как одни и те же наборы, 
но также делают вывод и о том, что научение происходит за счет ди-
намики вовлечения нейронов, изначально активировавшихся в но-
вом поведении (Hattori et al., 2014).

В рамках исследования Е. А. Кузиной с соавт. в нашей лаборато-
рии проводилась регистрация нейронной активности в ретроспле-
ниальной коре крыс, обученных нажатию на педаль для получения 
пищи на двух сторонах экспериментальной камеры аналогично на-
шему эксперименту (см. п. 1.5.3) (Кузина и др., 2015). Как мы уже пи-
сали выше про это исследование, в отдельную группу авторы выдели-
ли нейроны новых специализаций, вероятность активации которых 
была высокой, но не стопроцентной (с вероятностью активации 0,75–
0,9). В качестве объяснения большей доли нестопроцентных нейронов 
на первой неделе регистрации при сходстве их количества в верхних 
и нижних слоях коры и их частотных характеристик авторы предпо-
лагают, что на первых этапах консолидации навыка его реализация 
обеспечивается переменным составом клеток ретросплениальной 
коры, специализированных относительно систем новых поведен-
ческих актов. В такой форме могут проявляться либо реорганиза-
ция опыта предшествовавшего акта (подхода к педали) на ранних 
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этапах формирования нового акта нажатия на педаль, либо особен-
ности формирования нового опыта (там же).

Таким образом, активность нейронов цингулярной коры мозга 
млекопитающих включается в обеспечение процессов формирова-
ния нового поведения и ее интактность необходима для их нормаль-
ного протекания. Как уже отмечалось, согласно представлениям 
одних авторов, ПЦК и ЗЦК входят в состав цепей быстрого и мед-
ленного «кодирования», которые позволяют «фильтровать» опыт 
текущего поведения (Smith et al., 2002): согласованная работа ПЦК 
и ЗЦК позволяет не сохранять данные о незначимых или неповто-
ряющихся событиях. В то же время при использовании других за-
дач степень вовлечения ПЦК оказывается ниже на ранних этапах 
формирования поведения, а ЗЦК – на поздних (Bontempi et al., 1999; 
Wartman et al., 2014, см. также: Tonegawa et al., 2018). Иными словами, 
регистрируемая динамика показателей активности передней и зад-
ней цингулярной коры зависит от конкретных условий эксперимен-
тальной задачи. Следовательно, активность нейронов цингулярной 
коры отражает «содержательные» изменения поведения – трансфор-
мацию, символизацию и т. д., связываемые с процессом консолида-
ции памяти (Блонский, 2001; Корж, 2009; Шпагонова, 2010; Furman 
et al., 2012; Grosmark, Buzsáki, 2016; Wichert et al., 2011).

1.5.3. Исследование динамики системной организации поведения 
с регистрацией активности нейронов цингулярной коры 

Активность нейронов цингулярной коры связана с выполнением 
нового инструментального поведения животных, и именно в ней 
обнаруживается большое число Н-нейронов, т. е. нейронов, специ-
ализированных относительно «новых» систем, которые сформи-
рованы при обучении животного поведению в экспериментальной 
клетке. Как уже было отмечено, при постоянстве доли специализи-
рованных нейронов их состав изменяется (Кузина и др., 2015; Со-
зинов и др., 2015). Можно предположить, что эти изменения связа-
ны с тем, что в процессе аккомодационной реконсолидации у части 
специализированных нейронов снижается вероятность активации 
и в основе обеспечения поведения лежит активность групп клеток 
с меняющейся, но высокой вероятностью активации в определен-
ных актах поведения (как «стопроцентных», так и «нестопроцент-
ных»). В этом случае при включении в анализ нейронов с вероятнос-
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тью активации 0,75 и выше (помимо специализированных нейронов 
с вероятностью активации, равной единице) набор актов поведения, 
в которых активируются эти нейроны, не будет различаться между 
ранним и поздним этапами научения. С другой стороны, в процес-
се научения изменение набора специализированных нейронов мо-
жет в большей степени происходить за счет продолжения процесса 
специализации – соответственно, указанные наборы специализи-
рованных нейронов будут различны. Поэтому для изучения мозго-
вого обеспечения поведения в ходе его формирования и последую-
щей реализации нами была проанализирована активность нейронов, 
зарегистрированных в течение первой и второй недель выполнения 
животными нового инструментального поведения и сопоставлены 
наборы специализированных нейронов, а также нейронов, активность 
которых не соответствовала критерию стопроцентности, но с высо-
кой вероятностью активации (НВ, нейроны «новых» специализаций 
с высокой вероятностью) (см. также: Созинов и др., 2015, 2017).

В качестве экспериментальной модели для решения сформули-
рованных задач использовали уже описанное выше циклическое ин-
струментальное пищедобывательное поведение (см. подробно: Алек-
сандров, 1989; Швырков, 1995), реализуемое обученными кроликами 
в экспериментальной камере (см. рисунок 2), по боковым сторонам 
которой в смежных углах располагаются пары: кормушка и педаль. 
Нажатие педали на левой или правой стороне клетки приводит к ав-
томатической подаче, соответственно, левой или правой кормушки.

Обучение животных проводили поэтапно (захват пищи из кор-
мушки, поворот от кормушки в сторону педали, подход к педали, на-
жатие на педаль и отход от педали, подход к кормушке) – по 5 этапов 
на каждой стороне экспериментальной камеры. Таким образом, об-
учение животных проводили в 10 этапов, которые служили основой 
для выделения актов поведения при последующем анализе нейрон-
ной активности. Каждый день в ходе обучения вводили один новый 
этап. На следующий день после обучения животного подходу к пе-
далям начинали обучение нажатию на педаль, причем проводили 
его на обеих сторонах клетки в один и тот же день. После обучения 
животные выполняли циклическое поведение (от кормушки к пе-
дали и обратно) на каждой стороне клетки, в котором циклы состо-
яли из 5 актов на каждой стороне клетки.

Регистрацию активности нейронов проводили последователь-
но в передней и задней областях цингулярной коры. Запись актив-
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ности нейронов одной области начинали в день обучения нажатию 
на обе педали или на следующий день и продолжали четыре-пять 
дней. Затем с этим же животным эксперимент продолжали, и ак-
тивность нейронов регистрировали в другой области цингулярной 
коры. У одной группы животных сразу после обучения нажатию 
на педали осуществляли запись активности нейронов ПЦК (коор-
динаты: АР 3–4 мм, ML +1–2 мм, что соответствует координатам 
области 24b, использованным другими авторами: Freeman, Gabriel, 
1999; Talk et al., 2004). Затем в дефинитивном поведении проводили 
запись активности нейронов ЗЦК (координаты: AP +9–10 мм, ML 
+1–2 мм (Vogt, 1986), соответствующих координатам области 29c/d 
и 29b, использованным нами и другими авторами (Александров и др., 
2007; Alexandrov et al., 1990; Gabriel et al., 1991). У второй группы жи-
вотных последовательность была обратной: регистрация в ЗЦК сразу 
после обучения, в ПЦК – в дефинитивном поведении. В ходе запи-
си активности каждого нейрона животное совершало 10–15 цик-
лов поведения на каждой стороне камеры (подробнее см.: Созинов 
и др., 2015). Анализ нейронной активности был направлен на клас-
сификацию нейрона как неидентифицированного или специализи-
рованного, на выявление типа специализации каждого из специа-
лизированных нейронов (относительно систем разного «возраста»). 
Процедура установления специализации нейронов, а также спосо-
бы регистрации активности и поведенческих отметок были описаны 
ранее (Горкин, Шевченко, 1990; Alexandrov et al., 1990, 2000; Svarnik 
et al., 2005). Для каждого нейрона подсчитывали среднюю частоту 
спайков за все время его регистрации. За активацию в данном акте 
снова принимали превышение частоты спайков в этом акте по от-
ношению к средней за все время регистрации не менее, чем в пол-
тора раза. За специализированный относительно системы опреде-
ленного акта принимали нейрон, вероятность активации которого 
в данном акте равна единице. Такие акты называли «специфичес-
кими», и такую активность, наряду с активностью в дополнитель-
ных тестах (анализ активности нейрона при ориентировочно-иссле-
довательском, поисковом, «ошибочном», пассивно-оборонительном 
и других видах поведения), считали показателем специализации 
нейрона. Акты с вероятностью активации не менее 0,4 и менее 1 на-
зывали «неспецифическими» и рассматривали как показатель вза-
имоотношений данного нейрона с нейронами других специализа-
ций (межнейронные отношения, отражающие отношения между 
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системами, к которым эти нейроны принадлежат) (подробнее см.: 
Александров и др., 1999; Горкин, Шевченко, 1993; Alexandrov, 2008; 
Alexandrov et al., 1990, 2000, 2013).

В анализ наборов специализированных нейронов, зарегистри-
рованных на разных этапах формирования животными инструмен-
тального пищедобывательного поведения, включены 125 нейронов. 
Из них 92 нейрона были отнесены к числу неидентифицированных, 
30 классифицированы как Н-нейроны и 3 – как С-нейроны, специ-
ализировавшиеся до научения в эксперименте, т. е. относительно 
«старых» систем (см. пример ниже в этой главе).

Доля Н-нейронов от количества зарегистрированных оказалась 
сходной на первой и второй неделях эксперимента как в ПЦК, так 
и в ЗЦК. В то же время доли Н-нейронов, специализированных отно-
сительно одного из двух актов с движением в сторону педали или од-
ного из двух актов с движением к кормушке, оказались различными 
(см. рисунок 8, левая панель). Так, нейронов, специализированных 
относительно актов «к кормушке», было значимо больше на первой 
неделе регистрации, чем на второй, а нейронов, специализирован-

Рис. 8. Паттерны специализации нейронов цингулярной коры мозга кро-
ликов на первой и второй неделях реализации дефинитивного поведе-
ния. Доли нейронов представлены суммарно для ПЦК и ЗЦК от обще-
го количества активировавшихся нейронов.

Обозначения: белые столбцы показывают долю нейронов, активи-
ровавшихся «к кормушке», черные – «к педали»; 1 и 2 – первая и вто-
рая недели обучения. Левая панель: доля Н-нейронов. Правая панель: 
доля нейронов НВ («новых» специализаций с высокой вероятностью)
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ных относительно актов «к педали», наоборот, было больше на вто-
рой неделе, причем доли этих нейронов в передней и задней зонах 
цингулярной коры оказались сходными (Созинов и др., 2015).

При включении в анализ нейронов НВ доли таких нейронов от ко-
личества зарегистрированных также не различались между первой 
и второй неделями эксперимента ни в ПЦК, ни в ЗЦК. Как мы уже 
указывали выше, нейронов, активировавшихся «к кормушке», так-
же оказалось больше на первой неделе регистрации, чем на второй, 
а нейронов, активировавшихся «к педали», больше на второй неделе 
(см. рисунок 8, правая панель), причем доли этих нейронов в перед-
ней и задней зонах цингулярной коры оказались сходными.

Итак, в исследовании, направленном на изучение мозгового обес-
печения сложных форм поведения на последовательных стадиях его 
формирования и выявление стабильных и изменяющихся показа-
телей нейронной активности, было проведено сопоставление набо-
ров специализированных нейронов и нейронов с высокой вероят-
ностью активации, зарегистрированных в передней и задней зонах 
цингулярной коры мозга кроликов в ходе выполнения пищедобыва-
тельного поведения, между первой и второй неделями эксперимента. 
Ранее мы отмечали, что формирование нового и модификация про-
шлого опыта выражаются в динамике различных показателей актив-
ности нейронов. В частности, сопоставление показателей активнос-
ти нейронов ПЦК показало, что средняя частота спайков нейронов 
этой зоны мозга выше на первой неделе регистрации, по сравнению 
со второй, а количество актов с неспецифической активацией у не-
идентифицированных нейронов ЗЦК – выше на второй неделе экс-
перимента, чем на первой (там же). Кроме того, использованные нами 
показатели распределения межспайковых интервалов, не зависящие 
от средней частоты – асимметрия и эксцесс, – не различались меж-
ду специализированными и неидентифицированными нейронами 
и при этом в ПЦК снижались от первой ко второй неделе регистра-
ции, а в ЗЦК – увеличивались (Созинов и др., 2016). Эти результаты 
соответствуют данным литературы о динамике активности передней 
и задней цингулярной коры (см., например: Smith et al., 2002) и до-
полняют их. В то же время они характеризуют активность всех за-
регистрированных нейронов и не описывают, в чем состоит процесс 
изменения индивидуального опыта, как по мере тренировки меня-
ется «содержание» выполняемого поведения. Анализ набора специ-
ализированных нейронов позволяет оценить «содержательные» из-
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менения поведения – изменения «состояния субъекта поведения», 
которые описываются через набор систем, одновременно актуали-
зируемых в поведении (Швырков, 2006).

Ранее мы выявили, что доля Н-нейронов от количества заре-
гистрированных сходна на первой и второй неделях эксперимента 
как в передней, так и в задней зонах цингулярной коры. При этом 
в обеих зонах доля нейронов, специализированных относительно 
системы акта с движением к кормушке, больше на первой неделе ре-
гистрации, чем на второй, а нейронов, специализированных относи-
тельно системы актов с движением в сторону педали – наоборот (Со-
зинов и др., 2015). Этот результат имеет два не взаимоисключающих 
объяснения. Во-первых, «повторение» внешне сходного поведения 
не означает повторения мозговых процессов, его обеспечивающих, 
т. е. по мере тренировки происходит научение, проявляющееся в спе-
циализации и модификации нейронов. Во-вторых, в течение двух-
недельного периода регистрации нейронной активности в нашем 
исследовании у животных увеличивается точность смены форм пове-
дения – чередования периодов нажатия на педаль на левой и правой 
сторонах экспериментальной камеры. Поэтому возможно, что разли-
чия наборов специализаций нейронов между двумя неделями связа-
ны с формированием целостного поведения чередования на основе 
ранее сформированных циклов на левой и правой сторонах.

В дополнительном анализе, проведенном при включении в ана-
лиз нейронов НВ, был получен такой же результат: активировав-
шихся «к кормушке» также оказалось больше на первой неделе ре-
гистрации, чем на второй, а активировавшихся «к педали» – больше 
на второй неделе. Согласно нашей гипотезе, это означает, что при по-
вторении эффективного поведения может происходить изменение 
состава активирующихся нейронов. Естественно, что анализ данных 
нейронной активности, зарегистрированной острым, а не хроничес-
ким методом, позволяет лишь косвенно судить об этих процессах. 
В то же время возможные причины изменения состава активирую-
щихся нейронов были сформулированы ранее (Александров, 1989, 
2005; Кузина и др., 2015).

В рамках исследования Е. Кузиной с соавт. проводилась регистра-
ция нейронной активности в ретросплениальной коре головного моз-
га крыс, обученных нажатию на педали для получения пищи на двух 
сторонах экспериментальной камеры аналогично только что описан-
ному эксперименту (Кузина и др., 2015). В отдельную группу авторы 
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выделили неидентифицированные нейроны с высокой вероятностью 
активации (0,75–0,9). В одной группе животных (группа 1) регистра-
цию активности нейронов начинали сразу после обучения, а в дру-
гой – через одну–две недели после пребывания в домашней клетке 
(группа 2). Сопоставление составов и характеристик активности ней-
ронов, зарегистрированной у животных этих двух групп, позволило 
выявить динамику мозгового обеспечения поведения, которая имеет 
место без его повторения. Во-первых, выявлено, что в группе 1 доля 
Н-нейронов выше, чем в группе 2. Во-вторых, все нейроны НВ ак-
тивировались при подходе и/или нажатии на педаль («педальные»), 
а все нейроны, специализированные относительно подхода к кор-
мушке («кормушечные»), имели стопроцентную вероятность акти-
вации. При этом в группе 1 «педальных» нейронов оказалось значи-
мо больше, чем «кормушечных», а в группе 2 – поровну.

В качестве объяснения большей доли нейронов НВ на первой 
неделе регистрации при сходном их количестве в верхних и ниж-
них слоях коры и при сходных частотных характеристиках авторы 
предполагают, что на первых этапах консолидации навыка его ре-
ализация обеспечивается переменным составом клеток ретроспле-
ниальной коры, специализированных относительно систем новых 
поведенческих актов. Наши результаты не полностью сопоставимы 
с этими данными, так как в нашем случае животные повторяли но-
вое поведение каждый день на протяжении всего эксперимента (Со-
зинов и др., 2015). Также группы нейронов, активирующихся в актах, 
предшествующих захвату пищи из кормушки или нажатию на пе-
даль в нашем исследовании, не совпадают с группами «кормушеч-
ных» и «педальных» нейронов в исследовании Е. А. Кузиной и соав-
торов. Тем не менее, факт, что на второй неделе регистрации в нашем 
эксперименте среди НВ преобладали нейроны, связанные с более 
поздно формируемым актом нажатия на педаль, в большей степе-
ни соответствует предположению, что после того, как эффективное 
поведение уже реализуется, продолжается дополнительное вовлече-
ние нейронов в процесс специализации на фоне развертывающейся 
консолидации памяти (см.: Александров, 2005).

***
Перед тем как резюмировать сказанное выше, напомним, что с пози-
ций системной психофизиологии научение рассматривается как сис-
темогенез, т. е. формирование совокупности элементов мозга и тела, 
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взаимосодействие которых приводит к достижению результата – адап-
тивного соотношения организма и среды. В процессе научения воз-
можно формирование нескольких таких совокупностей, но системой 
мы называем ту, активация которой (вместе с ранее сформированны-
ми системами) привела к устранению рассогласования между теку-
щими и «ожидаемыми» характеристиками метаболического притока 
к клеткам организма и позволяет идентифицировать соотношения 
организма и среды, при которых она устранит его снова. Формиро-
вание и последующая активация этой совокупности (актуализация 
системы) обеспечивается единством двух процессов – специализа-
ции ранее не специализировавшихся нейронов относительно новой 
системы (т. е. формирования нового опыта) и модификации других 
нейронов без изменения их специализации (т. е. реорганизации ра-
нее сформированного опыта).

Передняя и задняя зоны цингулярной коры характеризуются 
очень тесными взаимосвязями, и в наибольшей мере их единство 
выявляется в исследованиях научения и памяти. Активность ней-
ронов цингулярной коры связана с выполнением нового инстру-
ментального поведения животных, и именно в ней обнаруживает-
ся большое число Н-нейронов, т. е. нейронов, специализированных 
относительно «новых» систем, формируемых при научении анали-
зируемому в эксперименте поведению. В нашем исследовании было 
выявлено, что доля специализированных нейронов остается посто-
янной на протяжении двух недель ежедневного повторения цикли-
ческого пищедобывательного поведения животных. Однако набор 
специализаций в течение этого срока меняется: на второй неде-
ле преобладают нейроны, специализированные относительно бо-
лее поздно формируемых актов нажатия на педаль. Таким образом, 
«повторение» внешне сходного поведения демонстрирует поддержа-
ние памяти, лежащей в основе этого поведения, но не означает по-
вторения мозговых процессов, его обеспечивающих. При «повто-
рении» имеет место «динамика памяти», т. е. стабильность памяти, 
оцениваемая по эффекту, обеспечивается за счет модификации ее 
механизмов. Также возможно, что различия наборов специализа-
ций нейронов между двумя неделями связаны с формированием це-
лостного поведения чередования на основе ранее сформированного 
опыта. Кроме того, если анализ наборов специализированных ней-
ронов дополняется нейронами с высокой вероятностью активации, 
то результат сравнения не меняется – состав активирующихся кле-



ток так же различается между первой и второй неделями повторе-
ния нового поведения, как и состав специализированных. Этот ре-
зультат соответствует предположению о том, что в ходе реализации 
эффективного поведения продолжается дополнительное вовлече-
ние нейронов в процесс специализации на фоне развертывающей-
ся консолидации памяти.
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Эффекты интерференции и переноса научения являются прояв-
лениями влияния прошлого опыта индивида на опыт текуще-

го поведения, а также модификации ранее сформированного опыта 
при формировании нового. Результаты анализа этих эффектов оста-
ются актуальными на протяжении более ста лет, несмотря на изме-
нения представлений о памяти. Они эффективно используются в на-
стоящее время при изучении общности разных форм поведения (т. е. 
содержания доменов опыта, соответствующего этим формам), коор-
динации поведения в условиях многозадачности, а также для оцен-
ки процессов консолидации и реконсолидации памяти. В то же вре-
мя изучение формирования структуры опыта неизбежно становится 
междисциплинарным. В психологических исследованиях необходи-
мо учитывать консолидационные процессы, а в нейробиологичес-
ких – то, что при научении актуализируется прошлый опыт инди-
вида, имеющий определенную структуру. В этой главе мы проследим 
путь развития данных представлений и рассмотрим эффекты интер-
ференции и переноса с точки зрения системной психофизиологии.

2.1. Эффект интерференции

Эффект интерференции – это феномен снижения показателей эф-
фективности нового поведения после выполнения дополнительной 
задачи. Он служит предметом и инструментом исследования на про-
тяжении более ста лет, но спектр его применений и интерпретаций 
продолжает расширяться. Исследование процесса научения являет-
ся необходимым как для теории психологии, так и для практичес-
кой работы. Зависимость эффекта интерференции от сходства задач, 
их трудности, интервала времени между ними, степени научения пер-
вой задаче на момент введения второй, возраста, типа выполняемых 
задач, режима их чередования и от многих других факторов (Смир-

ГЛАВА 2

Проявления взаимовлияния элементов 
памяти в поведении
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нов, 1966; Созинов, 2008; Тимофеева и др., 1995; Brashers-Krug et al., 
1996; Smith et al., 2003; Wixted, 2004) делает его удобным инструмен-
том экспериментальной работы. С другой стороны, связь с пробле-
мой научения и практическая значимость эффекта интерференции 
вызывают интерес к поиску процессов, лежащих в его основе.

Несмотря на продуктивное исследование молекулярных (Амель-
ченко, 2009; Ивашкина, 2009; Сварник и др., 2011; Anokhin et al., 2002; 
Berman, Dudai, 2001; Reĳ mers et al., 2007; Silva et al., 2009) и мозговых 
(см. обзоры: Александров, 2005; Morgado-Bernal, 2011; Squire, Wixted, 
2011; Winocur et al., 2010) основ формирования и модификации но-
вого опыта, процессы, лежащие в основе эффекта интерференции, 
изучены недостаточно (Dudai, 1996; Wixted, 2004). Неизвестно, су-
ществует ли процесс, лежащий в основе эффекта интерференции, 
является ли он единым и в чем он заключается.

Эффект интерференции, с одной стороны, является средством ис-
следования, а с другой – претендует на роль феномена, отражающе-
го специфические процессы, лежащие в основе поведения в условиях 
многозадачности, чередования нескольких форм поведения или не-
обходимости выполнения сходных, но взаимоисключающих заданий. 
С содержательной стороны эффект интерференции отражает струк-
турированность памяти и проявляется при сходстве интерферирую-
щих форм поведения, поэтому используется как признак субъектив-
ного сходства заданий (Cocchini et al., 2002; Smyth, Scholey, 1994; Tong 
et al., 2002). С формальной стороны, поскольку он зависит от времени, 
связывается с прерыванием молекулярных процессов фиксации па-
мяти. Эти две стороны эффекта изучаются, соответственно, в психо-
логии и нейробиологии и почти не пересекаются (Wixted, 2004). По-
этому интерференция чаще выступает как методика, чем как предмет 
исследования. В этом случае вопрос о процессах, лежащих в основе 
собственно эффекта интерференции, не ставится. Тем не менее, оста-
ется неясным: почему формирование нового опыта, сходного с пред-
шествующим, может осложнять проявление первого? почему нельзя 
не применять ранее сформированный опыт, когда он мешает обуче-
нию? почему обучение новому вызывает забывание, которое по внеш-
ним проявлениям сопоставимо с последствиями введения блокато-
ров синтеза белка и электроконвульсивного шока?

В настоящем разделе мы напомним историю расхождения пси-
хологической и нейрофизиологической линий исследования эффек-
та интерференции, а также опишем его применение в психологии.
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2.1.1. Интерференция как средство изучения памяти

Эффект интерференции, по-видимому, был впервые описан в ра-
боте Г. Мюллера и Ф. Шуманна, опубликованной в 1894 г. (цит. по: 
Stroop, 1935). В ней было показано, что показатели воспроизведения 
снижаются, если в перерыве между запоминанием и воспроизведе-
нием ввести дополнительное задание. Этот феномен был назван ре-
троактивным торможением (торможение, действующее в отношении 
прошлого, т. е. снижение ассоциативной силы ответов, сформиро-
ванных ранее). Ч. Осгуд предпочитал использовать термин «интер-
ференция» для обозначения феномена поведения (эффекта), а тор-
можением называть лежащий в его основе процесс (Osgood, 1946, 
с. 277). Такое же значение придается понятию интерференции в на-
стоящем обзоре – «эффект интерференции», оцениваемый по по-
казателям поведения.

Процедура оценки эффекта интерференции предполагает срав-
нение показателей воспроизведения поведения между двумя груп-
пами испытуемых. В перерыве между заучиванием и воспроизведе-
нием участники одной группы получают либо контрольное задание, 
либо возможность «отдыха» (в кавычках, потому что они не могут 
отдыхать по своему усмотрению). Обычно в качестве отдыха пред-
лагается простое занятие, не связанное с первым, основным задани-
ем: легкое чтение, решение простых загадок, ребусов и т. п. В другой 
группе в этот период испытуемым предъявляется дополнительное 
(«промежуточное») задание. Эффект ретроактивной интерферен-
ции оценивается как различие показателей воспроизведения слов 
первого задания между этими двумя группами и связывается с вы-
полнением промежуточного задания (Postman, 1966). Следует отме-
тить, что эффект интерференции традиционно определялся имен-
но по «воспроизведению» задания, когда характеристики поведения 
уже стабилизировались; показатели динамики обучения выполне-
нию задания, строго говоря, считаются индикаторами отрицатель-
ного (или положительного) переноса (Reid, 1981).

Итак, слово «интерференция», которое буквально означает (вза-
имо) подавление оппонентных процессов и сохраняет исходное зна-
чение «неправомерного вмешательства» (этимологический словарь 
английского языка, Online Etymology Dictionary1), а в физике описы-
вает взаимодействие волновых процессов, появилось в психологии 

1 URL: http://www.etymonline.com.
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как понятие, обозначающее такое взаимодействие элементов памя-
ти или ассоциативных связей, при котором снижается эффектив-
ность воспроизведения ранее заученного материала.

Интересно, что интерференция рассматривалась лишь как один 
из вариантов влияния обучения на воспроизведение. Так, выясни-
лось, что отрицательное влияние обучения дополнительному зада-
нию на воспроизведение основного (ретроактивная интерференция) 
по мере увеличения степени обученности основному заданию сни-
жается, исчезает, а затем становится положительным (фасилитация). 
При оценке проактивного эффекта (влияние на воспроизведение до-
полнительного задания) степень обученности основному заданию 
также связана с выраженностью интерференции, но до определен-
ного невысокого предела и лишь в первых попытках воспроизведе-
ния. Однако в целом выполнение основного задания, как правило, 
оказывает фасилитирующее влияние (Atwater, 1953; Postman, 1966). 
Следовательно, инструментарий для изучения структуры и дина-
мики памяти не ограничивается эффектом интерференции, одна-
ко именно он используется наиболее часто, так как выступает в трех 
различных качествах: как гипотеза забывания, как индикатор кон-
солидации и как мера содержательного (субъективного) сходства за-
даний. Поэтому на каждом этапе развития психологического знания 
применение эффекта интерференции позволяет получать принци-
пиально важные результаты, сопутствующие развитию и смене ме-
тодологических подходов. Действительно, ретроактивную интер-
ференцию называют одним из самых непоколебимых феноменов 
в истории изучения памяти (Blank, 2002).

2.1.2. Эффект интерференции как гипотеза забывания

Интерференция с точки зрения психологии и нейробиологии 
Хотя эффект интерференции был описан до 1900 г., серия исследова-
ний Г. Мюллера и его ученика А. Пильцекера, начатая в 1892 г. и опуб-
ликованная в 1900-м, имеет более широкую известность в настоя-
щее время, поскольку именно в этой работе было введено понятие 
консолидации памяти (Lechner et al., 1999). Г. Мюллер и А. Пильце-
кер считали, что эффект интерференции (или, как они его называ-
ли, «ретроактивное торможение») выявляется при нарушении «пер-
северации», обеспечивающей консолидацию памяти (подробнее см. 
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п. 1.3.3). Следовательно, эффект интерференции должен зависеть 
от интервала времени между заучиванием и началом промежуточ-
ного задания, от трудности промежуточного задания и не должен 
зависеть от степени сходства между основным и промежуточным 
заданиями. Такая динамика эффекта интерференции была проде-
монстрирована в их экспериментах: ухудшение воспроизведения 
имело место не только после заучивания дополнительного списка 
слогов, но и в том случае, если сразу после заучивания слогов в ка-
честве промежуточного предъявляли задание по описанию картин, 
т. е. не сходное с основным (Lechner et al., 1999).

Альтернативой «персеверативной» теории интерференции ста-
ла теория конкуренции ответов Дж. Макгеоча и коллег (response 
competition theory), согласно которой, если с одним сигналом свя-
заны два несовместимых поведения, то последние «борются» меж-
ду собой за проявление в поведении и побеждает поведение, име-
ющее с сигналом более сильную ассоциативную связь (McGeoch, 
McDonald, 1931; см. также: Anderson, 2003; Melton, Irwin, 1940; Postman, 
Underwood, 1973). В терминах авторов, при выполнении промежуточ-
ного задания формируется и усиливается связь нового, несовмести-
мого ответа с тем же стимулом. Таким образом, с этой точки зрения, 
ретроактивное торможение не зависит от времени, но обусловлено 
сходством заданий (тем, что один и тот же стимул связывается с не-
сколькими ответами).

Несмотря на противоречия, существовавшие относительно ха-
рактера связи эффекта интерференции и степени сходства заданий, 
это направление интенсивно развивалось, и не оставалось сомнений, 
что такая связь есть. В то же время зависимость эффекта интерферен-
ции от интервала времени этим авторам воспроизвести не удалось. 
В дальнейшем теория конкуренции ответов Дж. Макгеоча получи-
ла бóльшую поддержку, ее положения легли в основу практических 
рекомендаций в сфере образовательных технологий, обучения язы-
кам, подготовки военного персонала и т. п. Изучение причин интер-
ференции привело к тому, что она стала общепринятой теорией за-
бывания, надолго замедлив развитие теории забывания как распада 
памяти (подробнее см. раздел 4.2). В то же время теория персевера-
ции осталась в стороне от основной линии исследований памяти 
в психологии. Она нашла свое продолжение позже, более чем через 
40 лет, в теории Д. Хэбба и была развита в нейробиологии при изуче-
нии консолидации памяти (см. п. 1.3.3). В качестве теории забыва-
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ния представления об интерференции были сформулированы в ас-
социативной психологии. Как мы уже указывали, первоначально 
был выявлен эффект ретроактивной («действующей вспять») ин-
терференции – снижение показателей эффективности одной фор-
мы поведения вследствие обучения другой. Позже основой причи-
ной забывания стали считать эффект проактивной – «действующей 
вперед» – интерференции (Underwood, 1957), т. е. снижения показа-
телей эффективности выполнения нового поведения под влиянием 
прошлого опыта (Coon, 2001; Reid, 1981).

Ассоциативная интерференция
Исследования и доводы Дж. Макгеоча, сформулировавшего теорию 
конкуренции ответов, привели к тому, что интерференция стала счи-
таться основной причиной забывания, а ее главным условием было 
провозглашено сходство между заданиями. Теория конкуренции от-
ветов была обоснована тем, что в промежуточном задании ошибочно 
воспроизводятся ответы из основного задания, а при последующем 
воспроизведении основного задания – ответы из предшествующе-
го промежуточного. Эта теория стала определяющей в «классичес-
кой эре интерференции» (1900–1970 гг.) (Anderson, Neely, 1996), кото-
рая охватывает период изучения эффекта интерференции на основе 
принципов ассоциации.

«Однофакторная» теория конкуренции ответов была дополне-
на «двухфакторной» теорией интерференции А. Мелтона и Дж. Ир-
вин (Melton, Irwin, 1940). Последняя предполагает существование 
двух факторов интерференции: конкуренции ответов (Дж. Макге-
оч) и «неупражнения» (unlearning, термин Э. Торндайка, означаю-
щий процесс, обратный научению). А. Мелтон и Дж. Ирвин показали, 
что с увеличением степени обученности выполнению промежуточ-
ного задания уменьшается доля эффекта интерференции, объяс-
няемая конкуренцией ответов, в общем эффекте интерференции 
(т. е. доля ошибочных ответов из другого списка в общем числе оши-
бок). Таким образом, было показано, что помимо интерференции 
при воспроизведении основного задания существует интерферен-
ция при выполнении промежуточного задания: кроме усиления свя-
зей ответов промежуточного задания происходит ослабление связей 
ответов основного задания. Следовательно, хотя в теории конкурен-
ции ответов эффект интерференции называли ретроактивным тор-
можением, процесс торможения вследствие образования новой связи 



120

не рассматривался. Интерференция объяснялась только усилением 
второй связи. Первыми объяснениями интерференции через тор-
можение были двухфакторная теория, а также гипотеза реципрок-
ного торможения Ч. Осгуда, (reciprocal inhibition hypothesis, Osgood, 
1946), согласно которой усиление связи между стимулом и ответом 
усиливает тормозную связь семантически противоположного отве-
та (см. также: Kireev et al., 2021). Ч. Осгуд впервые эксперименталь-
но показал такую связь, но допускал, что процесс торможения мо-
жет не быть причиной наблюдаемого феномена (Osgood, 1946, 1948).

Согласно теории конкуренции ответов, научение проходит не-
зависимо от предшествующего опыта или, в терминах ассоциатив-
ной теории, формирование новой связи стимула с ответом не зави-
сит от существования других ответов на этот стимул. Двухфакторная 
теория интерференции также не предполагает прямой связи между 
формированием новой ассоциации и наличием других, ранее сфор-
мированных. Б. Андервуд ввел в сферу психологических исследова-
ний эффекта интерференции требование «наивности» испытуемых 
(хотя «наивные» испытуемые использовались и ранее, например, 
в исследованиях Э. Гибсон), и некоторое время на место основной 
причины забывания претендовала не ретроактивная, а проактивная 
интерференция. Представления Б. Андервуда не соответствуют по-
стулату независимости, поскольку предполагают влияние прошло-
го опыта на формирование нового.

Интерференция в нейробиологии рассматривается только как 
динамический эффект, «зависящий от времени» (time-dependent: 
McGaugh, 1966). Степень сходства задач – фактор интерференции, 
детально изученный в психологических исследованиях – в нейро-
биологии специально не анализируется. Эффект интерференции рас-
сматривается как неспецифический (Wixted, 2004): неважно, какое 
именно дополнительное задание его вызывает; степень сходства за-
даний не является переменной. Возможно, именно поэтому эффек-
ты интерференции, вызванные разными причинами (дополнитель-
ным обучением, ударом током или введением фармакологических 
средств), рассматриваются как аналогичные. Эффект интерферен-
ции используется как синоним амнестического агента и лишен со-
держательной связи с тем индивидуальным опытом, реорганизацию 
которого он вызывает. Поэтому перспективными с точки зрения ис-
следования структуры опыта являются современные направления 
когнитивной науки и психофизиологии (см. п. 2.1.4).
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Развитие когнитивной психологии сопровождалось смещением 
акцентов в исследованиях интерференции: они сконцентрировались 
на выявлении причин забывания, имеющем большую практическую 
значимость. Оценка взаимовлияния элементов памяти с помощью 
эффекта интерференции проводилась для изучения предполагаемых 
структур, которые формируются или модифицируются при научении. 
Например, Л. Постмэн и коллеги сформулировали предположение 
о том, что торможение действует не на отдельные элементы памяти, 
а на их совокупности, соответствующие спискам заучиваемого ма-
териала (Postman et al., 1968). «Селекторный механизм», обеспечи-
вающий выбор нужной совокупности, характеризуется некоторой 
инерцией, приводящей к интерференции (в соответствии с полу-
ченными данными, эта инерция нивелируется в течение получаса). 
Авторы опирались на представление о «генерализованной конку-
ренции ответов» (generalized response competition), согласно которо-
му в борьбе за выражение в поведении при интерференции участву-
ют связи не отдельного стимула и ответов, а целого набора стимулов 
(response set). Принадлежность «ответов» к такому набору определя-
ется степенью сходства материалов, их отнесенностью к одной кате-
гории (см. также Blank, 2002) и временем обучения. Как утверждали 
Л. Постмэн и коллеги, в эксперименте целостность набора ответов 
проявляется при чередовании заданий и состоит в том, что испытуе-
мые часто дают ответы на основе их принадлежности одному набору. 
Таким образом было сформулировано объяснение того, что воспро-
изводиться могут и «слабые» ответы, т. е. характеризующиеся малой 
ассоциативной силой. Исследования такого рода, по словам М. Ан-
дерсона, в 1970-е годы завершили «классическую эру интерферен-
ции в исследованиях памяти» (Anderson, 2003, p. 415).

Итак, ассоциативная интерференция не позволяла объяснить, 
как при необходимости из памяти извлекаются элементы или свя-
зи, имеющие минимальную ассоциативную силу (Tallet et al., 2010; 
см. обзор: Anderson, 2003). Было сделано предположение, что преодо-
леть торможение, связанное с ассоциативной интерференцией, поз-
воляют процессы исполнительного контроля (см. п. 2.1.3). Вследствие 
этого изменилась и интерференционная гипотеза забывания (ока-
залось, что забывание не является простым следствием научения). 
Дальнейшая судьба этой гипотезы и современные исследования за-
бывания представлены нами в отдельной главе, а здесь мы просле-
дим применение эффекта интерференции в исследованиях «систем 
памяти» и в когнитивной психологии.
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Интерференция и системы памяти
В первой главе мы уже демонстрировали, что эффект интерферен-
ции используется как индикатор консолидации памяти разных видов. 
В некоторых исследованиях эффект интерференции даже служит ос-
новой для определения консолидации памяти – через устойчивость 
к ретроактивной интерференции (Krakauer et al., 2005). В то же время 
представления о «системах памяти» связываются с феноменами ин-
терференции и за пределами исследования консолидации. Например, 
в качестве различий между видами памяти указывается, что деклара-
тивное знание в целом более «гибко», чем процедурное (Squire, 1992): 
оно с большей легкостью используется в новом контексте, в то вре-
мя как процедурное знание «загерметизировано в условиях науче-
ния» (Foerde et al., 2006, p. 11782). Кроме того, поскольку считается, 
что формирование декларативной памяти в большей степени зависит 
от «рабочей памяти», чем формирование навыков, то декларативная 
память более чувствительна к отвлечению на выполнение дополни-
тельных заданий. Другими словами, декларативная память больше 
подвержена интерференции.

Еще одно направление исследований памяти разных видов, 
не связанное с консолидацией, основано на следующем рассужде-
нии: если при введении дополнительного задания наблюдается эф-
фект интерференции, то обе формы поведения – используемые 
в основном и в дополнительном задании – относят к одному виду па-
мяти; если он не выявляется, то их относят к разным видам. В ряде 
работ формулировались ограничения на использование этой логи-
ки (Bock et al., 2001; Zach et al., 2005). Тем не менее, она применяется 
в исследованиях памяти (Lau-Zhu et al., 2019; Squire, 1992), в том чис-
ле в процессе обучения категоризации (Waldron, Ashby, 2001) и в ра-
ботах, направленных на изучение внутренних моделей движения 
(Krakauer et al., 1999; Tong et al., 2002).

В когнитивной психологии представления о декларативной и про-
цедурной памяти были операционализированы как «память о фактах» 
и «память о правилах», соответственно. В результате при изучении 
интерференции в разных системах памяти была предложена одна 
интересная гипотеза. Дж. Андерсон в 1997 г. предположил, что если 
используется декларативная память, то воспроизведение «симмет-
рично». Это значит, что после заучивания ассоциативных пар по-
казатели поведения будут сходными независимо от того, что необ-
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ходимо сделать: вспомнить второе слово из пары при предъявлении 
первого или наоборот. В том случае если испытуемый использует не-
декларативную память, воспроизведение несимметрично. Хотя ва-
лидность таких критериев для определения системы памяти не до-
казана (Rehder, 2001), важно отметить, что представление о системах 
памяти развивается в рамках исследований когнитивных процессов.

Некоторую противоречивость представлениям о видах памяти 
придают допущения о возможном участии обеих – декларативной 
и процедурной – систем в формировании нового поведения (Foerde 
et al., 2006; Ofen-Noy et al., 2003). Так, К. Форде и др. проводили кар-
тирование мозговой активности человека с помощью магнитно-ре-
зонансной томографии при выполнении задания на вероятностную 
классификацию. В качестве показателя вовлечения структуры моз-
га в поведение они использовали корреляцию степени ее активации 
с точностью выполнения этого задания. Оказалось, что такая корре-
ляция наблюдается при анализе активности медиальной височной 
доли (считающейся основой декларативной памяти). При введении 
дополнительного задания, выполнявшегося одновременно с основ-
ным, эта корреляция «переходила» в стриатум (связываемый с фор-
мированием двигательных навыков, т. е. с процедурной памятью). 
При этом эффекта интерференции по поведенческим показателям 
выявлено не было. Мозговое обеспечение поведения при дальней-
шем выполнении основного задания (без дополнительного) зависело 
от того, было ли дополнительное задание при научении. Авторы сде-
лали вывод, что некоторые формы поведения могут обеспечиваться 
любой системой памяти; это зависит от ситуации научения (Foerde 
et al., 2006): у человека преобладает декларативная система памя-
ти, но она чувствительна к отвлечению на дополнительное задание. 
Поэтому если одновременно выполняется два задания, то повыша-
ется роль процедурной памяти. Кроме того, эти же авторы считают, 
что при воспроизведении поведения системы памяти борются за свое 
участие в обеспечении этого поведения. Следовательно, вовлечение 
системы памяти в обеспечение поведения зависит от предшеству-
ющего опыта – от того, в какой системе памяти он был зафиксирован. 
На наш взгляд, в этих утверждениях имеется несоответствие между 
предполагаемым формированием избыточной памяти в обеих систе-
мах при научении, с одной стороны, и их конкуренцией при выпол-
нении дефинитивного поведения, с другой. Размытость критериев 
систем памяти усиливается ввиду того, что вовлечение гиппокампа 
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или стриатума в научение зависит от условий задачи, фармакологи-
ческих веществ (Foerde et al., 2006), индивидуальных качеств испы-
туемого, ситуации или конкретного случая (Rehder, 2001).

С нашей точки зрения, несоответствие между идентификацией 
систем памяти и нечетким разграничением между ними объясняет-
ся тем, что поведение осуществляется при одновременной актуали-
зации систем, сформированных на разных этапах индивидуального 
развития (подробнее см. главу 1). По-видимому, формирование не-
декларативной памяти сопровождается перестройкой более раннего 
опыта, чем формирование декларативной памяти, сопровождающе-
еся перестройкой более нового опыта. Изучение своеобразия форм 
памяти, характеризующихся разными закономерностями, актуаль-
но, так как разные формы памяти предполагают деятельность, на-
правленную на достижение разных целей и задач разной сложнос-
ти (см., например: Блонский, 2001).

2.1.3. Эффект интерференции с позиций когнитивной психологии 

Как мы уже отмечали, окончание «классической эры интерферен-
ции в исследованиях памяти» было обусловлено неспособностью 
объяснить воспроизведение «слабых» элементов памяти через ассо-
циативную интерференцию (Anderson, 2003, p. 415). В рамках когни-
тивного подхода было сделано предположение о том, что преодолеть 
торможение, связанное с ассоциативной интерференцией, позволя-
ют процессы исполнительного контроля (см., например: Baddeley, 
1992; Smith, Jonides, 1999; о моделях памяти в когнитивной психо-
логии см.: Ребеко, 1999, с. 171–200). Интерференция рассматрива-
ется в литературе как эффект взаимодействия элементов «низкого 
уровня», который может быть преодолен за счет когнитивных про-
цессов, например, за счет формирования «ментальной схемы» (Tse 
et al., 2007), осуществляющей контроль организма над собственным 
поведением (Anderson, 2003; Cohen, Robertson, 2011; Kuhl et al., 2012).

С точки зрения модели рабочей памяти Бэддэли, процессы ис-
полнительного контроля обеспечивают соответствие поведения его 
целям, управление поведением (например, остановка поведения 
при смене задач), торможение нерелевантных ответов и т. д. (Baddeley, 
1992). Поэтому появилась возможность с помощью эффекта интер-
ференции изучать процессы когнитивного контроля, в частности, 
при преодолении интерференции в рабочей памяти в условиях че-
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редования заданий, их одновременного выполнения или при неод-
нозначности стимулов.

При изучении процессов контроля поведения эффект интер-
ференции рассматривается как снижение показателей точности и/
или скорости выполнения заданий при необходимости (или появле-
нии возможности) осуществить несколько форм поведения. Спектр 
этих исследований включает чередование заданий, в том числе зада-
ний разной трудности, а также одновременное выполнение заданий: 
тогда проводят сравнение показателей одновременного выполне-
ния двух заданий с показателями их выполнения по отдельности, – 
в частности, чередование «бивалентных стимулов», предполагаю-
щих два возможных ответа (как в задаче Р. Струпа), и «унивалентных 
(однозначных) стимулов» (см., например: Lien et al., 2006). Показате-
ли ответов на бивалентные и унивалентные стимулы сравниваются 
между собой для оценки характеристик контроля поведения, а так-
же могут быть сопоставлены с данными функциональной нейроана-
томии (D’Esposito et al., 1999).

Классический эффект интерференции, как ретроактивной, так 
и проактивной, также можно рассматривать как частный случай 
одновременного выполнения двух задач: текущей задачи и «задачи 
на игнорирование» (Аллахвердов, 1993, 2006). Действительно, в си-
туации интерференции при обучении выполнению второй фор-
мы поведения испытуемый вынужден выполнять новое задание 
так, как будто он забыл предшествующее (по-видимому, для тако-
го забывания у организма есть специальные средства – см. главу 4 
и п. 4.3.2). Иными словами, вступают в конфликт два несовмести-
мых требования (Bock et al., 2001): научиться выполнению нового за-
дания, что происходит с использованием имеющегося опыта, и на-
учиться «неиспользованию» части этого опыта (подробнее см. ниже). 
В то же время показано, что в условиях проактивной интерференции 
опыт выполнения первого задания, уже неактуальный, использует-
ся при выполнении второго, сходного с первым, задания (Kuhl et al., 
2012). В этом исследовании оценку степени активации зон мозга про-
водили как при первоначальном заучивании соответствий между 
словами и изображениями, так и при последующем заучивании но-
вых соответствий. С помощью классификатора, обученного на мате-
риале первого сканирования, авторы идентифицировали паттерны 
фМРТ-активаций, специфичных для первого и второго заучиваний. 
Более выраженная активация зон, связанных с воспроизведением 
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старого материала, сопровождалась снижением эффективности вос-
произведения нового (и повышением активности передней цингу-
лярной коры). Большая степень активации зон верхней лобной до-
ли во время запоминания была связана с меньшей интерференцией 
при последующем воспроизведении.

Именно такие процессы, интерпретируемые как контроль (тор-
можение) непроизвольных действий, находятся в фокусе внимания 
когнитивной психологии. Например, при заучивании и воспроиз-
ведении пар слов в условиях интерференции выявлены дополни-
тельные активации правой дорзолатеральной префронтальной ко-
ры (при повреждении этой зоны среди прочего нарушается память 
на последовательность событий), по сравнению с выполнением то-
го же задания без интерференции (Henson et al., 2002).

Таким образом, с одной стороны, эффект интерференции мож-
но рассматривать как следствие выполнения двойного задания не-
зависимо от того, какие промежутки времени разделяют обучение 
одной и второй формам поведения. С другой стороны, выполнение 
двойной задачи может рассматриваться как чередование, посколь-
ку не исключено, что «одновременное» выполнение достигается ин-
дивидом за счет частого чередования двух форм поведения. Таким 
образом, процессы, лежащие в основе эффектов интерференции 
при чередовании, выполнении двойной задачи или обучении двум 
сходным формам поведения, могут быть принципиально близкими.

Интерференция при чередовании заданий
В исследованиях с чередованием заданий в качестве меры интерфе-
ренции используются показатели перехода от одной формы поведения 
к другой. В основе этих работ лежит предположение, что при науче-
нии каждому заданию формируется отдельный набор ассоциативных 
связей, а затем при смене задания происходит «переключение» меж-
ду этими наборами за счет действия «контрольного» процесса: селек-
торного механизма (Postman et al., 1968; Postman, Underwood, 1973), 
установки на задачу (Rogers, Monsell, 1995), обратного торможения 
(Mayr, Keele, 2000) и т. п. Считается, что переключение, обеспечива-
емое этим когнитивным процессом, требует времени. Поэтому, оце-
нивая затраты времени на переход от одного задания к другому, мож-
но выявить степень вовлечения процессов когнитивного контроля 
(отсюда термин «цена переключения»). Термин «switch cost» («цена 
переключения») ввел Артур Джерсилд в 1927 г. Он обучал испытуе-
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мых выполнению двух заданий, предъявлял им по несколько проб 
подряд и оценивал время перехода к каждой новой пробе. Джерсилд 
выявил, что время перехода к следующей пробе больше, если проис-
ходит смена задания (Jersild, 1927; см. также: Блинникова и др., 2007).

Для оценки цены переключения Р. Роджерс и С. Монзелл исполь-
зовали методику альтернативных серий (alternative runs paradigm): 
каждый испытуемый выполняет два задания (А и В), чередующихся 
по две пробы (ААВВАА…), или четыре пробы подряд (Rogers, Monsell, 
1995). «Ценой переключения» называют разность времени перехода 
к новой пробе (например, пробе задания А) после смены (ВА) и по-
сле сохранения задания (АА). В последующих исследованиях было 
обосновано как то, что более трудное бивалентное задание связано 
с большей «ценой переключения» и имеет эффект проактивной ин-
терференции по отношению к менее трудному унивалентному за-
данию, следующему за ним (Karayanidis et al., 2003; Rogers, Monsell, 
1995), так и влияние предшествующего задания (Блинникова и др., 
2006; Lien et al., 2006). При этом эффект интерференции, оценивае-
мый как «цена переключения», не ограничивается двумя пробами: 
если число проб каждого задания увеличить (например, ААААВВ-
ВВ…), то эффект проактивной интерференции выявляется и даль-
ше по мере их выполнения (Rogers, Monsell, 1995). Также показано, 
что эффект интерференции связан с режимом чередования проб 
(Морошкина, 2006). Таким образом, чередование форм поведения 
не является простым переходом (собственно, не является «переклю-
чением») между окончательно сформированными совокупностями 
элементов опыта.

Возможность чередования, по-видимому, требует формирова-
ния нового элемента индивидуального опыта. Так, эффективное 
чередование обеспечивается не применением готового «надассоци-
ативного» механизма, а связано с обучением переключению при вы-
полнении конкретных заданий. Интерес к регистрации показателей 
чередования нескольких форм поведения («переключения») возник 
при изучении формирования нового опыта по методике условного 
рефлекса. Было известно, что за предъявлением идентичных сигна-
лов может следовать разное поведение в зависимости от различных 
условий или их сочетания (времени суток, наличия дополнитель-
ного сигнала и т. д.; см.: Асратян, 1958). Один из вариантов методи-
ки «условнорефлекторного переключения» предполагает формиро-
вание двух вариантов двигательного поведения при предъявлении 
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одного и того же сигнала. То, какое из движений следует использо-
вать, зависит от дополнительного условия. Показано, что «переклю-
чение» не является простой сменой одного движения на другое: пе-
реключение формируется в результате обучения (Тимофеева, 2002; 
см. также: Созинов и др., 2017).

Действительно, с использованием различия трудности бивалент-
ных проб в задаче Р. Струпа (сложнее назвать цвет слова, чем про-
читать название цвета), т. е. асимметрии между переходами от одно-
го задания к другому и обратно, было показано: 1) характеристики 
«цены переключения» связаны не с текущим заданием, а с пред-
шествующим; 2) «цена переключения» выявляется и при сохране-
нии задания (АА), а не только после смены задания на другое (ВА); 
3) имеет место долговременный негативный прайминг, т. е. «накоп-
ление» проактивной интерференции в течение всего эксперимента 
(Wylie, Allport, 2000). По мнению авторов, эти данные не объясня-
ются простым переключением между двумя окончательно сформи-
рованными наборами «ответов», так как сформированный опыт мо-
дифицируется в каждой пробе.

Таким образом, эффект интерференции при чередовании форм 
поведения, по-видимому, является проявлением процесса формиро-
вания нового опыта смены заданий или процесса реализации этого 
опыта (см. главу 1). Поэтому для интерпретации результатов иссле-
дований такого рода необходимо отдельно рассматривать экспери-
менты, в которых индивиды с самого начала обучаются чередова-
нию (или одновременному выполнению заданий), и эксперименты, 
в которых сначала предъявляются отдельные задания и только после 
их освоения появляется необходимость их чередования (или однов-
ременного выполнения). В последнем случае чередующиеся формы 
поведения и их чередование могут быть рассмотрены как последо-
вательные стадии научения. А чередование нескольких форм пове-
дения в процессе обучения, как в первом случае, сильно усложня-
ет задачу. Например, известно, что обучение вождению автомобиля 
проводят на тренажерах и специальных площадках до тех пор, пока 
ученик не «освоит» управление. Затем возможен выезд в город, где, 
управляя автомобилем, необходимо учитывать требования знаков, 
наличие других автомобилей, пешеходов и т. д. При этом инструктор 
подсказывает ученику направление движения. Естественно, что если 
ученику придется сразу учиться управлению автомобилем в городе 
и с необходимостью выбирать маршрут, то задача обучения сильно 



129

усложнится: потребуется формирование нового опыта переключе-
ния между всеми этими заданиями. Можно предполагать, что и по-
следующее вождение станет не таким успешным, как при последо-
вательной тренировке. Однако это предположение преждевременно 
и восходит к временам, когда характеристики научения оценивались 
по показателям обучающих серий. Как известно из исследований кон-
текстной интерференции, обучение с чередованием взаимоисклю-
чающих заданий может быть эффективней, чем последовательное.

При обучении с чередованием смена заданий происходит часто 
(например, в каждой пробе) и они обычно предъявляются в случай-
ном порядке. При последовательном («блочном») обучении очередное 
задание предъявляется только после полного освоения предшест-
вующего. Несмотря на бóльшую трудность по отчетам участников 
и более медленную динамику по сравнению с блочным обучением, 
обучение с чередованием может приводить к более эффективному 
выполнению заданий при воспроизведении (например: Smith et al., 
2003) и переносе научения (Albaret, Thon, 1998). Этот эффект полу-
чил название контекстной интерференции (contextual interference, см. 
Lee, Simon, 2002). Хотя выполнение дополнительного задания в но-
вом пространственном контексте обычно снижает эффект интерфе-
ренции (Peters et al., 2013; Rodriguez et al., 1993), термин «контекстная 
интерференция» появился на основе предположения, что источни-
ком интерференции при обучении с чередованием заданий в случай-
ном порядке является контекст других заданий. Эффект контекст-
ной интерференции в фундаментальных исследованиях многократно 
(и в основном) продемонстрирован для двигательных навыков, а так-
же для сложных когнитивных задач (см., например: Cross et al., 2007). 
В то же время в прикладных работах он чаще воспроизводится с ис-
пользованием сложных когнитивных заданий (Barreiros et al., 2007).

Отличие опыта смены заданий при обучении с частым чередова-
нием от опыта, формирующегося при последовательном обучении, 
выражается в степени вовлечения в обеспечение поведения разных 
зон мозга человека: в группе с чередованием (по отношению к груп-
пе с последовательным обучением) по мере тренировки увеличива-
ется степень активации сенсомоторной коры и латеральной части 
затылочной доли; обратное сравнение показывает динамику в моз-
жечке и парагиппокампальной извилине (Cross et al., 2007). С точки 
зрения анализа когнитивных процессов, эти результаты означают, 
по мнению авторов работы, что обучение с чередованием вынужда-
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ет участников к более раннему планированию предстоящих дейст-
вий (в том числе при последующем воспроизведении поведения).

В другом исследовании активности мозга животных при обуче-
нии с чередованием заданий в случайном порядке крысы искали еду 
по запаху (Peters et al., 2013). Животному предъявляли пару чашечек, 
в одной из которых лежала еда. Увидеть еду животное не могло, так 
как чашки были заполнены специальным песком. Песок каждой 
чашки был пропитан одорантом. Пары запахов оставались посто-
янными (например, запах ванили всегда был в паре с запахом бана-
на), и в каждой паре только один запах указывал на наличие пищи 
в чашке (например, еда всегда там, где банан). Как и в исследовани-
ях с запоминанием пар слов, животных обучали целому «списку» та-
ких пар (в данном случае 8 пар). Одной группе животных при обуче-
нии пары предъявлялись в квазислучайном порядке (8 сессий по 8 
разных пар), а другой группе одну и ту же пару предъявляли до до-
стижения критериального уровня точности поведения и только по-
сле этого переходили к другой паре. Иными словами, вторую группу 
обучали «последовательно», а не «смешанно». Половине животных 
каждой группы проводили инактивацию медиальной префронталь-
ной коры (мПФК, медиальные зоны ПФК крыс считаются гомоло-
гичными дорзо-латеральной ПФК приматов) с помощью инъекций 
мусцимола через катетер над прелимбической/инфралимбической 
корой (другой половине группы вводили физраствор). Выявили, 
что инактивация мПФК при обучении приводит к снижению точ-
ности поведения по сравнению с контролем. Это снижение одина-
ково характеризовало любую из восьми сессий «смешанного» обуче-
ния. Что касается последующего теста, он значимо хуже выполнялся 
животными с инактивированной мПФК. При «последовательном» 
предъявлении запахов в ходе обучения более низкая точность у жи-
вотных с инактивацией проявлялась неравномерно: этот эффект 
не наблюдался для первой пары запахов, затем нарастал в течение 
двух-пяти пар, а начиная с шестой снова исчезал. Авторы предпо-
лагают, что наличие при последовательном обучении сессий без эф-
фекта инактивации связано с режимом предъявления пар: «смешан-
ное» предъявление в большей степени требует преодоления эффекта 
интерференции, для которого необходима мПФК (Peters et al., 2013).

Существуют, однако, и представления о том, что чередование 
не требует активации дополнительных областей мозга, обеспечива-
ющих контроль поведения. Так, в исследовании активности мозга 
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людей, уже освоивших несколько задач, проводили фМРТ-сканиро-
вание в различных условиях: либо предсказуемого, либо непредска-
зуемого времени появления событий (постоянный или псевдослучай-
ный интервал), предсказуемой или непредсказуемой смены задания 
(каждые две пробы или псевдослучайно), а также в ситуации однов-
ременного выполнения двух заданий (Dreher et al., 2002). Участни-
ков просили определять характеристики букв, которые могли быть 
гласными или согласными, строчными или заглавными, зелеными 
или красными (цвет означал, какое задание выполнять). Задания со-
стояли в том, чтобы нажимать на клавишу при предъявлении гласной 
буквы или при предъявлении заглавной. Одновременное выполне-
ние заданий требовало действий по обоим правилам. По показате-
лям активности мозга авторы не выявили зон мозга, активирующих-
ся в связи со сменой заданий, но не активирующихся в одиночных 
заданиях. Тем не менее, этот результат был получен путем сравне-
ния активаций в двойном задании и активаций, связанных со сме-
ной задания (в свою очередь вычисленных по отношению к усред-
ненному сигналу двух одиночных заданий). Авторы констатируют, 
что выполнение заданий, требующее «исполнительного контроля», 
связано с активацией «фронто-теменной сети» медиальных струк-
тур, но зон, специфически связанных со сменой заданий, не было 
выявлено (Dreher et al., 2002). Однако в этом же исследовании пока-
зано, что степень активации дорзо-латеральной ПФК коррелирует 
со скоростью поведения при смене заданий. Таким образом, при об-
учении чередованию происходит не формирование «переключателя» 
между двумя наборами элементов опыта, неизменно обеспечиваю-
щими выполнение заданий, а научение, предполагающее как реорга-
низацию имеющегося опыта, так и формирование новых элементов.

Несмотря на то, что данные функциональной нейроанатомии 
демонстрируют перестройку активности мозга при обучении чере-
дованию, для более содержательного описания реорганизации опы-
та необходимы результаты регистрации активности отдельных ней-
ронов. Они тем более необходимы, что статистические процедуры 
обработки сигнала фМРТ допускают высокую вероятность ошибки 
первого рода (Eklund et al., 2016). В то же время данные регистрации 
активности отдельных нейронов позволяют создать описание моз-
гового обеспечения поведения и реконструировать структуру ин-
дивидуального опыта. Результаты нашего исследования мозгового 
обеспечения чередования заданий показывают, что при выполнении 
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заданий после «смешанного» обучения выявляется меньше нейронов, 
активирующихся при выполнении обоих заданий, чем после после-
довательного обучения (см., например: Созинов, 2008; более подроб-
но результаты этого исследования представлены в п. 2.1.4).

На основе приведенных данных, полученных как во время об-
учения выполнению чередующихся заданий, так и после полно-
го освоения чередования, можно сделать вывод, что формирование 
«переключения» есть не столько усовершенствование универсаль-
ных процессов управления существующим опытом, сколько форми-
рование нового опыта чередования конкретных заданий. Поэтому 
ситуация чередования дает возможность исследования формирова-
ния новых элементов опыта и взаимодействия элементов, сформи-
рованных на разных этапах научения. В неменьшей степени взаимо-
действие элементов опыта проявляется в ситуации одновременного 
выполнения двух заданий, которая в литературе также рассматри-
вается с точки зрения интерференции.

Интерференция при одновременном выполнении двух заданий 
Результаты исследований эффекта интерференции при одновремен-
ном выполнении двух заданий, как уже было сказано, представляют 
особый интерес с точки зрения когнитивной психологии, так как эф-
фект интерференции после обучения дополнительному заданию 
и при чередовании можно рассмотреть как следствие одновременно-
го выполнения двух задач: текущей экспериментальной задачи и за-
дачи на «игнорирование» собственного прошлого опыта (Аллахвер-
дов, 1993; Аллахвердов, Аллахвердов, 2014; Henson et al., 2002; Jimura 
et al., 2009). По-видимому, наиболее известное проявление эффек-
та интерференции – во время выполнения известного теста Стру-
па (Stroop, 1935) – также является примером задачи на «игнориро-
вание». Поэтому неудивительно, что именно в конфликтных пробах 
скоростные показатели выполнения задания в наибольшей степени 
зависят от режима предъявления проб разного типа в ходе научения 
(Уточкин, Большакова, 2010). Также с этой точки зрения интерес-
но, что при инактивации некоторых зон мозга эффект интерферен-
ции может уменьшиться. Так, удаление гиппокампа может вызывать 
не только нарушение обучения и памяти, обусловленное интерфе-
ренцией (например: Mahut et al., 1982), но и временное улучшение об-
учения (Han et al., 1998), в том числе чередованию (Пигарева, 1980), 
в виде снижения эффекта проактивной интерференции.
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Ю.-С. Хан и соавторы показали, что повреждение гиппокампа 
может сопровождаться снижением эффекта проактивной интерфе-
ренции (Han et al., 1998). В исследовании, проведенном на крысах, 
и здоровые животные, и животные с поврежденным гиппокампом 
одинаково успешно осваивали новое поведение различения двух со-
четаний сигналов, если интервал между пробами составлял восемь 
минут. Однако другим животным интервал между пробами сокра-
щали до одной минуты, и все они в этом случае демонстрировали 
снижение скорости обучения, но скорость обучения здоровых жи-
вотных уменьшалась сильнее, чем животных с повреждением гиппо-
кампа. В то же время авторы варьировали и межпробный интервал 
в период тестирования нового поведения и показали, что получен-
ные результаты связаны с эффектом проактивной интерференции: 
при повреждении гиппокампа животные в меньшей степени исполь-
зуют результат предыдущей пробы для предсказания последующей.

Если эффект интерференции обусловлен использованием про-
шлого опыта (см. п. 1.3.10; также: Сварник, 2016), такое улучшение 
может быть следствием недоступности последнего из-за нарушения 
необходимой для этого улучшения согласованной активности ней-
ронов. Тогда снижение проактивной интерференции при наруше-
нии нормальной активности нейронов данной зоны должно зави-
сеть от того, какое поведение было сформировано первым, и от того, 
в какой степени оно усвоено. Действительно, в томографическом ис-
следовании активности мозга, которое мы обсуждали в параграфе 
«», выявлено, что после автоматизации основного задания дополни-
тельное уже не вызывает ни эффекта интерференции, ни соответст-
вующего снижения активации в перекрывающихся областях мозга 
(Rémy et al., 2010). Что касается последовательности заданий, Д. Ко-
эн и Э. Робертсон предъявляли участникам два задания – на запо-
минание слов и на формирование навыка, которые характеризуют-
ся эффектом интерференции, если их предъявлять без перерыва 
(Cohen, Robertson, 2011). Используя транскраниальную магнитную 
стимуляцию (ТМС) после научения выполнению второго задания, 
они продемонстрировали возможность предотвратить эффект ин-
терференции. Важно, что для этого оказалось необходимым прово-
дить ТМС разных зон мозга в зависимости от последовательности 
заданий: если первым предъявляли вербальное задание, то при тес-
тировании через 12 часов устранение интерференции происходило 
при ТМС вентролатеральной ПФК, а если первым предъявляли за-
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дание с формированием двигательного навыка, то устранение про-
исходило при ТМС первичной моторной коры.

В современной литературе на тему одновременного выполнения 
заданий доминируют исследования того, какие модификации про-
цессов, лежащих в основе реализации двух форм поведения по от-
дельности, позволяют выполнять их одновременно (т. е. выполнять 
«двойное» задание). С одной стороны, как по характеристикам по-
ведения (например: Котов, Котова, 2018), так и по показателям ак-
тивности мозга выполнение двух заданий отличается от «суммы» 
их выполнения по одному: оно характеризуется меньшей точнос-
тью и скоростью поведения и сопровождается активацией зон моз-
га, не активирующихся ни в одном из заданий в отдельности (Foerde 
et al., 2006). Иными словами, двойное задание выполняется при ак-
тивации «третьего» набора структур, не являющегося сочетанием 
наборов, выявленных при выполнении первого и второго заданий. 
Например, в исследовании мозгового обеспечения чередования, рас-
смотренного нами в предыдущем разделе (Dreher et al., 2002), было 
показано, что в условии двойного задания по сравнению с усред-
ненным сигналом от каждого из заданий активировались средняя 
и верхняя лобные извилины, теменная борозда, правая верхняя ви-
сочная извилина и мозжечок.

С другой стороны, существуют данные, не соответствующие пред-
положению о «загрузке рабочей памяти» в условиях интерференции. 
В частности, в исследовании Ф. Реми с коллегами не выявлено от-
дельной области, которая включалась бы при одновременном выпол-
нении заданий (Rémy et al., 2010). Авторы придерживаются гипотезы 
о том, что интерференция обусловлена перекрывающейся активаци-
ей зон мозга, которые обеспечивают выполнение каждого задания. 
Для проверки этого предположения они выбрали два задания на зри-
тельный поиск, выполнение которых, согласно данным литературы, 
связано с активацией одних и тех же префронтальных и теменных 
зон мозга человека, и проводили фМРТ-сканирование мозга участ-
ников во время их выполнения. На основе полученных результатов 
они делают вывод, что интерференция возникает в том случае, ко-
гда выполнение заданий требует вовлечения перекрывающихся об-
ластей мозга. Поэтому данные задания претендуют на вовлечение 
одних и тех же ресурсов нервной системы, «борются за области моз-
га» (ibid., p. 2526). В условии двойного задания активировались ле-
вая средняя лобная извилина, первичные сенсомоторные зоны, пре-
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моторная, дополнительная моторная зоны и передняя цингулярная 
кора. Авторы указывают, что все структуры, активные в двойном 
задании, были активны хотя бы в одном из одиночных. Выявлено, 
что на поздней стадии научения, по сравнению с ранней, активации 
«расходятся», их перекрытие уменьшается, что связано с повышени-
ем показателей выполнения двойного задания по мере тренировки.

Означают ли приведенные данные, что выполнение двойного за-
дания может сопровождаться «суммарной» активацией зон, вовлека-
ющихся при выполнении одиночных заданий? В обсуждаемом на-
ми исследовании показано, что хотя префронтальные и теменные 
структуры активируются как при выполнении двойного задания, 
так и одиночных, в первом случае их активация может быть меньше, 
чем можно ожидать, исходя из суммы двух активностей (ibid.). На ос-
нове этого результата авторы делают вывод, что активность при вы-
полнении двух заданий – это не сумма активностей для выполнения 
каждого из них. Также показано, что на ранних этапах научения ЗЦК 
активна при одиночном выполнении каждого задания, а при выпол-
нении двойного задания активна ПЦК, а с помощью МРТ установле-
но, что активации в различных областях мозга различаются при вы-
полнении одного задания и при одновременном выполнении двух 
заданий, хотя в поведении эффект интерференции не выявляется 
(Foerde et al., 2006; подробнее об этой работе см. п. 2.1.2). В их число 
входят ЗЦК и области медиальной височной доли (характеристики 
активации зон цингулярной коры важны также применительно к ме-
тодике наших исследований, см. п. 1.5.3). Эти результаты соответст-
вуют данным об изменении степени активации ЗЦК при увеличе-
нии трудности текущего поведения (Karayanidis et al., 2003), однако 
в большей степени они свидетельствуют о качественных различи-
ях мозгового обеспечения «одновременного» выполнения двух за-
даний по сравнению с выполнением каждого из них по отдельности.

Таким образом, мозговое обеспечение поведения при выпол-
нении двойного задания отлично от сочетания активности, лежа-
щей в основе выполнения одиночных заданий. Одновременное вы-
полнение первого и второго заданий – это третье задание. Авторы, 
развивающие когнитивные представления, как правило, постули-
руют, что специфика двойной задачи обусловлена процессами, ко-
торые управляют использованием опыта выполнения одиночных 
заданий. Например, данные об активации «третьего» набора струк-
тур обсуждаются с точки зрения представления о «большей загруз-
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ке рабочей памяти» при выполнении двойной задачи (Coccini et al., 
2002). То же справедливо для описания активности мозга при че-
редовании заданий и в других условиях с интерференцией (Carter 
et al., 1998; D’Esposito et al., 1999). С нашей точки зрения, изменение 
поведения осуществляется за счет формирования и/или модифи-
кации опыта, т. е. является результатом научения. Поэтому мы счи-
таем, что активация «третьего» набора зон мозга отражает именно 
процесс формирования структуры опыта, позволяющей выполнять 
эту «третью» задачу.

Гипотезы устранения интерференции
Процессы «контроля поведения», как правило, связываются с ак-
тивностью лобных долей головного мозга человека. Так, показано, 
что воспроизведение слов в условиях проактивной интерференции 
сопровождается активацией зон ПФК. Выявлено, что ПЦК активи-
руется в связи с «торможением» нерелевантных ответов, а отдельные 
области ПФК – в связи с «управлением» поведением при переклю-
чении (Smith, Jonides, 1999). Однако эффект интерференции можно 
установить по активности мозга, даже если он не проявляется в ошиб-
ках или увеличении времени ответа: активация вентролатеральной 
ПФК в бивалентных пробах по сравнению с унивалентными выявля-
ется и при отсутствии эффекта интерференции в показателях пове-
дения (Jimura et al., 2009). Авторы делают вывод, что активация этой 
зоны связана не с торможением неподходящего поведения, а с устра-
нением проактивной интерференции как таковой.

С нашей точки зрения, специфика мозгового обеспечения вы-
полнения двойной задачи заключается в формировании опыта вы-
полнения данной двойной задачи, т. е. такой новой системной орга-
низации активности нейронов, которая обеспечивает это поведение. 
В соответствии с нашими представлениями, при этом задействует-
ся и модифицируется прошлый опыт, изменяются отношения меж-
ду его элементами.

В большинстве исследований, призванных описать характерис-
тики когнитивных процессов, устраняющих интерференцию, ана-
лизируются процессы, «сдерживающие» поведение: под контролем 
понимается наличие возможности остановить то или иное дейст-
вие или воспоминание (см., например: Anderson et al., 2016). В случае 
двойного задания этот процесс изучается через «торможение нере-
левантного ответа», в случае чередования – через прерывание теку-
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щего набора действий, в случае дополнительного задания – через 
«подавление» ранее сформированного поведения, в случае стрес-
са – через «регрессию», т. е. снижение вклада высокодифференци-
рованных систем (подавление нового опыта) и т. д. (Kireev et al., 2021). 
Однако новый опыт выполнения двойного задания как зафиксиро-
ванный в согласовании активности нейронов разных специализаций 
обеспечивает возможность выполнять поведение. Иными словами, 
«контроль поведения» – это реализация опыта; его формирование 
требует научения, следовательно – согласования элементов опы-
та. По-видимому, специфика организации такого поведения состо-
ит в возможности не использовать опыт без необходимости забыва-
ния (см. также: Нуркова, Гофман, 2016б).

В начале этой главы мы обсуждали работу Г. Петерса и др., в ко-
торой показано, что при инактивации префронтальной коры крысы 
успешно обучаются выполнению одной задачи, однако не справля-
ются с одновременным выполнением нескольких (Peters et al., 2013). 
Новизна этого исследования состоит в том, что нарушение поведения 
при инактивации мПФК проявляется не только при необходимос-
ти торможения памяти, но и при необходимости воспроизведения. 
Авторы делают вывод, что мПФК обеспечивает не столько припи-
сываемые ей когнитивные функции (выбор стратегии, управление 
вниманием, торможение ранее заготовленного поведения и т. д., так 
как здесь показано нарушение поведения и без необходимости ис-
пользовать эти «функции»), сколько преодоление интерференции 
вообще (противоречий разного рода, в том числе интерференции 
между стратегиями и формами поведения). С нашей точки зрения, 
многообразие форм интерференции, устранение которых связыва-
ется с мПФК, объясняется тем, что в ходе выполнения поведения 
используется не «функция» данной зоны мозга, а индивидуальный 
опыт решения конкретной задачи. По-видимому, для формирова-
ния нового индивидуального опыта выполнения двойной задачи 
необходимо вовлечение нейронов мПФК, в результате чего инакти-
вация этой области мозга сказывается на одновременном выполне-
нии двух форм поведения.

В исследовании Д. Коэна и Э. Робертсона эффект ретроактивной 
интерференции был выявлен при предъявлении заданий в любой 
последовательности (Cohen, Robertson, 2011). При этом ТМС прово-
дили не во время выполнения заданий, а после завершения обуче-
ния. Это было связано с гипотезой авторов о том, что эффект интер-
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ференции является результатом активного согласования процессов 
памяти разного типа, а не конкуренции ответов (в случае последней 
эффект интерференции устранялся бы при ТМС любой из двух зон). 
Таким образом, гипотеза «конкуренции ответов» не соответствует 
не только результатам исследований «контроля поведения» (в кото-
рых показана возможность проявления в поведении «более слабо-
го ответа», см. ниже в этом разделе), но и другим результатам иссле-
дований мозговой активности в ходе выполнения заданий. С нашей 
точки зрения, ТМС в данном исследовании привела к изменению со-
гласованной активности нейронов, необходимой для модификации 
опыта выполнения первого задания, послужившего основой для фор-
мирования нового опыта выполнения второго задания.

Для постановки задачи нашего исследования системных про-
цессов, обусловливающих эффект интерференции, результаты ко-
торого будут изложены ниже, важны данные анализа вовлечения 
нейронов цингулярной коры в процессы устранения интерферен-
ции. Для изучения процессов формирования нового и модифика-
ции ранее сформированного опыта именно в ней мы проводили ре-
гистрацию активности нейронов (см. п. 1.5.3). Показано, что площадь 
поверхности передней и в особенности задней дорзальной зон цингу-
лярной коры отрицательно связана с интерференцией (Козловский 
и др., 2012). Б. Б. Величковский с соавт. обосновывают, что устране-
ние интерференции может происходить за счет «оперативного» ис-
пользования долговременной памяти, и связывают это использо-
вание с активностью цингулярной коры (Величковский, Никонова, 
Румянцев, 2015). В то же время активации нейронов цингулярной 
коры отражают как процессы формирования нового, так и исполь-
зования ранее (до обучения в эксперименте) сформированного опы-
та (Горкин, Шевченко, 1995; Кузина и др., 2015; Полякова, Сварник, 
2015; Сварник и др., 2011; Созинов и др., 2012, 2015; Торопова и др., 
2018; Alexandrov et al., 2001; Freeman, Gabriel, 1999; Insel, Takehara-
Nishiuchi, 2013; Smith et al., 2018; Weible, 2013). Можно предположить, 
что формирование нового опыта выполнения заданий или опыта 
их чередования происходит во многом за счет специализации ней-
ронов цингулярной коры, а также за счет использования прошлого 
опыта, реализация которого обеспечивается уже специализирован-
ными нейронами ПЦК и ЗЦК. Исследования с регистрацией раз-
личных показателей активности этих зон, в том числе выполненные 
в нашей лаборатории, обсуждаются в разделе 1.5. Развиваемые нами 
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представления о процессах, лежащих в основе обсуждаемых здесь 
эффектов, были подробно изложены выше, в главе второй. Кратко 
можно охарактеризовать интерференцию как следствие изменения 
индивидуального опыта при научении – формирования структу-
ры опыта за счет «добавки» (системы), образованной при научении 
и реконсолидационных изменений ранее сформированных систем. 
Условием такого изменения является использование соответству-
ющего опыта (актуализация имеющихся систем). Именно поэтому 
условием выявления эффекта интерференции, как правило, называ-
ют сходство между заданиями. Так, Б. Андервуд указывает, что среди 
всех изучавшихся факторов интерференции не вызывает сомнения 
только сходство материалов (Underwood, 1957). А. Р. Лурия показал, 
что наибольший эффект интерференции у пациентов с различны-
ми поражениями мозга наблюдается при «гомогенной мнестичес-
кой деятельности» (Лурия, 1971а; см. также: Фам, Акбарова, 1971). 
М. Андерсон и Дж. Нили используют понятие сходства в определе-
нии интерференции (Anderson, Neely, 1996), а многие модели авто-
матизации поведения включают фактор сходства заданий (Rehder, 
2001). С нашей точки зрения, в случае последовательного предъяв-
ления двух заданий проактивная интерференция может быть свя-
зана с использованием прошлого опыта, а ретроактивная – с теку-
щей его реорганизацией (Созинов и др., 2013).

Итак, эффект интерференции в рамках представлений о когни-
тивных процессах связывается с выбором ответа из набора известных 
альтернатив. Однако, в отличие от ассоциативной интерференции, 
выбор ответа, с этой точки зрения, осуществляется не на основе си-
лы ассоциативных связей (конкуренции), а под влиянием специаль-
ных механизмов контроля поведения, которые делают возможным 
воспроизведение «слабого» ответа, исходя из целей и условий пове-
дения. Соответственно, обосновывается фундаментальное разли-
чие между процессами «хранения информации» и «управления по-
ведением» с помощью этой информации (Smith, Jonides, 1999). Далее 
на основе данных функциональной анатомии делается вывод о том, 
какой аспект когнитивного контроля выполняет та или иная зона 
мозга. Соответственно, когда по мере тренировки поведения степень 
активации этих зон снижается, говорят о снижении необходимости 
«контроля» (Tracy et al., 2003).

Несмотря на использование методов современной нейронауки, 
в когнитивных исследованиях эффекта интерференции редко учи-
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тываются представления о консолидации памяти и ее реорганизации 
при воспроизведении. Как утверждает Дж. Уикстед, идея консоли-
дации, являющаяся базовым подходом в нейронауке, в психологи-
ческих теориях памяти и забывания едва упоминается (Wixted, 2004) 
(примеры использования представлений о консолидации см. в ра-
ботах: Корж, 2009; Nadel, Hardt, 2011). Хотя эффект интерференции 
оценивается как динамический, акцент делается на таких его харак-
теристиках, которые выявляются при постоянном интервале време-
ни между заданиями.

В отечественной психологии описание закономерностей рабо-
ты памяти в большей степени основано на учете принципов орга-
низации целенаправленного действия (см., например: Анохин, 1973; 
Ляудис, 2011; Нуркова, Гофман, 2016а). Эти принципы постулиру-
ются и в когнитивной психологии (Найссер, 1983; и др.), но, на наш 
взгляд, экспериментальное воплощение они в большей степени по-
лучили в рамках исследований Н. А. Бернштейна: например, в его 
теории сенсорных коррекций рассматриваются эффекты перено-
са и интерференции двигательных навыков (Бернштейн, 1997). Ав-
тор объясняет, почему перенос иногда не выявляется между внешне 
сходными движениями и, наоборот, выявляется между несходными: 
он основан на использовании ранее сформированных автоматизмов, 
но «автоматизмы – это не движения, а коррекции» (там же, с. 247). 
«Сукцессивные интерференции», по Н. А. Бернштейну, – это, по су-
ществу, отрицательный перенос навыка: движения одного уровня ор-
ганизации вступают в противоречие, не связанное с конкретными 
исполнительными органами. В то же время «симультанные интер-
ференции» связаны с противоречием между движениями на разных 
уровнях организации с помощью одного исполнительного органа. 
Таким образом, Н. А. Бернштейн раскрывает содержательную сто-
рону взаимодействия структур (коррекций) разных уровней: интер-
ферировать могут как движения одной руки, так и, например, режи-
мы телесного равновесия. Действительно, для оценки субъективного, 
содержательного сходства между формами поведения необходимо 
представление о «содержании» организации поведения, связанной 
с активностью субъекта (Александров, Крылов, 2005; Анохин, 1968; 
Бернштейн, 1997; Брушлинский, Сергиенко, 1998; Крылов, Алек-
сандров, 2009; Леонтьев, 1975; Пономарев, 1976; Смирнов, 1966; и др.).

Помимо психологии научения и памяти эффект интерференции 
используется и в других психологических исследованиях (Аллахвер-
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дов, 2006; Батова, Хомская, 1984; Киреева, 2006; Колышкин, 2002), 
в том числе нейропсихологических (Козловский, 2012; Лурия, 1971б; 
Chang et al., 2010; и др.). В частности, эффект Р. Струпа, не связан-
ный с забыванием и выявляющийся без процедуры обучения (Stroop, 
1935), успешно используется в современных работах (см., например: 
Уточкин, Большакова, 2010).

2.1.4. Эффект интерференции с точки зрения
системной психофизиологии 

В системной психофизиологии поведение понимается как реализа-
ция систем (элементов опыта), сформированных на разных этапах 
индивидуального развития и собирающихся в определенную струк-
туру – структуру индивидуального опыта. По-видимому, эффект ин-
терференции является проявлением такого частного случая измене-
ния этой структуры, при котором новый опыт формируется на основе 
ранее сформированного, но последний не должен меняться (специа-
лизация без аккомодационной реконсолидации; см. раздел 1.3). С на-
шей точки зрения, это невозможно, поэтому устранение эффекта 
интерференции предполагает, что новый опыт выполнения второ-
го задания становится надстройкой не столько над опытом первого 
задания, сколько над более ранним опытом – отчасти и тем, кото-
рый стал основой для первого (см. рисунок 9). Можно предположить, 
что формирование такой структуры опыта (более «разветвленной», 
предполагающей наличие альтернатив – слева на рисунке 9) требует 
больше времени, чем формирование согласованной «однонаправлен-
ной» структуры, в которой новый опыт формируется на основе ранее 
сформированного, изменяет и дополняет его (справа). Как показано 
слева на рисунке 9, формирование новой системы (Н2) происходит 
на поздних этапах научения выполнению предшествующего задания, 
когда система Н1 служит основой для формирования Н2. Относи-
тельно большое число общих для Н2 и Н1 нейронов обозначено пе-
рекрытием соответствующих групп нейронов (овалов). Эффект ин-
терференции в этом случае выражен незначительно. Как показано 
справа на рисунке 9, новая система Н2 формируется на ранних эта-
пах научения выполнению предшествующего задания, когда процесс 
консолидации не закончен, и нейроны обеспечивающей его систе-
мы Н1 не могут в такой же степени вовлекаться в обеспечение обеих 
форм поведения (перекрытие овалов меньше). По-видимому, эффект 
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интерференции имеет место, так как новая система Н2 формируется 
так, как будто Н1 еще нет, т. е. на основе более «старого» опыта (С).

В последнем случае более «независимое» воспроизведение сход-
ных заданий предполагает возможность использования сигна-
ла (химической «метки» или «знака»), указывающего на то, какое 
из заданий следует выполнять и какое ранее выполнялось. Можно 
предположить, что использование таких сигналов определяет спе-
цифику декларативной памяти (по отношению к недекларативной), 
дает возможность «оперирования» единицами опыта, – в частнос-
ти, смены и чередования нескольких форм поведения. Кроме того, 
забывание «по пути сбоя доступа» (в том числе т. н. «когнитивное 
торможение») относится ко всем видам памяти, в том числе инди-
видуальным и коллективным амнезогенным практикам (Нуркова, 
Гофман, 2022). кроме недекларативной (Нуркова, Гофман, 2016б). 
С точки зрения структуры опыта, формирование декларативной 
памяти, понятий, научение чередованию и исполнительному конт-
ролю имеют в своей основе сходные системные процессы (о подо-
бии неосознаваемых процессов памяти и тормозных процессов см.: 
Kireev et al., 2021).

Рис. 9. Структура опыта в ситуации интерференции (пояснения см. в тексте)

Действительно, то, что два процесса формирования нового опыта 
могут интерферировать, показано с помощью оценки времени хода 
при формировании компетенции в стратегической игре (Александ-
ров, 2006). Если два процесса формирования нового опыта не могут 
сосуществовать без интерференции, то наличие эффекта интерфе-
ренции показывает, что еще не закончены изменения структуры 
опыта, которые требуются в данных условиях. Эффект консолида-
ции (изменение первого поведения при научении второму на ран-
них этапах формирования первого, но не на поздних, п. 1.3.3) также 
показывает, что в случае «разветвленной» структуры формирова-
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ние альтернативных единиц опыта требует времени. Возможно, ко-
гда «разветвленная» структура опыта сформирована, она дает неко-
торые преимущества в отношении показателей выполнения заданий, 
по сравнению с более «однонаправленной» структурой. Следова-
тельно, можно предположить, что при смешанном обучении фор-
мируется структура опыта, которая обеспечивает более выраженную 
дифференциацию двух форм поведения, в том числе при последу-
ющей их реализации, чем при последовательном обучении. Извест-
но, что распределенное обучение оказывается более эффективным, 
чем «массированное» (например: Sisti et al., 2007). Однако речь идет 
не о распределении времени, а о «смешанном» предъявлении несколь-
ких заданий сразу вместо последовательного предъявления. По-ви-
димому, опыт, формируемый при «смешанном» обучении, обеспе-
чивает также более «детальное» взаимодействие со средой в рамках 
каждого задания, что соответствует одному из объяснений контекст-
ной интерференции (см.: Lee, Simon, 2002).

Следует учитывать, что в исследованиях интерференции испы-
туемые часто не знают, какое из двух сходных заданий им предстоит 
выполнять, а какое больше никогда не встретится. Поэтому форми-
руемая структура опыта должна обеспечивать возможность выпол-
нения каждого задания в отдельности. Именно по этой причине 
на ранних этапах формирования такой структуры опыта ошибки 
при выполнении заданий интерпретируются как проявление конку-
ренции «ответов» и управления этой конкуренцией со стороны ис-
полнительных процессов (см. п. 2.1.3). С нашей точки зрения, аль-
тернативность двух единиц опыта и процесс торможения в данном 
случае являются не механизмом работы памяти, а частным случаем 
структуры опыта, адекватной задаче.

Другим вариантом, более характерным для исследований эффек-
та проактивной интерференции, является осведомленность о том, 
что ранее сформированный опыт больше не понадобится. При нали-
чии такой «инструкции на забывание» первого поведения при фор-
мировании второго формирование нового опыта выполнения вто-
рого задания не исключает модификации ранее сформированного 
опыта выполнения первого. В то же время эта модификация должна 
привести к тому, чтобы ранее сформированный опыт не использо-
вался: новое поведение нужно выполнять так, как будто оно может 
быть сформировано независимо от прошлого опыта. Инструкци-
ей на забывание также можно назвать методику «угашения» ранее 
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сформированного поведения. Этот вариант формирования структу-
ры опыта более подробно рассмотрен в разделе 4.3.2. Здесь мы лишь 
скажем, что эффект интерференции показывает: «забывание» пове-
дения – это проявление не избавления от соответствующих систем, 
а определенного их «размещения» в новой структуре опыта.

Почему эффект интерференции зависит от интервала времени 
между заданиями? Варьирование интервала времени между зада-
ниями – это варьирование структуры индивидуального опыта, ко-
торый используется при введении нового задания. Вероятно, в ходе 
тренировки, а также просто с течением времени происходит согла-
сование нового и предшествовавшего опыта, и при введении про-
межуточной задачи через длительное время после основной актуа-
лизируется индивидуальный опыт, имеющий более согласованную 
структуру. Другими авторами процесс изменения структуры опыта 
описывается как формирование когнитивной схемы, освобождение 
следа памяти от информации о контексте обучения, консолидация 
памяти (в значении ее «упрочения»), трансформация, символизация 
и т. п. (Бартлетт, 1959; Корж, 2009; Кроткова, 2012; Пиаже, 1994; Dudai 
et al., 2015; McKenzie, Eichenbaum, 2011; Nadel, Hardt, 2011; Tonegawa 
et al., 2018; Winocur et al., 2010), и даже (на основании данных ак-
тивности нейронов моторной коры) как снижение генерализован-
ности и повышение специфичности (Paz et al., 2005). В частности, 
Н. Н. Корж высказывала предположение, что феноменология кон-
солидации памяти связана не с тем, что консолидируется новая па-
мять, а с тем, что новая память «вводится» в прошлый опыт (фикса-
ция новой памяти, как она считает, практически мгновенна) (Корж, 
1984). Как мы неоднократно отмечали, проверка гипотез такого рода 
требует идентификации показателей активности нейронов, измене-
ния которых связаны с формированием новых систем, и показате-
лей, отражающих модификацию систем, сформированных до обуче-
ния данному новому поведению (Александров, 1989, 2005; Alexandrov 
et al., 2001; см. также п. 1.3.4).

Активность мозга, сопровождающая выполнение поведения, ме-
няется как по мере тренировки (Paz et al., 2005; Thorn et al., 2010), так 
и без тренировки с течением времени (например: Dudai et al., 2015; 
Furman et al., 2012; Tonegawa et al., 2018), в том числе по показателям 
вовлечения ЗЦК (Bontempi et al., 1999) и активности нейронов в этой 
зоне (Кузина и др., 2015; Созинов и др., 2015; Freeman, Gabriel, 1999; 
Gabriel, 1993; Weible et al., 2012). Об изменениях структуры опыта мож-
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но судить и по тому, что «пластичность поведения» (скорость моди-
фикации при изменении условий) меняется с изменением интервала 
между экспериментами с обучением животных (Бережной, Николь-
ская, 2012), и по характеристикам ЭЭГ (Гаврилов, 1987). Последний 
феномен хорошо известен в педагогике и психологии как эффект рас-
пределения обучения (spacing eff ect) (Sisti et al., 2007).

Предположение о различиях системной организации внешне 
сходного поведения между группами испытуемых с разным «рас-
писанием» обучения основано на наших представлениях о форми-
ровании опыта (см. главу 1) и неоднократно проверялось в иссле-
дованиях нашей лаборатории (см. обзоры: Александров и др., 2015; 
Alexandrov, 2008). В нашем исследовании состав наборов специали-
заций нейронов сравнивали между группами животных, по-разному 
обученных пищедобывательному поведению, выполняемому двумя 
способами (с помощью потягивания за кольца или нажатия на пе-
дали, расположенные на двух симметричных сторонах эксперимен-
тальной камеры) (Созинов, 2008; краткое изложение см.: Созинов, 
2012, Эксперимент 1). Животных первой группы обучали «последо-
вательно» – потягиванию за кольцо на одной стороне камеры с трех-
дневным повторением этого поведения после достижения критерия 
обученности, затем так же на второй стороне, после чего обучали 
нажатию на педаль с повторениями. Животных второй группы об-
учали «смешанно» и с меньшими интервалами: нажатию на педаль 
сразу после обучения потягиванию на одной стороне (затем живот-
ные чередовали эти две формы поведения), после чего ту же проце-
дуру использовали для обучения потягиванию и нажатию на второй 
стороне. Таким образом, обучение пищедобывательному поведению 
вторым способом происходило на фоне прошлого опыта (получения 
пищи вторым способом) разной степени сформированности. В пер-
вой группе животных второй способ вводили не менее чем через трое 
суток после обучения первому способу; во второй – в течение трех 
часов после обучения.

Анализ показателей поведения животных не выявил эффекта 
интерференции и позволил доказать, что последовательность об-
учения, различная для животных групп с коротким и длинным ин-
тервалом, не сказывается на эффекте переноса, который имеет мес-
то в отношении потягивания за кольцо на первой и второй сторонах 
камеры. Кроме того, время научения переходу сходно между груп-
пами, несмотря на то что животных группы с коротким интервалом 
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обучали смене способов поведения, а животных группы с длинным – 
смене стороны экспериментальной камеры. По доле эффективных 
циклов в дефинитивном поведении группы также оказались сходны. 
В то же время были получены различия по показателям чередования 
форм дефинитивного поведения: животные группы с коротким ин-
тервалом «переходили» к выполнению поведения первым способом 
с большим числом ошибочных проб, чем животные группы с длин-
ным. Известно, что увеличение времени перехода к определенному 
поведению называется эффектом интерференции и также связыва-
ется с процессами контроля поведения (см., например: Monsell, 2003). 
Следовательно, по показателям дефинитивного поведения живот-
ных был выявлен эффект ретроактивной интерференции в группе 
с коротким интервалом.

Активность нейронов регистрировали при выполнении живот-
ными поведения двумя способами после завершения процедур об-
учения, когда поведение животных разных групп выполняется сходно 
(между группами различались только показатели смены способов по-
ведения, подробнее см.: Созинов, 2008) и в одной и той же последова-
тельности циклов. Были проанализированы данные активности 250 
нейронов ЗЦК мозга кроликов (AP +9–10 мм, ML 1–2 мм). Регистра-
цию активности нейронов проводили стеклянными микроэлектро-
дами (KCl, 2,5 М; 2–6 МОм на частоте 1 кГц). Каждый нейрон клас-
сифицировали в соответствии с набором актов, в которых у данного 
нейрона наблюдали активации при каждом выполнении этого акта, 
т. е. классифицировали в соответствии со специализацией относи-
тельно соответствующих систем. Критерии для установления специ-
ализации нейронов, способы регистрации их активности и поведен-
ческих отметок были описаны ранее (см., например: Alexandrov et al., 
2001). В рамках этой классификации специализированные нейроны 
делятся на две группы: Н-нейроны, предположительно специализи-
рованные при научении в экспериментальной камере (относительно 
«новых» систем, см. также главу 1); и С-нейроны, по-видимому, спе-
циализировавшиеся до научения в эксперименте (относительно «ста-
рых» систем, см. рисунок 10: активации этого нейрона наблюдаются 
при любом повороте животного, т. е. и к кольцу/педали, и к кормуш-
ке как с левой, так и с правой стороны экспериментальной камеры).

Н-нейроны были разделены на два типа: 1) нейроны, у которых 
специфическая активность сходна как при использовании кольца, 
так и педали (см. рисунок 11); 2) нейроны, у которых специфичес-
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Рис. 10. Графики активности С-нейрона 4с20, предположительно специа-
лизировавшегося до научения в эксперименте.

Обозначения: серыми стрелками показаны перемещения животно-
го по экспериментальной камере, как на рисунке 2, в при выполнении 
циклического поведения на двух сторонах камеры, черными стрелка-
ми – периоды активации нейрона. ms – миллисекунды, вертикальная 
черта – момент перемещения головы животного вдоль середины бо-
ковой стенки клетки при движении от кормушки (нижние графики) 
и от кольца/педали (верхние графики) на левой (слева) и правой (спра-
ва) сторонах камеры. Остальные обозначения как на рисунке 3

кая активность отличается при выполнении поведения двумя спо-
собами (см. рисунок 12: активации на при нажатии на педаль более 
вариативны по отношению к реперной точке, чем при потягивании 
за кольцо, поскольку более вариативно само движение, но все акти-
вации находятся в пределах акта отхода от кормушки).
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Соотношение числа Н-нейронов первого и второго типов оказа-
лось связано с тем, на каком этапе научения вводили новое пове-
дение при том, что доля Н- и С-нейронов в двух группах животных 
была сходной (см. рисунок 13). Кроме того, было подсчитано число 
нейронов, специализированных относительно актов потягивания 
за кольцо и нажатия на педаль на одной стороне эксперименталь-
ной камеры (Н-нейроны первого типа). Часть этих нейронов акти-
вировалась только на первой по порядку обучения стороне камеры, 
оставшаяся часть – на второй стороне. Соотношение этих частей 
в группе животных, обученных с коротким интервалом, оказалось 
равным (по три нейрона). В группе обученных с длинным интерва-
лом бóльшая часть таких нейронов активировалась на первой сто-
роне: их обнаружено значимо больше, чем у другой группы живот-
ных (по показателям поведения на второй стороне, по сравнению 

Рис. 11. Графики активности Н-нейрона 4b24, специализированного отно-
сительно поворота в сторону левой педали или левого кольца (нижний 
левый график) и сходным образом активирующегося при выполнении 
поведения способом потягивания за кольцо (К) и нажатия на педаль (П).

Обозначения: как на рисунке 10
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с первой, различий между группами животных не выявлено). Сле-
довательно, нейроны одинаковой специализации – относительно 
актов потягивания и нажатия – в разной степени послужили ос-
новой для формирования нового поведения на второй стороне. Мы 
предполагаем, что это связано с тем, на каком этапе научения потя-
гиванию за кольцо вводится новое поведение – нажатие на педаль.

Таким образом, набор специализированных нейронов, обеспечи-
вающих выполнение нового поведения, связан с тем, на каком этапе 
обучения одному новому поведению было введено второе. На осно-
ве результатов нашего исследования можно полагать, что обучение 
с коротким интервалом приводит к большей дифференцирован-
ности двух способов поведения (или «большей проработанности», 
что на практике выявляется не при любых условиях, – см.: Barreiros 
et al., 2007) и к меньшему вовлечению прошлого опыта в обеспече-

Рис. 12. Графики активности Н-нейрона 5с17, специализированного отно-
сительно подхода и потягивания правого кольца (верхняя часть двух 
графиков справа) и по-разному активирующегося при выполнении по-
ведения способом потягивания за кольцо и нажатия на педаль.

Обозначения: как на рисунке 10
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ние нового поведения, чем обучение с длинным интервалом. Веро-
ятно, это связано с тем, что несформированная (несогласованная) 
структура прошлого опыта может в меньшей мере служить основой 
для формирования нового, чем это возможно после завершения клю-
чевых фаз консолидационного процесса. Возможно, именно поэто-
му при длинном интервале более выражено вовлечение прошлого 
опыта в обеспечение нового поведения (Созинов, 2008; Созинов и др., 
2009). В то же время результаты оценки показателей эффективности 
поведения в подобных исследованиях нельзя назвать однозначными. 
Обычно «распределенное» обучение оказывается более эффектив-
ным по показателям формирования, повторения и переноса науче-
ния, чем «смешанное» (Sisti et al., 2007), однако в других исследова-
ниях различий не обнаруживается (Studer et al., 2010), а нередко они 
оказываются обратными (Simon et al., 2008) или зависящими от за-
дания (Smith et al., 2003). Согласно нашим представлениям, харак-
теристики поведения являются не следствием сочетания факторов 
и применения процедур, а проявлением структуры опыта. Поэтому 
эффективность того или другого способа распределения процедур 

Рис. 13. Доли Н-нейронов в общем числе зарегистрированных клеток в груп-
пе с коротким и длинным интервалом между обучением потягиванию 
за кольцо и нажатию на педаль.

Обозначения: круговые диаграммы показывают доли специализи-
рованных нейронов (белый сектор – неидентифицированные нейро-
ны, сектор «С» – С-нейроны, заштрихованный сектор – Н-нейроны). 
На гистограмме: число Н-нейронов, сходно (белый) и различно акти-
вирующихся (штриховка); * – наличие достоверного различия
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обучения должна оцениваться применительно к конкретному ма-
териалу и его дальнейшему использованию. Полученные нами ре-
зультаты показывают, что при распределенном обучении структура 
опыта может быть более «смешанной», а при смешанном обучении – 
более «дифференцированной».

Итак, на основе анализа результатов исследований эффекта ин-
терференции можно сделать вывод, что он оценивается как снижение 
показателей эффективности нового поведения после выполнения до-
полнительной задачи. Его связывают с взаимодействием компонен-
тов памяти, обусловленным общностью их содержания. Во второй 
половине ХХ в. произошел переход от изучения содержания и причин 
эффекта интерференции к использованию его как методики. С со-
держательной стороны, он отражает структурированность психичес-
кого и проявляется при сходстве «интерферирующих» форм поведе-
ния. С методической стороны, он зависит от времени и используется 
как индикатор консолидации памяти. Эти две стороны эффекта ин-
терференции считались ключевыми, соответственно, в психологии 
и нейробиологии, и два эти подхода начали «соприкасаться» лишь 
в 2000-е годы. Эффект интерференции применим для изучения па-
мяти, поскольку выявляет взаимодействие элементов опыта инди-
вида. Для реализации этой возможности необходимы междисцип-
линарные проекты, основанные на результатах нейробиологических 
и психологических исследований.

Наше понимание эффекта интерференции основано на предпо-
ложении, что он отражает как характеристики формирования но-
вого опыта индивида, так и реорганизацию прошлого опыта (акко-
модационную реконсолидацию) и служит проявлением процесса 
формирования структуры индивидуального опыта, т. е. частью ди-
намики памяти, а не конкуренции «готовых» ответов при воспро-
изведении поведения. Эффект ретроактивной интерференции мож-
но лишь с большими ограничениями использовать как критерий 
«консолидации нового следа памяти», так как для этого необходи-
мо разграничение процессов формирования нового опыта и процес-
сов реорганизации прошлого опыта (Александров, 2005; McKenzie, 
Eichenbaum, 2011). По-видимому, согласование уже сформированных 
и новых элементов опыта (т. е. изменение структуры опыта, опреде-
ляющейся, как было отмечено, не только набором элементов, но и от-
ношениями между ними) необходимо для сохранения свойства це-
лостности субъекта. В настоящее время различие между процессами 
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формирования нового опыта и реорганизации прошлого можно про-
вести с помощью анализа активности отдельных нейронов, а также 
без регистрации нейронов в работах, в которых методами психофи-
зиологии и экспериментальной психологии изучается структура ин-
дивидуального опыта участников эксперимента (Александров, 2006; 
Апанович и др., 2021; Sozinov et al., 2020).

2.2. Перенос научения

Эффект переноса научения заключается в изменении показателей 
скорости и точности формирования нового поведения в связи с на-
личием ранее сформированного опыта. Представления о перено-
се сформировались в педагогике задолго до психологии. Основой 
педагогической практики была доктрина формальной дисципли-
ны. Согласно этой доктрине, при обучении в школе формируются 
не только специфические навыки и знания по отдельным предме-
там. Смысл этих знаний переносится (обобщается) на формирование 
мышления в целом, на развитие общих способностей (Олсон, Хеген-
хан, 2004, с. 419). Поэтому психологи начали изучать эффект перено-
са, и первый же из них, Э. Торндайк, выступил с критикой формаль-
ной дисциплины, сформулировав теорию идентичных элементов 
(там же). Эту критику разделял Л. С. Выготский, а в 1928 г. Ч. Брэй 
писал, что объяснение переноса развитием способности более не-
приемлемо в психологии, поскольку это «чисто вербальное объяс-
нение» (Выготский, 2005, с. 233; Bray, 1928, p. 446).

Отказ от представлений о развитии способности требовал отве-
та на вопрос, что переносится (по-видимому, так же, как и на вопрос, 
что запоминается). Классические представления о переносе предпо-
лагали следующее. Буквально «перенос» означал, что, сформировав 
некоторую память при научении, мы можем в готовом виде исполь-
зовать ее в новых условиях. Однако, как уже отчасти было сказано 
про интерференцию и будет обосновано ниже, в настоящее время 
трудно утверждать наличие специфического «процесса переноса».

Термин «перенос» утратил и свое буквальное значение перенесе-
ния тождественных компонентов движения в новые условия (Общая 
психология, 2006; Bray, 1928). В настоящее время переносом науче-
ния называют широкий спектр феноменов (см.: Александров, 2006, 
с. 127–132; Dudai, 2004, p. 247–248) от «ближнего» (Perkins, Salomon, 
1992) или «специфического» (Royer et al., 2006) переноса конкретных 
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навыков (например, «интермануальный» перенос, при котором вы-
полнение движений одной рукой ускоряет обучение этому движе-
нию другой рукой (Bray, 1928)) до переноса принципа (Краткий…, 
1985, с. 239), обучения научению (Harlow, 1949) или обучения само-
му «навыку переноса» (McKeachie, 1987).

2.2.1. Перенос существует?

Формальный критерий для разделения эффекта проактивной интер-
ференции и отрицательного переноса предлагает Э. Рэйд: когда речь 
идет об отрицательном переносе, акцент следует делать на влиянии 
предшествующего опыта на процесс научения новому поведению 
(Reid, 1981). Отрицательный перенос оценивают с помощью показате-
лей научения (в значении «приобретения») новому поведению, сопо-
ставляя группы испытуемых, получивших дополнительное задание 
или отдых. А проактивная интерференция – это влияние прошлого 
опыта на воспроизведение ранее приобретенного нового поведения. 
Ее оценка предполагает, что такие же две группы испытуемых име-
ют сходную динамику научения. Однако при последующем воспро-
изведении результаты группы, получившей дополнительное задание, 
оказываются сниженными. Причины неразберихи в терминологии 
Э. Рэйд видит в том, что представления разных авторов о «приобре-
тении» и «воспроизведении» памяти различны.

В экспериментальной технике несложно придумать критерии 
или процедуры, разделяющие этап научения и этап воспроизведения. 
Но на этом основании не следует утверждать, что в их основе лежат 
разные процессы. Разделение процессов, лежащих в основе науче-
ния и воспроизведения, предполагает, что в какой-то момент проис-
ходит стабилизация мозгового обеспечения поведения и показате-
лей точности и скорости поведения и ранее сформированный опыт 
начинает использоваться полностью и в неизменном виде – поведе-
ние «повторяется» (Postman, 1966; Robinson, 1927). Однако, если ме-
няется контекст поведения, то применение имеющегося опыта уже 
называют не научением, а переносом. Более того, если поведение 
«воспроизводится» после значительного перерыва, то ранее сфор-
мированный опыт также используется, но, видимо, как-то иначе, 
поскольку его характеристики и показатели реализации меняются 
(см., например: Bartlett, 1995; Dudai, 2004). Представления об изме-
нениях памяти в ходе консолидации после научения новому (фено-
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мен ретроактивной интерференции) и/или при забывании показы-
вают, что мы не можем использовать опыт полностью в том же виде 
(подробнее см. предыдущий раздел и главу 4). Более того, высказы-
ваются сомнения, что процесс модификации памяти о конкретном 
эпизоде вообще когда-либо заканчивается (Dudai, 2012).

В ряде современных исследований показано, какие мозговые 
структуры активируются при «приобретении» и «воспроизведении» 
поведения. Показаны как различия наборов этих структур (Cisek, 
Kalaska, 2010; Tracy et al., 2003), так и сходства (Nyberg, 2002). На-
пример, степень активации ЗЦК сходна в первом и втором процес-
сах (воспроизведении недавней, равно как и отставленной памяти) 
при выполнении пространственной задачи (Sutherland, Hoesing, 1993). 
Также вовлечение ЗЦК выявляется при воспроизведении аверсив-
ного поведения (и необходимо для его выполнения) как на ранних, 
так и на поздних этапах научения (Gabriel, 1991; Katche et al., 2013). 
Однако функционально-анатомические исследования не позволя-
ют ни подтвердить, ни опровергнуть различие процессов, лежащих 
в основе «приобретения» и «воспроизведения», так как не позволя-
ют разделить показатели активности мозга, связанные с форми-
рованием нового и модификацией ранее сформированного опыта 
(Александров, 2005).

С одной стороны, при «приобретении» нового поведения исполь-
зуется прошлый опыт, а не только формируется новый, т. е. научение 
включает «воспроизведение». С другой, не происходит и буквального 
«воспроизведения», так как ранее сформированный опыт меняется 
с течением времени (см. раздел 1.3), а условия воспроизведения ни-
когда не совпадают полностью (McKeachie, 1987). Поэтому и «приоб-
ретение», и «воспроизведение» характеризуются как использованием 
прошлого опыта, так и новизной (о различных вариантах изменения 
структуры опыта см.: Александров, 2005). Кроме того, соотношение 
относительно «нового» и «старого» опыта может быть разным в за-
висимости от возраста испытуемых (Горкин и др., 2017) и протокола 
предъявления компонентов задания (их последовательности и вре-
мени предъявления) (Александров и др., 1999; Горкин, Шевченко, 
1995; Кузина и др., 2015; Созинов, 2008).

В исследованиях с длительной регистрацией активности отдель-
ных нейронов неоднократно продемонстрировано, что связь выпол-
нения поведения с активацией нейрона (Clopath et al., 2017; Matsuo, 
2015; McMahon et al., 2014; Reĳ mers et al., 2007; Thompson, Best, 1990) 
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и его специализацией (Горкин, Шевченко, 1990) сохраняется на про-
тяжении всего периода регистрации, который в отдельных случаях 
достигает нескольких лет (см. также раздел 1.4). В то же время моз-
говое обеспечение поведения, оцениваемое по составу наборов спе-
циализированных нейронов, меняется с течением времени (Кузи-
на и др., 2015), по мере тренировки (Созинов и др., 2015) и в связи 
с необходимостью изменения поведения (Clopath et al., 2017). Сле-
довательно, как мы уже отмечали, «повторение» поведения не яв-
ляется повторением: на последовательных стадиях формирова-
ния поведение имеет различное мозговое обеспечение (подробнее
см. раздел 1.5).

«Повторения» не происходит и в пределах одной эксперименталь-
ной процедуры: внешне «одно и то же» поведение реализуется субъ-
ектом как «повторение без повторения» (Бернштейн, 1996), что про-
является и в результатах исследований с регистрацией активности 
мозга (Александров и др., 1999; Созинов и др., 2017; Alexandrov, 2008; 
Malagon-Vina et al., 2018). Таким образом, «воспроизведение» чего-либо 
субъектом (в значении повторного прокручивания «записи») по по-
казателям мозговой активности не регистрируется. Даже «повторное 
проигрывание» последовательностей активаций нейронов, несмот-
ря на свое название, не является повторением: оно включает генери-
рование новых последовательностей в соответствии с решением по-
веденческой задачи (Gupta et al., 2010). «Повторное проигрывание» 
(replay) (Skaggs, McNaughton, 1996) регистрируется при анализе по-
следовательности активаций нейронов (как правило, пирамидных 
клеток гиппокампа) и заключается в сходстве между последователь-
ностями, которые отсутствовали до и появились во время обучения 
индивида новому поведению, и последовательностями, которые ре-
гистрируются во время высокочастотных всплесков синхронизи-
рованной активности (sharp-wave ripples, SPW-R) при бодрствова-
нии и во время сна. В работе под руководством Ю. Бужаки показано, 
что во время SPW-R, которые часто следуют за получением поощре-
ния, в активности нейронов прослеживается «проигрывание» эпи-
зодов прохождения лабиринта (Yang et al., 2024). При этом на основе 
импульсной активности больших наборов нейронов оказалось воз-
можным декодировать местоположение животного и номер блока про-
бежек по лабиринту (блок состоял из пяти прохождений лабиринта). 
Если по активности нейронов можно отличить выполнение первой 
пятёрки прохождений лабиринта от второй, третьей и т. д., то пол-
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ного повторения активности нейронов, лежащей в основе реализа-
ции поведения, при повторении поведения не происходит. Авторы 
также предполагают, что во время «проигрывания» в период SPW-R 
при бодрствовании происходит селекция (мечение) тех наборов ней-
ронов, активность которых ранее привела к получению поощрения, 
а позже, во время сна, такие же высокочастотные события позволя-
ют консолидировать память об отдельных эпизодах. Поэтому мож-
но полагать, что повторением называется лишь выполнение поведе-
ния, которое воспринимается как «одно и то же» экспериментатором 
и (если исследование проводится на человеке) участником экспери-
мента (см. также: Alexandrov, 2008).

В таком широком понимании значение понятия «перенос» мо-
жет совпадать по смыслу с научением и даже выполнением любого 
поведения, так как все они могут включать как использование опы-
та, так и новизну. Перенос и научение оказываются неразличимы 
в рамках идентификации процессов «приобретения» и «воспроиз-
ведения». Поэтому существование переноса научения (как процес-
са, по определению отличного от научения) может быть поставлено 
под сомнение. Это сомнение имеет глубокие корни в педагогической 
литературе (Marton, 2006; Packer, 2001). Исторически отождествление 
научения и переноса связано с отрицанием «формальной дисцип-
лины», основанной на представлении о возможности специальной 
тренировки мышления – мышления вообще, мышления как способ-
ности, отдельной от памяти, восприятия и обыденных представле-
ний (Выготский, 2005; Dewey, 1910).

Сходство научения и переноса заключается в идентификации 
имеющегося опыта, который «подходит» для реализации поведения 
в текущей ситуации. П. Я. Гальперин, например, описывал «ориен-
тировочную основу выполнения действия» (Гальперин, 1985). С по-
зиций теории функциональных систем П. К. Анохина акцептор ре-
зультата действия позволяет сформировать афферентную модель 
будущего результата, и внешние сигналы сличаются с прогнозиру-
емыми, а не с хранящимися в памяти: В. Б. Швырков называл это 
сличение «узнаванием» и считал, что оно лежит в основе реализа-
ции любого поведенческого акта (Анохин, 1973; Швырков, 1973). 
В то же время и модель результата, и достижение результата основа-
ны на имеющемся опыте.

Р. Рескорла обосновывал, что выявление сходства и различия 
не требует научения (Rescorla, 1976). Однако научение, по-видимо-
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му, требует выявления сходства и различия – того, что есть в опыте 
(«одно и то же»), и того, что является новым. Как указывает Ф. Мар-
тон, выделение свойства объекта зависит от признака, по которому 
он отличается от других объектов, поэтому последующие объекты 
влияют на образ, сформированный ранее («ретроспективный пере-
нос») (Marton, 2006). Согласно сферической модели различения зри-
тельных сигналов Ч. А. Измайлова и А. М. Черноризова и их представ-
лению о языке зрительного восприятия, принципы работы которого 
авторы уподобляют принципам работы памяти, сравнение (для узна-
вания объектов) подчиняется правилам языка и основано на сосу-
ществовании информационных единиц в пространстве различения 
(Измайлов, Черноризов, 2019). В то же время, когда мы встречаемся 
с новым объектом, то создаем признак, по которому он отличается 
от других знакомых объектов. Поэтому идентификация опыта, ко-
торый используется субъектом как «одно и то же», может быть клю-
чевым пунктом на пути описания специфики переноса (Alexandrov, 
2008). Кроме того, выделение единиц опыта или знания принципи-
ально для его передачи (Носуленко, Терехин, 2017).

Процессы, лежащие в основе «повторения» и научения, с пози-
ций системной психофизиологии различаются не только формиро-
ванием нового элемента опыта (так как возможен вариант научения 
без формирования нового элемента), но и характером реорганизации 
ранее сформированного опыта (реактивационная, аккомодационная 
и реорганизационная реконсолидация) (Александров, 2005). Подоб-
ным образом перенос и научение могут различаться тем, как меняется 
структура индивидуального опыта. По-видимому, научение и пере-
нос состоят в идентификации «одного и того же», но если при на-
учении ранее сформированный опыт служит основой для форми-
рования нового и становится частью нового поведения, то перенос 
научения требует выделения (формирования) тех компонентов ра-
нее сформированного опыта, которые применимы в новых условиях. 
Следовательно, хотя и научение, и перенос сопровождаются моди-
фикацией ранее сформированного опыта, перенос научения пред-
полагает более значительную его перестройку. Показано, что пере-
нос принципа выполнения первого задания на выполнение второго 
более выражен на ранних этапах научения первому заданию, когда 
соответствующая память считается «нестабильной», чем на поздних 
(Mosha, Robertson, 2016). Авторы оценивали эффект переноса прин-
ципа и эффект ретроактивной интерференции (повторно предъявляя 
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первое задание) и выявили связь переноса научения с интерферен-
цией: снижение показателей выполнения первого задания (интер-
ференция) оказалось тем больше, чем быстрее выполнялось второе 
(перенос). Они связывают возможность переноса принципа с неста-
бильностью памяти и предполагают, что нестабильность позволяет 
лабильно использовать память без привязки к конкретному заданию 
(запомнить абстрактные связи между элементами, а не сами элемен-
ты). Возможно, что этот эффект имеет место не только при форми-
ровании нового опыта, но и при его реактивации: именно поэтому 
обобщение материала нескольких занятий требует напоминания 
пройденного перед предъявлением нового (Marton, 2006), а у специ-
алистов часто возникает «барьер прошлого опыта», мешающий уви-
деть простое решение задачи (Савенков, 2009).

2.2.2. Определения переноса

Как мы уже продемонстрировали в предыдущем разделе, в широ-
ком смысле перенос научения является необходимой частью лю-
бого научения. В чем необходимость этого понятия? Перенос на-
учения следует рассматривать как с теоретической стороны (каким 
образом задействуется сформированный ранее опыт), так и с прак-
тической (как организовать образование, чтобы новые знания под-
ходили к жизни вне школы). Поскольку различение научения и пе-
реноса, как минимум, необходимо для прикладных исследований, 
вопрос определения переноса имеет решение в практическом поле. 
Этому предположению соответствует и инструментальное, методи-
ческое определение эффекта переноса как «изменение выполнения 
или процесса приобретения навыка, умения или знания под вли-
янием ранее приобретенных навыков, умений или знаний» (Алек-
сандров, 2006, с. 127). В исследовательских работах это «изменение» 
оценивается как различие между наборами данных (как правило, 
групп испытуемых) по определенному показателю и всегда являет-
ся относительным: перенос как таковой не существует у одного ин-
дивида в одном задании (Marton, 2006). Вразрез с этими соображе-
ниями в образовании перенос (который считается одной из главных 
целей образования: Савенков, 2009; Marton, 2006) понимается ско-
рее индивидуально: либо как способность быстро определять при-
менимость имеющихся знаний к поиску решения самых разных за-
дач, либо как умение учиться (Perkins, Salomon, 1994).
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Приведенное нами определение переноса научения как изме-
нения выполнения или процесса приобретения навыка, умения 
или знания обобщает различные проявления взаимодействия эле-
ментов памяти, включая перенос навыка и интерференцию. Дейст-
вительно, характер влияния сформированных навыков на формиро-
вание новых может быть разным. Если опыт способствует (ускоряет, 
приводит к снижению числа ошибок) выполнению нового поведе-
ния, перенос называют положительным, если замедляет или ухуд-
шает его – отрицательным. Как мы стремились показать в п. 2.1, 
выполнение сходных заданий с использованием вербального ма-
териала зачастую приводит к интерференции. При формировании 
«моторных» (Harlow, 1949) и «когнитивных» (Rehder, 2001) навыков 
сходство заданий чаще всего, наоборот, связано с положительным 
переносом.

Обращение к феномену проактивной интерференции, и особенно 
в работе Б. Андервуда, обнаруживает значительное его сходство с фе-
номеном отрицательного переноса навыка (Ausubel, 1963; Underwood, 
1957). Обосновано представление о том, что эффекты переноса и ин-
терференции являются проявлениями взаимодействия элементов 
индивидуального опыта, что позволяет использовать понятия про-
активной интерференции и отрицательного переноса как взаимоза-
меняемые (Александров, 2006). Подобным образом соотносятся по-
нятия фасилитации и положительного переноса. С одной стороны, 
согласно определению, фасилитация – это улучшение воспроизве-
дения вследствие предшествующего научения, облегчения или по-
ложительного переноса (Психологический…, 1996, с. 258), т. е. пове-
денческий феномен, причиной которого может быть положительный 
перенос. С другой стороны, классическое представление об интерфе-
ренции и фасилитации не содержало понятия «переноса»: наоборот, 
интерференция, в отличие от переноса, связывалась с забыванием 
(см., например: Общая психология, 2006; Bock et al., 2001).

Поскольку определение переноса довольно широкое, выделя-
ют типы переноса. Исчерпывающий обзор типов переноса приве-
ден в специальной статье (Royer et al., 2006). Мы же будем упоминать 
и пояснять лишь некоторые из них по мере необходимости для це-
лей настоящей работы. Термины «перенос навыка» и «перенос» бу-
дут использованы как синонимы (определение переноса см.: Крат-
кий…, 1985, с. 239), хотя термин «перенос» распространяется на более 
сложные процессы, такие как обобщение, формирование понятий 
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и гипотез. Перенос по аналогии (перенос принципа) – это исполь-
зование известного решения задачи для решения новой задачи сход-
ного типа. В том случае, когда для решения предоставлены наводя-
щие вопросы или подсказки, перенос называют информированным. 
В противном случае это «спонтанный перенос» (там же). Феномен пе-
реноса по аналогии используется в психологии, – в частности, для из-
учения творческого мышления (Пономарев, 1999).

В настоящем разделе мы проиллюстрируем сходство динамичес-
ких свойств переноса научения и памяти млекопитающих, показыва-
ющее, что перенос не является отдельным процессом, действующим 
на память, – он ее неотъемлемое свойство и следствие существова-
ния структуры опыта.

2.2.3. Ключевые исследования 

Представления о переносе навыка в психологии формировались 
в конце XIX – начале ХХ в., в том числе на основе обсуждения целей 
образования, а первые исследования касались эффекта генерализа-
ции и латерального переноса (т. е. оценки показателей научения на-
выку совершения действий одной рукой или ногой после научения 
действовать другой рукой или ногой). Исследования латерального 
переноса проводились в рамках двух альтернативных взглядов (см.: 
Хегенхан, Олсон, 2004; Bray, 1928). С одной стороны, существовали 
теория идентичных элементов Э. Торндайка (и Р. Вудворта) и тео-
рия генерализации, поддерживаемая Э. Свифтом. Обе можно на-
звать «теориями общих элементов», а отличаются они тем, что вторая 
в большей степени делает акцент на анализе «осознанных» аспектов 
переноса. В их рамках перенос имеет место в той степени, в которой 
ситуация научения и новая ситуация обладают сходными элемен-
тами. Т. е. перенос навыка происходит при научении в новой ситуа-
ции, и при выполнении задания одной рукой мы одновременно об-
учаемся той «части» этого навыка, которую можем выполнить любой 
рукой или ногой. Эта точка зрения являлась следствием доктрины 
об «изолированности» рефлексов, согласно которой поведение стро-
го приурочено к определенным нервным участкам мозга (критику 
этого подхода см.: Лешли, 1933, с. 197). С другой стороны, У. Дэвис 
предполагал, что перенос происходит при первоначальном науче-
нии: несмотря на то, что вторая рука не движется, нервные импуль-
сы распространяются в ее моторные центры и/или мышцы (Bray, 
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1928; см. также: Руденко, 1980, с. 685); т. е. вторая конечность бук-
вально тренируется вместе с первой в отсутствие видимого движе-
ния. Эта дискуссия не осталась полностью закрытой и в начале ХХ 
века, и в более поздних работах о латеральном переносе при науче-
нии выполнению второго задания (Parlow, Dewey, 1991).

В отечественной психологии эффект переноса между конечнос-
тями начал изучать В. М. Бехтерев в 1920-е годы (подробнее см.: Ру-
денко, 1980). Эффект переноса интегрирован в теорию сенсорных 
коррекций Н. А. Бернштейна (Бернштейн, 1997, с. 272). Согласно 
этому представлению, «перенос по органу» осуществляется за счет 
интеграции «сенсорного поля» движения в целостное пространст-
венное поле, не связанное с конкретной конечностью. Такое объ-
яснение предполагает применение уровневого подхода (см. также: 
Tong, Flanagan, 2003).

Для того чтобы ответить на вопрос, что и как переносится, ис-
пользовалось множество заданий и групп участников, обучающих-
ся в разных условиях, что позволило выделить различные аспекты 
переноса. Так, Ч. Брэй варьировал инструкции к заданию и показал, 
что переносится метод, принцип выполнения и устранения ошибок, 
как это предполагает теория генерализации, но не только (Bray, 1928). 
Если метод выполнения задания описать в инструкции, не все ис-
пытуемые могут его использовать. Кроме того, эффект знания ме-
тода становится меньше собственно эффекта переноса с течением 
времени. Поэтому автор сделал вывод, что переносится не только 
«правило», но и навык или то, что мы сейчас бы назвали имплицит-
ным научением. Также, по заключению автора, переносится чувст-
во уверенности и отсутствие дискомфорта, связанного с экспери-
ментальной ситуацией.

Первым исследователем мозговых основ эффекта переноса был 
К. Лешли. Из его представлений о распространении возбуждения 
в коре головного мозга следовало, что активизация навыка вклю-
чает частичную активизацию всех тесно связанных систем навы-
ков (Лешли, 1933). Отказ от принципа локализационизма привел его 
к выводу: «невозможно на основе нынешних наших знаний о нерв-
ной системе установить какой-либо предел разнообразия или сте-
пени возможного перенесения усвоенной деятельности» (Лешли, 
1933, с. 197). Таким образом, результаты изучения мозгового обес-
печения поведения поставили под сомнение буквальность понятия
«перенос».
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Для того чтобы оценить характер взаимодействия между элемен-
тами памяти, определить место переноса в общем устройстве памя-
ти, М. Банч и М. Роджерс варьировали интервал времени между за-
даниями, которым обучались испытуемые (Bunch, Rogers, 1936). Это 
исследование было проведено на крысах, и в качестве заданий ис-
пользовались два водных лабиринта. Показано, что эффект перено-
са навыка при поиске выхода из нового лабиринта максимален через 
один день, немного ниже через семь дней и едва выявляется через 
четырнадцать дней. По заключению авторов, динамика эффекта пе-
реноса сходна с динамикой самой памяти (тестируемой при прохож-
дении старого лабиринта): наблюдается резкое улучшение в течение 
дня, которое в целом сохраняется в течение недели, а затем проис-
ходит снижение. Таким образом, интервал между заданиями связан 
с эффектом положительного переноса и динамика этого эффекта по-
добна динамике самой памяти (точнее, забывания).

Эффект переноса лег в основу известных исследований Г. Харлоу, 
которые позволили сформулировать представления о научении об-
учению (Harlow, 1949). Он показал, что животные могут постепенно 
(путем проб и ошибок) обучиться принципу решения задач, а затем 
демонстрировать почти мгновенное научение по типу инсайта в но-
вых задачах, с которыми они раньше не сталкивались. По заклю-
чению Г. Харлоу, для решения сотни однотипных задач не нужно 
формировать сто элементов памяти, как следует из представлений 
Э. Торндайка. Вместо этого формируется универсальный «контур», 
соответствующий всему множеству задач, построенных по одно-
му принципу («learning set»). Выяснилось, что таких «контуров» 
может быть несколько и возможна быстрая смена принципов ре-
шения целых групп задач. По мнению автора, это свидетельству-
ет о том, что возможны научение обучению, развитие способности 
адаптироваться к постоянным изменениям среды, превращающее 
организм «из условно-рефлекторного робота в здравомыслящее су-
щество» (ibid., p. 52).

Ранее к похожему выводу на материале прохождения животны-
ми лабиринта пришел и К. Лешли (Лешли, 1933). Он полагал, что от-
каз от доктрины формальной дисциплины связан с представления-
ми о строгой локализации функций. Из этих представлений следует, 
что «применение прошлых навыков к новым ситуациям ограничи-
вается наличием в прошлом таких ситуаций, в которых могли иметь 
место тождественные с настоящей ситуацией элементы; всякое же 
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иное поведение в процессе приспособления приходится объяснять 
процессом отбора на основе беспорядочной деятельности» (там же, 
с. 197). Таким образом, изучение эффекта переноса навыка вновь 
повлияло на общие представления о научении и памяти, обусловив 
частичный возврат к представлению о научении как развитии спо-
собностей.

О сходстве динамических свойств научения и памяти с эффектом 
переноса навыка свидетельствует также работа Д. Льюиса и А. Ше-
парда (Lewis, Shephard, 1951). Это исследование первоначально было 
направлено на выявление индивидуальных особенностей преодоле-
ния отрицательного переноса навыка. Однако, как сообщают авторы, 
более или менее случайно они обнаружили, что форма кривой на-
учения сложной двигательной задаче зависит от опыта, сформиро-
ванного до эксперимента. Исследование было выполнено совместно 
с исследовательским центром военно-морского флота США (поэтому 
все участники мужчины). В качестве устройства для формирования 
навыка использовали механический манипулятор, схожий с меха-
низмом управления стационарным орудием. Участник мог вращать 
манипулятор двумя руками и управлять движением тонкого луча 
света, который необходимо было направить в цель. В ходе экспери-
мента цель непредсказуемо двигалась. По желанию экспериментато-
ра соответствие между движением луча и вращением манипулятора 
менялось на противоположное: при повороте направо луч шел нале-
во, при движении вверх луч шел вниз и т. д. Все участники работали 
три дня в стандартных, затем три дня в «противоположных», а за-
тем один день снова в стандартных условиях. Значительное разли-
чие динамики научения между стандартными и «противоположны-
ми» условиями привело авторов к новому исследованию, в котором 
участники в начале и в конце эксперимента работали в «противопо-
ложных» условиях, а стандартные условия служили промежуточной 
задачей. Сопоставление кривых научения в стандартных условиях 
первого и второго исследований показало, что предварительная тре-
нировка в «противоположных» условиях оказывает значительное 
влияние на форму кривой научения в стандартных условиях. Одна-
ко сопоставление кривых научения в «противоположных» условиях 
не позволило выявить различий. На основании этих результатов ав-
торы делают вывод, что «противоположные» условия оказываются 
намного более трудными, чем стандартные, и эти различия в труд-
ности не связаны с физической нагрузкой или сложностью самого 
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задания. Разница между заданиями объясняется предшествующим 
опытом участников, опытом, полученным во множестве ситуаций 
обыденной жизни (при управлении велосипедом, машиной), т. е. за-
долго до эксперимента.

Перенос навыка впервые оценили по форме кривой научения 
именно в этой работе. Авторы сделали вывод о том, что не существу-
ет «истинной» кривой научения: каждая кривая, полученная в экспе-
рименте, отражает ход обучения, определяемый многими фактора-
ми. До этой работы Дж. Макгеоч называл перенос предшествующего 
научения одним из этих факторов, однако он признавал, что кон-
кретных данных в пользу этого утверждения не получено (см.: Lewis, 
Shephard, 1951). Было выявлено, что перенос происходит, даже когда 
предшествующее научение имеет место в ходе казалось бы незначи-
тельных и не связанных с заданием ежедневных действий, происхо-
дящих за пределами лаборатории.

Влияние мотивации и культуры, широко известное в отношении 
памяти, также продемонстрировано по отношению к переносу на-
учения (Александров, Александрова, 2007; Блонский, 1933; Ляудис, 
2011; Bartlett, 1995; Forbes, Grafman, 2013; Gray, 1975; Joy, Kolb, 2009). 
В частности, указывается, что перенос происходит не только за счет 
«когнитивного» содержания, но и стремления к достижению, локуса 
контроля, самооценки и т. д. (McKeachie, 1987). Кроме того, считает-
ся, что поскольку эти свойства (хотя и довольно устойчивые) можно 
сформировать в результате обучения, то переносится и сама моти-
вация, а также цели и ценности (Marx, Tombaugh, 1967; McKeachie, 
1987). Поэтому, согласно представлениям данных авторов, рабо-
ту с мотивацией можно использовать для улучшения переноса на-
учения: сделать так, чтобы восприятие ситуации в образовательном 
учреждении совпадало с восприятием ситуации в окружающем мире.

Эта теоретическая позиция восходит к работе Гарольда Хоффдин-
га, оппонента Эдварда Торндайка, считавшего, что перенос зависит 
не от количества общих элементов, а от воспринимаемого сходства: 
он считал, что нет объективных свойств, есть категории, формули-
руемые для определенной цели (см.: Royer et al., 2006). В соответст-
вии с этим (и в полемике с теорией Э. Торндайка), Р. Пи указывает, 
что сходство между ситуацией обучения и воспроизведения обуслов-
лено не природой вещей, оно не объективно, а «создается» в соответст-
вии с интерпретацией индивида (Pea, 1987). По словам того же авто-
ра, перенос избирателен, он определяется социокультурно (целями 
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и задачами, а также представлением о том, где вообще перенос име-
ет смысл), а «доступ» к элементам памяти зависит от характеристик 
социокультурной ориентации, таких как самоэффективность, страх 
неудачи, тревожность, нетерпимость к ошибкам и т. д. (McKeachie, 
1987). Переносятся и общие когнитивные навыки (McKeachie, 1987; 
Salomon, Perkins, 1988), поэтому «переносимость» относится не к эле-
ментами памяти, а к целостным структурам опыта.

***
Эффекты интерференции и переноса научения являются поведен-
ческими проявлениями взаимовлияния прошлого и нового опыта 
в ходе формирования нового поведения и его последующей реали-
зации. Эти эффекты широко изучаются и используются в психоло-
гических и психофизиологических экспериментах, однако не поз-
воляют разделить показатели, связанные с формированием нового 
опыта, и показатели модификации ранее сформированного опы-
та. Для этой цели необходимо использовать методики регистрации 
активности отдельных нейронов, позволяющие раздельно анали-
зировать актуализацию систем разного возраста в одном и том же 
поведении и учитывать результаты исследований консолидации 
и реконсолидации памяти.

Согласно нашим представлениям, эффект переноса научения 
не связан с каким-либо специфическим процессом «переноса» ра-
нее сформированного опыта в новые условия. Применение прошлого 
опыта и его реорганизация происходят как при «воспроизведении» 
поведения в условиях, точно совпадающих с условиями запоминания, 
так и при попадании в максимально незнакомую ситуацию. Эффект 
положительного переноса отражает такое научение, в ходе которого 
сходство и различие между возможностями опыта и текущей ситуа-
цией позволяют, соответственно, актуализировать элементы ранее 
сформированного опыта и сформировать только тот новый опыт, ко-
торый устраняет указанное различие (рассогласование).

Эффекты ретроактивной и проактивной интерференции сопро-
вождают ситуации, в которых ранее сформированный опыт также 
нужно «обособить» в отдельную совокупность, а при необходимос-
ти и приостановить их актуализацию. По-видимому, это позволяет 
не использовать, не модифицировать ее при формировании нового 
опыта, а также чередовать соответствующее поведение с другими 
без существенных «затрат на смену». По-видимому, сходный процесс 



в литературе описывается как формирование декларативной памя-
ти, предполагающей возможность обособления определенной час-
ти опыта и оперирования ею во внутреннем плане. Однако наличие 
этих эффектов не свидетельствует ни о каких конкретных характе-
ристиках структуры опыта или их изменении. И эффект интерфе-
ренции, и перенос научения могут иметь место без формирования 
нового опыта, оба эффекта могут сопровождать реализацию опыта 
одной структуры, но каждый из эффектов может быть проявлением 
использования актуализированных элементов опыта, объединенных 
в разные структуры. Поэтому в своем исследовании динамики фор-
мирования опыта разной степени дифференцированности, описы-
ваемом в следующей главе, мы сравниваем эффекты переноса в двух 
мотивационных контекстах между собой.
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В настоящей главе будет описано, какова общая направленность 
изменения свойств разнородных систем, формирующихся в про-

цессе индивидуального (и коллективного) развития, и какие доме-
ны памяти в структуре индивидуальной (и коллективной) памяти 
формируются.

3.1. Принцип дифференциации

К наиболее общим законам развития может быть отнесен прин-
цип дифференциации (Камшилов, 1978). Его применение позволя-
ет а) описать формальные свойства организации и тем самым дать 
описание разнообразным процессам в общих терминах, б) охаракте-
ризовать динамику процессов, в) связать настоящее и прошлое в по-
ведении индивидов и групп (Werner, 1962, p. vi).

При обсуждении развития рядом авторов, находящихся на разных 
позициях, были приведены аргументы в пользу того, что оно может 
быть рассмотрено как нарастающая дифференциация и сложность 
в соотношении индивида со средой (Александров, 1986; Сергиен-
ко, 2006; Чуприкова, 1997; Шмальгаузен, 1982; Alexandrov, 1999a, b; 
Tononi, Edelman, 1998; Werner, 1962; Werner, Kaplan, 1956).

Формирование «удачных актов» в процессе индивидуального 
развития приводит ко все более подробному дифференцированно-
му соотношению организма со средой, причем системы, формиру-
ющиеся на последовательных этапах дифференциации, соотносят-
ся со средой все большей «дробности» (Швырков, 1983; Швыркова, 
1984). Рассмотрим кратко поведение индивидов на раннем этапе 
их развития как изменение в аспекте нарастания дифференциации. 
Критическим моментом развития поведения в раннем постнаталь-
ном онтогенезе является момент раскрывания глаз. С развитием гла-
за в эволюции, по словам А. Н. Северцова, связан огромный прогресс 

ГЛАВА 3

Дифференциация/интеграция систем
и их доменная организация
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в смысле индивидуальной приспособляемости (Северцов, 2012). Ес-
тественно, что и до раскрывания глаз животные совершают целена-
правленные поведенческие акты, связанные с функциями питания, 
защиты, терморегуляции, но после раскрывания происходит совер-
шенствование, усложнение поведения, возрастают возможности уче-
та конкретных условий его реализации (Хаютин, Дмитриева, 1991). 
Если говорить о пищедобывательном поведении, то птенцы после 
раскрывания глаз уже не просто поднимают головы вверх, ожидая, 
что пища будет вложена в их раскрытый клюв матерью, а ориенти-
руются в направлении головы взрослой птицы, «нападая» на ее клюв 
(там же). Таким образом, после раскрывания глаз имеет место обра-
зование новых систем, соотносящихся со средой на более высоком 
уровне «дробности» – более «дифференцированных» систем, реали-
зация которых служит все той же, как и до открывания глаз, конеч-
ной цели поведения – получению пищи. При феноменологическом 
анализе этих изменений, являющихся следствием дифференциа-
ции поведения, они выглядят как увеличение количества возмож-
ных способов достижения результатов. Существенно подчеркнуть, 
что раскрывание глаз приводит к усложнению не только классифи-
цируемых как «зрительно направляемое», но и других форм поведе-
ния у разных видов животных (там же).

3.2. Дифференциация систем и их нейронное обеспечение

Вновь сформированные в процессе индивидуального развития, все 
более дифференцированные системы не заменяют ранее сформи-
рованные, а «наслаиваются» на них. Таким образом, субъективный 
опыт индивида представляет собой структуру, образованную систе-
мами разного «возраста» и разной степени дифференцированности.

Осуществление поведения обеспечивается не только посредст-
вом реализации новых систем, сформированных при обучении актам, 
которые составляют это поведение, но и посредством одновременной 
актуализации множества более старых, менее дифференцированных 
систем, сформированных на предыдущих этапах индивидуального 
развития. При этом оказывается, что одна и та же низкодифферен-
цированная система может согласовываться в разных поведенчес-
ких актах с разными наборами более дифференцированных систем. 
На нейронном уровне данная закономерность выражается в следую-
щем феномене. Внешне сходные поведенческие акты (реализующи-
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еся в среде, одинаковой по физическим свойствам, и характеризую-
щиеся одинаковыми движениями), но направленные на достижение 
разных результатов, обеспечиваются активацией сходных наборов 
нейронов, специализированных относительно низкодифференци-
рованных систем, и существенно разных наборов нейронов, специ-
ализированных относительно систем высокодифференцированных. 
В то же время, поскольку нейроны первой группы согласуются в этих 
разных актах с разными наборами клеток второй, постольку харак-
теристики их активаций в сравниваемых актах различаются (по-
дробнее см.: Александров, 1989; Alexandrov, 2008).

3.3. Внутрисистемная и межсистемная интеграция

Интеграция является другой стороной того процесса, который ле-
жит в основе системной дифференциации, – процесса системогене-
за. Новая система формируется за счет формирования новой интег-
рации нейронов в функциональную систему (Анохин, 1978). Данная 
интеграция на молекулярном уровне, как уже было отмечено, запус-
кается экспрессией ранних генов (Svarnik et al., 2005), а ее формиро-
вание на данном уровне анализа предстает как согласование «мета-
болических потребностей» клеток (Александров, 2004а). Подобные 
механизмы организации клеток, видимо, не «изобретены» сложны-
ми организмами заново, но имеют начало в давнем эволюционном 
прошлом, разворачиваясь при объединении одноклеточных для до-
стижения совместных результатов питания, защиты и т. п. (Гречен-
ко и др., 2013; Ben-Jacob et al., 2004).

При этом само вовлечение нейрона в систему – его специали-
зация относительно формируемой системы – есть новый шаг диф-
ференциации клетки. Этот шаг продолжает тот процесс дифферен-
циации нейронов, имевший место в раннем онтогенезе, результатом 
которого явилось формирование наборов преспециализирован-
ных клеток (Александров, 2004а; ср. с «первичным ассортиментом»: 
Edelman, 1987). Назовем подобную интеграцию внутрисистемной.

Может быть выделена также и межсистемная интеграция. Она 
связана с необходимостью изменения ранее сформированных сис-
тем при встраивании вновь формируемой системы в уже существу-
ющую целостную структуру памяти. Логично полагать, что это до-
бавление требует взаимного согласования нового элемента с ранее 
сформированными. Действительно, как было отмечено выше, по-
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добное «интеграционное» согласование имеет место и выступает 
как реконсолидационная модификация ранее сформированных сис-
тем при появлении новой системы – аккомодационная реконсоли-
дация (подробнее об этом см. п. 1.3.4).

3.4. Системная структура культуры

С позиций представления о развитии как дифференциации можно 
рассмотреть не только формирование структуры индивидуальной, 
но и коллективной памяти. Развитие культуры, как и индивидуально-
го опыта, осуществляется переходом от менее дифференцированных 
к более дифференцированным формам (см. рисунок 14). На рисун-
ке 14 большие овалы внизу – системы индивидуальной и коллектив-
ной памяти наименьшей дифференциации; стрелка «уровни диф-
ференциации» показывает возрастание уровня дифференциации 
сравниваемых структур по мере их развития. В структуре культу-

Рис. 14. Структуры субъективного опыта и культуры.
Обозначения: большие овалы внизу – системы индивидуальной 

и коллективной памяти наименьшей дифференциации; стрелка «уров-
ни дифференциации» показывает возрастание уровня дифференциа-
ции сравниваемых структур по мере их развития
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ры белые и черные овалы символизируют элементы культуры, за-
дающие формирование в процессе системогенеза 1) разрешенного, 
поощряемого и 2) запретного, неодобряемого поведений соответст-
венно; в структуре опыта индивида «белые системы» обеспечивают 
реализацию поведенческих актов приближения (положительные 
эмоции), «черные» – избегания (отрицательные эмоции). Пунктир-
ные линии на фрагментах слева отграничивают наборы систем раз-
ного возраста и дифференциации, одновременная актуализация ко-
торых обеспечивает достижение результатов поведенческих актов, 
соответствующих тому или иному набору; справа – наборы систем – 
элементов культуры разного возраста и степени дифференциации, 
входящих в единицу культуры. Пересечение черных и белых овалов 
обозначает: слева – внешне одинаковые акты поведения, направ-
ленные на достижение разных целей (достижения или избегания), 
справа – возможность использования в разных ситуациях разных 
единиц культуры, принадлежащих к поощряемому или запретному 
поведению для формирования внешне одинаковых групп действий. 
Стрелки «культурно обусловленный отбор» иллюстрируют идею ген-
культурной коэволюции (см., например: Александров, Александро-
ва, 2009), а «системогенез» – идею о том, что формирование элемен-
тов памяти происходит в культуре. Между прямоугольником «геном» 
и овалами, символизирующими элементы (системы), расположено 
схематическое изображение нейрона, указывающее на то, что реали-
зация генома в данной культурной среде, выражающаяся в формиро-
вании систем индивидуальной памяти в процессе индивидуального 
развития, опосредствована селекцией и специализацией нейронов 
в отношении этих вновь формирующихся систем. «Культурная спе-
циализация» индивидов может быть рассмотрена как формирова-
ние такой структуры индивидуальной памяти в данной культуре, 
которая комплементарна структурам других индивидов. В данном 
контексте «культурная комплементарность» означает, что генети-
ческие предиспозиции и связанные с ними «культурные специа-
лизации» индивидов согласованы и взаимодополнительны внутри 
данного сообщества.

Итак, по мере развития число систем и уровень их дифференциа-
ции увеличиваются. В случае культуры дифференциация проявляет-
ся в переходе от слитности и необособленности к стадии расчленения 
и дифференциации общественной жизни, в возрастающей сложности 
общественных связей и норм их регулирования (Богданов, 1917; Ве-
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бер, 1990; Дюркгейм, 1991; Сеченов, 1943; подробнее см.: Александ-
ров, Александрова, 2009), в увеличении числа различных «культур-
ных специализаций» и уменьшении «доли культуры», осваиваемой 
индивидом. Специализация индивидов в обществе является прояв-
лением системной дифференциации и, как представляется, нараста-
ет по мере дифференциации в структуре культуры (Богданов, 1917).

3.5. Сознание и эмоции как характеристики
разных уровней системной дифференциации

Системы, формирующиеся на самых ранних стадиях онтогенеза, 
обеспечивают минимальный уровень дифференциации: хорошо/
плохо; approach/withdrawal (поведение приближения – поведение из-
бегания, далее – ПП/ПИ). Это разделение применимо ко всем жи-
вым существам (Schneirla, 1939, 1959) и понимается как стремление 
к удовольствию, к достижению желаемого и избегание неудовольст-
вия, соответственно.

В единой концепции сознания и эмоций (Александров, 1995, 
2006б; Alexandrov, 1999a, b; Alexandrov, Sams, 2005) эмоция связы-
вается именно с упомянутыми наиболее древними и низкодиф-
ференцированными уровнями организации поведения (см. сопо-
ставимые в этом аспекте взгляды: Анохин, 1978; Ушакова, 2004; 
Швырков, 1984; Berntson et al., 1993; Cacioppo, Gardner, 1999; Davidson 
et al., 1990; Pankseepp, 2000; Schneirla, 1939, 1959; Zajonc, 1980). Все 
эти рано формирующиеся системы, вовлекаются ли они в обеспече-
ние ПП или ПИ, направлены на достижение положительных адап-
тивных результатов.

Основное положение единой концепции сознания и эмоций со-
стоит в том, что сознание и эмоции являются характеристиками раз-
ных, одновременно актуализируемых уровней системной организа-
ции поведения, представляющих собой трансформированные этапы 
развития (ср. с ЭУС: Пономарев, 1999) и соответствующих различ-
ным уровням системной дифференциации (см. рисунок 15).

В процессе развития дифференциация нарастает и поведенческие 
акты начинают обеспечиваться актуализацией все большего числа 
систем. На рисунке 15 большее число черных овалов иллюстрирует 
эмпирически подкрепленную идею о большей дифференциации до-
мена избегания по сравнению с доменом приближения, а перекрытие 
черного и белого овалов – идею о том, что внешне одинаковые акты, 
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направленные на достижение разных целей (приближения или из-
бегания), обеспечиваются активностью хотя и частично перекрыва-
ющихся, но существенно различных наборов нейронов (Alexandrov 
et al., 2007; Alexandrov, Sams, 2005). Треугольники иллюстрируют идею 
о том, что сознание (треугольник обращен вершиной вниз, сплош-
ная линия) и эмоция (треугольник обращен вершиной вверх, пунк-
тирная линия) являются разными характеристиками одной и той же 
многоуровневой системной организации, уровни которой представ-
ляют собой трансформированные в процессе научения (системоге-
неза) этапы индивидуального развития. При этом выраженность од-
ной характеристики (сознание) нарастает, а второй (эмоция) падает 
при возрастании степени дифференцированности систем.

Поскольку высокодифференцированные системы не заменяют 
низкодифференцированные, а «прибавляются» к ним, постольку 
поведение любого индивида обладает обеими этими характеристи-
ками, выраженность которых зависит от ряда факторов. Чем выше 
пропорция активных в реализующемся поведении элементов, при-
надлежащих низкодифференцированным системам, тем выше ин-
тенсивность эмоций (Бодунов и др., 1997; Alexandrov et al., 1990, 1993, 
1997; Bakhchina et al., 2018; Kolbeneva, Alexandrov, 2016).

Рис. 15. Сознание и эмоции на последовательных стадиях дифференциа-
ции поведения

Обозначения: большие овалы внизу обозначают системы наименьшей 
дифференциации, обеспечивающие реализацию поведенческих актов 
приближения («approach», положительные эмоции, белые овалы) и из-
бегания («withdrawal», отрицательные эмоции, черные овалы) на самом 
раннем этапе онтогенеза. Пунктирные линии отграничивают наборы 
систем разного возраста и дифференциации, одновременная актуали-
зация которых обеспечивает достижение результатов поведенческих ак-
тов, соответствующих тому или иному набору. См. пояснения в тексте
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3.6. «Дедифференциация»: регрессия и архаизация

В свете проводимой здесь логики не вызывает удивления связь из-
вестного в психологии феномена регрессии с эмоциональностью. Он 
описывается как «примитивизация», возврат к ранее сформирован-
ным формам поведения, переход к более низким уровням психичес-
кого развития. Появляется в ситуациях высокой эмоциональности, 
стресса, новизны, сложности, причем чем сильнее эмоции, тем глуб-
же регрессия (см.: Фресс, Пиаже, 1975). С позиций излагаемых здесь 
представлений регрессия и повышенная эмоциональность – два раз-
ных описания сдвига системной организации поведения в сторону 
более рано сформированных низкодифференцированных систем, 
увеличение «веса» этих систем в общем наборе актуализированных 
элементов памяти. Появление и сохранение регрессии в эволюции 
связано с ее значением для обеспечения эффективной адаптации 
к новым условиям среды за счет ускоренного формирования новых 
элементов опыта (подробнее см.: Александров, 2016; Александров 
и др., 2017; Alexandrov et al., 2020a, b).

Сходство системных структур индивидуальной и коллективной 
памяти (Александров, Александрова, 2007, 2009) позволяет предпо-
лагать, что и последняя также может в определенных «стрессорных» 
условиях временно «дедифференцироваться», сдвигаться в сторо-
ну ранее сформированных форм. Действительно, регрессия в об-
щественной жизни – архаизация – известный феномен; ее значение 
в некоторых аспектах может быть сходно с только что упомянутым 
при рассмотрении индивидуального опыта значением регрессии 
(Александров и др., 2017; Ахиезер, 2001; Бочаров, 2000; Пржилен-
ская, 2005; Самойлов, 2007).

3.7. Увеличение дифференциации
в процессе индивидуального развития

Если принять, что соотношение старых и новых систем – важный 
фактор, обусловливающий интенсивность эмоций, то можно ожи-
дать, что на раннем этапе развития индивид менее дифференциро-
ванно соотносится со средой и более эмоционален, чем впоследствии, 
поскольку число все более дифференцированных систем в структуре 
субъективного опыта с возрастом увеличивается. Эксперименталь-
ные данные оправдывают это ожидание (Gross et al., 1997; Motivation, 
emotion…, 1963; Panksepp, 1994).
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В постнатальном периоде последовательно формируется пове-
дение, основанное на обонятельном, тактильном, слуховом и зри-
тельном «контактах» со средой (Gottlieb, 1971). Из единой концепции 
сознания и эмоций вытекает предположение о том, что поведение, 
основанное на модальностях, появившихся раньше (например, на обо-
нянии), более эмоционально, чем основанное на модальностях, по-
явившихся позднее (например, на зрении). Данное предположение 
согласуется с тем, что в разных языках (от английского до японско-
го и зулу) большинство слов (примерно ¾), описывающих сенсор-
ные впечатления, относится к слуху и зрению и лишь оставшаяся 
меньшая часть слов распределена среди других чувств (Wilson, 1998). 
Сходное соотношение было обнаружено нами и для русского язы-
ка (Колбенева, Александров, 2010). Сформулированное предполо-
жение подтверждается результатами экспериментов, в которых мы 
сравнивали оценки эмоциональности, данные испытуемыми при-
лагательным русского языка, относящимся к разным модальностям 
(Колбенева, Александров, 2010; Kolbeneva, Alexandrov, 2016). Эмоцио-
нальность была тем выше, чем раньше в процессе индивидуального 
развития формировалось поведение, основанное на данной модаль-
ности, и чем раньше в онтогенезе индивид усваивал данное прилага-
тельное. Интересно, что уже более 130 лет назад И. М. Сеченов, об-
суждая дифференцированность поведения, связанного с разными 
органами чувств, отмечал, что «организация обонятельных и вку-
совых снарядов у человека, сравнительно с зрением… очень низка, 
и соответственно этому вкусовые и обонятельные ощущения рас-
членимы в чрезвычайно слабой степени» (Сеченов, 1947, с. 473).

3.8. Сходство динамик дифференциации в процессах филогенеза, 
онтогенеза, научения и реализации дефинитивного поведения

Та же закономерность повышения дифференцированности, что об-
наруживается в ходе онтогенеза, наблюдается при развертывании 
процесса научения. Формирование нового удачного акта в процес-
се научения может быть рассмотрено как увеличение подробности, 
степени дифференцированности соотношения индивида со средой 
(Тихомиров, 1975; Швырков, 2006; Bechara et al., 1997).

Научение, особенно в случаях выраженной новизны ситуации, 
по-видимому, начинается с упоминавшейся выше регрессии, свя-
занной с повышением интенсивности эмоций, что в системных тер-
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минах может быть описано как увеличение «веса» низкодифферен-
цированных систем по отношению к высокодифференцированным 
(Ю. И. Александров, 2006). Подобное соотношение отражает от-
сутствие в памяти индивида подходящего для новой ситуации спо-
соба поведения. Интересно заметить в связи с этим, что К. Г. Юнг 
рассматривал «возврат к инфантильному уровню» как возможность 
сформировать «новый жизненный план». «Регрессия, по существу, – 
писал он, – есть также основное условие творческого акта» (Юнг, 
2000, с. 119; ср. с описанной нами выше, при анализе системогенеза, 
реювенилизацией (см. п. 1.3.7), а также с позицией об эволюцион-
ном значении регрессии, также упомянутой выше).

Движение в сторону повышения дифференциации осуществля-
ется не только при научении, но и в микроинтервалах времени: в про-
цессе развертывания отдельного поведенческого акта (Александров, 
1989; Flavell, Draguns, 1957; McCauley et al., 1980; Navon, 1977). Нако-
нец, филогенетическое развитие, как и онтогенетическое, может 
рассматриваться в аспекте увеличения максимальной дифференци-
рованности и числа систем у данного вида (Александров, 1989; Ано-
хин, 1949; Волохов, 1968; Карамян, 1970; Когхилл, 1934; Шмальгау-
зен, 1982; von Uexkull, 1957; Werner, Kaplan, 1956).

Итак, во всех только что рассмотренных вариантах развития на-
блюдается общая закономерность: от старых низкодифференциро-
ванных систем к более новым, более дифференцированным системам. 
В этом смысле можно сказать, что онтогенез повторяет филогенез, 
научение повторяет онтогенез, а развертывание поведенческого акта 
повторяет научение. Конечно, масштабы времени перехода от срав-
нительно более низкой к высокой дифференциации в процессах 
фило-, онтогенеза, научения и реализации дефинитивного поведе-
ния различны: от столетий и годов до часов, секунд и миллисекунд.

3.9. Сходство эмоций и морали как характеристик
системных структур субъективного опыта и культуры

Если процесс системой дифференциации субъективного опы-
та может быть рассмотрен как «движение от эмоций к сознанию», 
то соответствующее развитие культуры предстает как «движение 
от морали к закону». Мораль может быть сопоставлена с характе-
ристиками наиболее древних и минимально дифференцированных 
базовых элементов культуры. Эти элементы, находящиеся в осно-
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вании доменов «хорошего» («правильного») поведения и «плохо-
го» («неправильного»), явились основой для дальнейшей эволюции 
и дифференциации культуры (Александров, Александрова, 2007). За-
кон же связан с более дифференцированными системами. Э. Дюрк-
гейм отмечал, что психические состояния, связанные с моральны-
ми санкциями, диффузны, а сами моральные правила настолько 
расплывчаты, что их трудно даже сформулировать, а юридичес-
кие правила отличаются ясностью и точностью (Дюркгейм, 1991,
с. 79–80).

Любая единица культуры включает как рано сформированные 
элементы («племенного», родового происхождения), так и новые, 
дифференцированные элементы, часть из которых может быть со-
поставлена с «законом». Согласие данного действия с юридическим 
законом есть его «законность», а с моральными нормами – его же 
«моральность» (Kant, 1887).

Итак, в структурном плане может быть отмечено сходство эмоций 
и морали как характеристик системных организаций субъективного 
опыта и культуры. И эмоция, и мораль являются характеристиками 
древних, наименее дифференцированных элементов этих структур. 
Эмоция в структурном плане «указывает» на принадлежность еди-
ниц субъективного опыта к «положительному» или «отрицательно-
му» домену опыта (см. рисунок 15). Мораль также «указывает», к ка-
кому домену культуры, «положительному» или «отрицательному», 
принадлежат данные единицы (см. рисунок 14; подробнее см.: Алек-
сандров, Александрова, 2007, 2009).

3.10. «Горизонтальный» анализ системной дифференциации: 
сопоставление разных доменов памяти

Если анализ дифференциации в развитии, основанный на сопо-
ставлении систем разного «возраста» или организмов на последова-
тельных стадиях онто- и филогенеза, назвать «вертикальным» (см. 
направление стрелок, обозначающих развитие и рост дифферен-
цированности на рисунках 14–15), то сравнительный анализ раз-
ных доменов памяти (см. домены ПП и ПИ на тех же рисунках), од-
новременно существующих у индивида, можно условно обозначить 
как «горизонтальный».

Различные эмоции характеризуют разные группы поведенческих 
актов (Alexandrov, Sams, 2005; Davidson et al., 1990; Frĳ da, Swagerman, 
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1987). Так, с положительными эмоциями связывается ПП, а с отри-
цательными – ПИ. Это означает, что положительные и отрицатель-
ные эмоции характеризуют актуализацию систем, принадлежащих 
к разным доменам памяти. Необходимо сделать оговорку, несколько 
усложняющую эту сравнительно простую картину. Получены экс-
периментальные аргументы в пользу того, что поведение, характе-
ризуемое эмоцией гнева, никак не относящейся к положительной 
валентности, принадлежит тем не менее к ПП, в том числе и по кри-
терию организации мозговой активности (Carver, Harmon-Jones, 
2009; Harmon-Jones et al., 2010). К выводу о принадлежности поведе-
ния, характеризуемого гневом, к ПП-группе приходят и авторы ра-
боты, в которой сравнивались карты телесных ощущений при раз-
ных эмоциях (Nummenmaa et al., 2014).

Выше мы уже говорили о соответствующем минимальному уров-
ню дифференциации делении памяти на домены, актуализация ма-
териала которых обусловливает реализацию ПП (approach) и ПИ 
(withdrawal). Используя здесь концепт «домен», мы не можем пола-
гаться лишь на самое общее и принятое его понимание, связываемое 
с «классом феноменов, имеющих некое общее свойство» (Hirschfeld, 
Gelman, 1994, р. 21), поскольку все же более специфицированное по-
нимание различается у разных авторов и при использовании в раз-
ных проблемных полях (Butterfi ll, 2007; Hirschfeld, Gelman, 1994). По-
этому подчеркнем, что здесь, говоря об этих доменах, мы понимаем 
под ними наборы систем, объединенных общностью результатов, – 
соответственно, достижения желательных и избегания нежелатель-
ных взаимодействий.

Имеются экспериментальные аргументы, в том числе получен-
ные при регистрации нейронной активности, в пользу того, что ор-
ганизация этих доменов асимметрична (Александров, 1989; Koyama 
et al., 2001; Nishĳ o et al., 1997). ПИ для своего обеспечения требу-
ет более детального анализа среды, чем ПП (Alexandrov, Alexandrov, 
1993; Kensinger, 2009; Khayutin et al., 1997; Schrauf, Sanchez, 2004). Бы-
ли приведены аргументы в пользу того, что негативно-эмоциональ-
ные состояния более разнообразны, чем позитивно-эмоциональные 
(Clayes, Timmers, 1993; Damasio, 1994; Schrauf, Sanchez, 2004; Wundt, 
1897). Действия в отрицательном эмоциональном состоянии харак-
теризуются большей скрупулезностью, тщательностью и сосредо-
точенностью, чем в положительном (см., например: Erk et al., 2005; 
Peeters, Czapinski, 1990; Schwarz 1990).
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Ранее было высказано предположение, что домен избегания более 
дифференцирован и к нему принадлежит больше систем, чем к до-
мену приближения (Alexandrov, Sams, 2005). Исходя из приведенных 
соображений, проверяли, проявляются ли упомянутые различия 
между доменами в закономерностях актуализации систем, при-
надлежащих к этим доменам, и в закономерностях научения, веду-
щего к формированию нового опыта в рамках одного или другого 
домена. В частности, выясняли (Alexandrov et al., 2007), различает-
ся ли активация слуховой коры человека при выполнении внешне 
одинакового поведения: дискриминации слуховых сигналов, раз-
личающихся по частоте (стандартный и отклоняющийся), в зави-
симости от валентности эмоций, характеризующей ПИ (избегание 
уменьшения денежного вознаграждения вследствие ошибки) и ПП 
(получение дополнительного вознаграждения при правильной де-
текции сигнала). Участники эксперимента давали субъективную 
оценку первой ситуации как эмоционально отрицательной, а вто-
рой – как эмоционально положительной. В каждой реализации ПИ 
и ПП оценивали амплитуду компонентов N100 связанных с собы-
тиями суммарных потенциалов мозга. Эта амплитуда была досто-
верно большей в реализациях ПИ, чем ПП. Возможно, большая 
амплитуда N100 связана с актуализацией большего числа систем и, 
следовательно, с активацией большего числа нейронов в реализа-
циях ПИ. Это предположение соответствует данным, полученным 
ранее при регистрации активности отдельных нейронов (зритель-
ной коры), вовлекающихся при предъявлении неизменной по физи-
ческим свойствам вспышки света в обеспечение разных видов по-
ведения: ПИ (избегание боли) и ПП (получение пищи) (Shvyrkova,
Shvyrkov, 1975).

По-видимому, большая системная дифференциация актуали-
зированного в отрицательном эмоциональном состоянии доме-
на избегания связана с необходимостью быть более внимательным, 
тщательным при решении задач, тратить на них больше времени, 
использовать специфические «когнитивные стили» (ориентиро-
ванные на детали) постольку, поскольку выбор систем, требуемых 
для обеспечения подлежащего реализации поведения, производится 
из большего набора, чем в положительном эмоциональном состоя-
нии. Возможно, что не в последнюю очередь поэтому положительно 
эмоциональные слова легче категоризовать, чем отрицательно эмо-
циональные (см. ниже).
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Что касается научения слуховой дискриминации в негативном 
и позитивном эмоциональном контекстах, мы обнаружили, что эф-
фект научения, состоящий в уменьшении амплитуды N100 и уско-
рении времени выбора, был более выражен в ситуации ПИ, чем ПП 
(Alexandrov et al., 2007). Эти данные свидетельствуют в пользу пред-
положения: особенности протекания процессов научения связаны 
с тем, какой из доменов «целевой» для этого научения. Для более по-
дробной разработки данной проблемы в специальных экспериментах 
мы сопоставляли связь эффектов переноса при научении с валент-
ностью эмоциональной ситуации, в которой перенос осуществля-
ется (Александров и др., 2007; Laukka et al., 2004; Sozinov et al., 2009, 
2012, 2020).

3.10.1. Достижение-избегание и перенос научения

Цель серии исследований с оценкой переноса научения при выпол-
нении ПП и ПИ состояла в выявлении особенностей системной ор-
ганизации индивидуального опыта, сформированного для дости-
жения поощрения или избегания потери. Данная цель достигалась 
путем сравнения показателей выполнения одинаковых заданий в си-
туации максимизации прибавки очков или минимизации их потери.

То, что мотивация определяет извлечение памяти и поведение, 
является одним из основных положений в рамках многих концепций 
(Анохин, 1968; Симонов, 1987; Судаков, 2004; Швырков, 2006; Brooks, 
Shell, 2006). Действительно, доминирование мотивации достижения 
успеха или избегания неудачи связано с запоминанием различно-
го содержания текстов (Панибратенко, 2011) и эффективностью его 
воспроизведения (Murty et al., 2011). Кроме того, эффективность вы-
полнения простых заданий в ситуации достижения и избегания раз-
лична (Морошкина и др., 2012). В работе, приведенной нами выше 
(Alexandrov et al., 2007), также показаны различия динамики науче-
ния между ситуацией достижения поощрения и избегания потери: 
например, снижение времени ответа от первой ко второй серии экс-
перимента больше в ситуации избегания, чем в ситуации достижения.

Мы предположили, что если при решении задач в ПИ основой 
для формирования нового поведения является более дифферен-
цированный опыт, чем в ПП, то в краткосрочной перспективе это 
формирование будет более медленным, чем формирование поведе-
ния на базе менее дифференцированного опыта, за счет его боль-
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шей сложности (необходимости согласования новой и ранее сфор-
мированных систем). Если домен опыта ПИ содержит больше систем, 
чем домен опыта ПП, то даже при выполнении простых заданий с вы-
сокой эффективностью (небольшим количеством ошибок) время от-
вета в ситуации избегания окажется больше, чем в ситуации дости-
жения. Кроме того, ситуация избегания будет способствовать более 
выраженному переносу научения при длительном перерыве между 
заданиями (за счет большей дифференцированности – возможности 
использования ранее сформированного опыта сходного поведения).

Предположения о связи переноса научения с эмоциями (Immor-
dino-Yang, Damasio, 2007) и мотивацией (Dweck, 1986; Pintrich et al., 
1993) также высказывались ранее. Тем не менее, в эксперименталь-
ных исследованиях использовали либо обучение сложным социаль-
ным навыкам, либо формирование знания по учебным предметам 
(обзор см.: Helfenstein, 2005). Кроме того, показано, что эффект пере-
носа в ситуациях достижения и избегания сходен (Prather et al., 1972), 
однако в этой работе мотивационные ситуации первого и второго за-
даний были различны. Высказанные нами предположения прове-
рялись при предъявлении простых заданий, так как, во-первых, мы 
считаем описанные здесь закономерности формирования нового опы-
та базовыми и, во-вторых, результативность решения простых зада-
ний в меньшей степени зависит от индивидуальных особенностей 
образования, полученного участниками, и в большей степени поз-
воляет сравнивать показатели поведения участников разных групп. 
Действительно, в наших исследованиях было показано, что при ко-
ротком интервале между заданиями (до 10 мин.) перенос научения 
при выполнении простых заданий более выражен в ситуации избе-
гания, по сравнению с ситуацией достижения (Александров и др., 
2007; Sozinov et al., 2012). Кроме того, мы проводили сопоставление 
показателей научения между группами с разной историей форми-
рования ПП и ПИ: между финскими и российскими школьниками.

Межкультурные исследования показывают, что психические про-
цессы, ранее считавшиеся универсальными для всех людей, харак-
теризуются спецификой, связанной с принадлежностью индивида 
к той или иной культуре (Александров, Александрова, 2009; Лебе-
дева, Татарко, 2009). Представители разных культур имеют различ-
ные стили, стратегии научения и мотивацию к обучению (Joy, Colb, 
2009; Niles, 1995; Ramburuth, McCormick, 2001; You, Jia, 2008). Дейст-
вительно, особенности этносреды играют существенную роль в фор-
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мировании мотивации учения (Сухарев, Неверова, 2011). В частнос-
ти, представители «незападных» культур в большей степени зависят 
от социального одобрения, а представители «западных» более мо-
тивированы личными достижениями и соревнованием со сверст-
никами. В исследовании особенностей целеполагания (Elliot et al., 
2001) и предпочтения разных типов информации (Hamamura et al., 
2009) показано, что представителям «незападных» культур (с боль-
шей выраженностью коллективизма) в большей степени свойствен-
ны мотивация избегания и страх потери лица, чем представителям 
«западных» (с большей выраженностью индивидуализма, см.: Апа-
нович и др., 2016; Wang et al., 2017).

Поскольку формирование ПП и ПИ человека происходит в кон-
кретной культуре, мы предположили, что имеется культурная специ-
фика формирования структуры индивидуального опыта достижения 
и избегания. В частности, в более «западной» (индивидуалистской, 
«аналитичной», с более выраженным поведением достижения успе-
ха) культуре (см., например: Апанович и др., 2016) асимметрия до-
менов опыта меньше, чем в более «восточной» (коллективистской, 
«холистичной», с более выраженным поведением избегания неуда-
чи). Следовательно, можно ожидать культурную специфику форми-
рования структуры индивидуального опыта достижения и избега-
ния, и по показателям динамики научения в ситуации достижения 
и избегания могут быть выявлены межкультурные отличия. Также 
в этом исследовании участвовали две возрастные группы (подробнее 
см.: Созинов и др., 2015), однако в настоящем тексте мы изложим ос-
новные результаты проведенной работы без учета этой переменной.

Каждый участник выполнял два задания по различению пара-
метров слов. Слова (существительные или прилагательные), состо-
ящие либо из четырех, либо из пяти букв, белые на черном фоне, 
на короткое время предъявляли на экране монитора. В задании «Ко-
личество букв» (КБ) нажатием одной из двух клавиш стандартной 
клавиатуры («п» или «р») было необходимо ответить, сколько букв 
в предъявляемом слове – четыре или пять. Размер шрифта всех слов 
был одинаков и составлял 30 единиц (кегль 30). В задании «Размер 
шрифта» (РШ) предъявлялись другие слова с использованием ли-
бо более крупного (кегль 34), либо более мелкого (кегль 26) шрифта 
(см. рисунок 16). Нажатием одной из тех же двух клавиш требовалось 
ответить, каков размер шрифта предъявляемого слова – «большой» 
или «маленький». Перенос научения оценивали по показателю вре-
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мени ответа путем сравнения результатов двух групп участников: 
выполнявших данное задание первым и вторым (применение тако-
го дизайна эксперимента см.: Tallet et al., 2010).

При переходе от более легкого задания к более трудному (от КБ 
к РШ) эффект переноса оказался положительным (выполнение за-
дания КБ способствует выполнению задания РШ). Это имело место 
как при использовании короткого интервала между заданиями, так 
и длинного, и эффект положительного переноса был более выражен, 
чем при обратной последовательности заданий, при которой выяв-
лялся эффект отрицательного переноса (для оценки эффекта пере-
носа при коротком интервале подсчитывали коэффициент перено-
са, см. рисунок 17) (подробнее см.: Sozinov et al., 2012).

Мы предполагали, что «сложность» поведения избегания, об-
условленная большей дифференцированностью «негативного» домена 
опыта, чем «позитивного», которая проявляется при формировании 
нового поведения, впоследствии «окупается» большей эффектив-
ностью использования этого поведения. В ходе оценки эффекта пе-
реноса при выполнении ПП и ПИ финскими и российскими участ-
никами исследования преимущество более дифференцированного 
«негативного» домена в отношении переноса научения при перехо-
де к трудному заданию проявилось как у финских, так и у россий-
ских участников (подробнее см.: Созинов и др., 2015).

Таким образом, степень дифференцированности домена опы-
та, который служит основой для формирования нового поведения, 

Рис. 16. Предъявление слов (на финском или русском языке) в заданиях



184

связана с возможностью его использования: актуализация систем 
«негативного» домена опыта обеспечивает более выраженный пере-
нос научения (на примере положительного переноса), а «позитив-
ного» – менее выраженный перенос (на примере отрицательного 
переноса). В то же время мы использовали легкие задания, требу-
ющие длительного внимания к деталям. Действительно, согласно 
данным литературы, мотивация избегания предполагает более сис-
тематическую «обработку информации» и более локальное внима-
ние, по сравнению с мотивацией достижения, однако ограничивает 
возможности решения творческих задач; также в силу своей «когни-
тивной сложности» мотивация избегания более «энергетически за-
тратна», но позволяет лучше решать ряд задач, предполагающих вни-
мание к деталям (обзор на эту тему см.: Roskes et al., 2013). Поэтому 
нельзя исключать, что, используя другой тип задачи, например, хо-
листический (см.: Апанович и др., 2020), мы бы получили более вы-
раженный перенос научения при выполнении ПП.

Интересно, что некоторые выявленные нами феномены по-раз-
ному выражены у финских и российских участников. Мы пред-
полагали, что у них по-разному проявятся эффекты, связанные 

Рис. 17. Показатели переноса научения по доле ошибочных ответов (А) и вре-
мени ответа (Б) при предъявлении заданий в разной последовательности

Обозначения: КБ – задание «Количество букв», РШ – задание «Раз-
мер шрифта»; столбики – среднее значение, тонкие Т-образные элемен-
ты – стандартная ошибка среднего
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с различиями ситуации достижения и избегания. Действительно, 
преимущество ситуации достижения в отношении отрицательно-
го переноса (менее выраженный отрицательный перенос в ПП) бо-
лее выражено в российской выборке (рисунок 18, КБ: коэффициент 
переноса показывает, насколько предъявление задания РШ меня-
ет долю ошибок в задании КБ). Преимущество ситуации избегания 
в отношении положительного переноса научения оказалось сход-
ным в финской и российской выборках (рисунок 18, РШ, подробнее 
см.: Sozinov et al., 2020).

Рис. 18. Нормализованные значения коэффициента переноса по показате-
лю доли ошибок у финских (ФИНЛ) и российских (РОСС) участников 
при поведении приближения и избегания.

Обозначения: белые столбцы – поведение приближения, черные – 
поведение избегания; КБ – задание «Количество букв» (отрицательный 
перенос); РШ – задание «Размер шрифта» (положительный перенос)
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Мы связываем перечисленные особенности с тем, что меньшая 
дифференцированность домена опыта ПП россиян проявляется 
как сниженный эффект переноса научения и с тем, что асиммет-
рия «позитивного» и «негативного» доменов опыта у россиян бо-
лее выражена.

В отношении различий ПП и ПИ, а также межкультурных разли-
чий интересен также анализ замедления после ошибки, которое вы-
ражается в том, что время верной пробы после совершения ошибки, 
как правило, больше, чем время верной пробы после верной пробы. 
Показатель замедления после ошибки оценивается как различие меж-
ду этими двумя временами. В нашей работе показано, что при выпол-
нении ПП замедление после ошибки у финских и российских участ-
ников сходно, а при выполнении ПИ замедление выше у финских 
участников (Sozinov et al., 2020). Мы связываем эти различия с более 
выраженным рассогласованием и реорганизацией опыта при совер-
шении ошибки у финских школьников, так как опыт ПИ у них менее 
дифференцирован в соотношении с опытом ПП, чем у российских 
школьников: в российской культуре, по сравнению с финской, обуче-
ние в большей степени связано с контролем, навязыванием поведе-
ния (Рятю и др., 2013), а потому более мотивировано избеганием по-
рицания или неудачи в глазах окружающих, чем достижением успеха.

Для сопоставления характеристик ДИ и ДП мы также исполь-
зовали созданную нами методику оценки показателей формирова-
ния нового опыта в ситуации приобретения очков или избегания 
их потери при неполной инструкции с применением компьютер-
ной программы A-Ware (Созинов и др., 2018). С одной стороны, эта 
программа позволяет ставить участников исследования в проблем-
ную ситуацию и оценивать показатели процесса научения. С дру-
гой стороны, в ней обеспечена возможность сравнения показателей 
выполнения заданий между двумя режимами обратной связи: пред-
ставления очков либо в виде их приобретения, либо в виде их потери. 
Программа A-Ware позволяет предъявлять участникам два задания 
(см. рисунок 19), варьируя трудность заданий как за счет параметров, 
определяющих верное решение, так и за счет степени осведомлен-
ности участника о содержании задания. В задании «Обхват» с начала 
игры на белом поле располагается невидимый объект (белый на бе-
лом фоне), сохраняющий свое положение от пробы к пробе. Участ-
нику предстоит обнаружить, что выделение прямоугольного участка 
экрана с помощью нажатия и удержания левой клавиши мыши при-
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водит к демонстрации результата и началу следующего хода. В случае 
попадания объекта в выделенный участок объект становится види-
мым (появляется квадратная картинка в рамке) и количество баллов 
возрастает, причем чем меньше площадь выделенного участка с объ-
ектом (чем плотнее «обхват»), тем больше баллов начисляется в кон-
це данного хода. В игре «Категория» перед участником появляется 
белое квадратное поле на черном фоне с шестнадцатью закрытыми 
объектами (в виде пустых рамок). Нажатие левой клавиши мыши 
внутри рамки приводит к открытию объекта – появлению изобра-
жения внутри рамки. Изображения принадлежат к разным катего-
риям, создаваемым экспериментатором за счет размещения нужно-
го количества файлов в соответствующие папки. Ход заканчивается, 
если открыты все объекты целевой категории, которая также опре-
деляется экспериментатором. Изображения каждой данной катего-
рии появляются в одних и тех же местах. Задача участника состоит 
в том, чтобы запомнить локации объектов целевой категории и от-
крыть только эти объекты. Чем больше «лишних» объектов (т. е. объ-
ектов других категорий) открыл участник, тем меньше баллов на-
числяется в конце данного хода (подробнее см.: Созинов и др., 2018). 
Методика позволяет оценивать эффект переноса научения на осно-
ве сравнения временных показателей выполнения заданий, а также 
сравнивать характеристики формирования опыта между ситуация-
ми достижения поощрения и избегания его потери, которые созда-

Рис. 19. Игровые поля задания «Обхват» (слева) и «Категория» (справа) в ме-
тодике A-Ware
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ются за счет соответствующих способов предъявления обратной свя-
зи (Созинов и др., 2018).

В исследовании, проведенном нами с применением этой методи-
ки (Sozinov et al., 2019), с помощью дисперсионного анализа выявлено 
значимое взаимодействие факторов мотивационного контекста (ПП 
или ПИ) и последовательности предъявления заданий по показате-
лю количества проб, необходимых участникам для получения мак-
симально возможного количества баллов за пробу (см. рисунок 20). 
В данном исследовании принимали участие российские и китайские 
студенты, и указанный результат относится к обеим выборкам участ-
ников. Это снова означает, что изменение скорости выполнения од-
ного задания в связи с выполнением другого (эффект переноса) свя-
зано с тем, в каком режиме начисления очков участник выполняет 
задание: прибавления (ПП) или вычитания (ПИ).

Рис. 20. Результативность выполнения задания «Обхват» по методике оцен-
ки показателей формирования нового опыта в ситуации приобретения 
очков и избегания их потери.

Обозначения: по оси ординат указано количество ходов участни-
ков до первого максимального результата хода в ситуации достижения 
(белые столбцы) и избегания (черные) в задании при его предъявлении 
первым (1) или вторым (2)

Таким образом, с применением различных методик при выполнении 
заданий разного типа и разной сложности показано, что мотиваци-
онный контекст заданий, связываемый нами со степенью дифферен-
цированности доменов опыта, определяет выраженность эффектов, 
свидетельствующих о динамике памяти, или модификации струк-
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туры опыта индивидов, – в частности, выраженность эффекта пере-
носа научения. Следовательно, выполнение одних и тех же заданий 
в ситуации достижения и избегания происходит за счет формирова-
ния и реализации систем, включенных в домены опыта разной сте-
пени дифференцированности.

3.10.2. Эмоции и дифференцированность опыта

В уже упоминавшихся экспериментах, в которых исследовалась эмо-
циональность оценки испытуемыми прилагательных русского язы-
ка (Колбенева, Александров, 2010; Kolbeneva, Alexandrov, 2016), так-
же были получены данные, свидетельствующие в пользу бóльшей 
дифференцированности ДИ домена. Имеется много эксперимен-
тальных и теоретических оснований считать, что при предъявле-
нии слов, в том числе эмоциональных, актуализируются системы 
поведенческих актов, с которыми данные слова ассоциированы (см., 
например: Alexopoulos, Ric, 2007; Bargh, 1997; Bargh, Ferguson, 2000; 
Galese, Lakoff , 2005; Hauk et al., 2004). Исходя из этого, в качестве дан-
ных, которые свидетельствуют в пользу большей дифференцирован-
ности ДИ, обусловливающей необходимость иметь дело с большим 
набором систем, мы рассматриваем следующие: время, затрачивае-
мое на оценку прилагательных, ассоциированных с ДИ, достоверно 
превышает таковое, затрачиваемое на оценку слов, ассоциирован-
ных с ДП (Kolbeneva, 2008).

В нашей лаборатории сопоставляли ДИ и ДП также в специаль-
ных экспериментах с семантическим праймингом. Целевое слово 
(положительной или отрицательной валентности) следовало с за-
держкой в пятьсот миллисекунд за праймом («приятный», «непри-
ятный»). Было выявлено, что отношения компонентов памяти вну-
три домена и отношения компонентов, принадлежащих разным 
доменам, существенно различаются (Марченко, Безденежных, 2008).

Различие функциональной связи данного компонента с компо-
нентами «своего» и «чужого» доменов выявляется и при анализе ак-
тивности нейронов, специализированных относительно систем ДИ 
и ДП. Отношения между доменами памяти определялись на основа-
нии статистического анализа активности нейрона при актуализации 
систем разнообразных актов «своего» домена, т. е. домена относитель-
но одной из систем которого он был специализирован, и систем «чу-
жого» домена (Горкин и др., 2014).
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Как и в цитировавшихся выше исследованиях с использовани-
ем прилагательных, в экспериментах О. П. Марченко время отчет-
ного действия для неприятных слов было больше, чем для приятных 
(в случаях, когда прайм и целевое слово относились к той же валент-
ности эмоций). В пользу различия сравниваемых доменов говорят 
и следующие данные, полученные в экспериментах с использованием 
прайминга: их участникам было легче категоризовать прилагатель-
ные, связанные с приятными эмоциями. Результаты этих экспери-
ментов имеют отношение и к тому компоненту нашего предположе-
ния, в соответствии с которым в более дифференцированном домене 
избегания больше элементов опыта (больше систем). Как и для до-
мена избегания, большее время отчетного действия, меньший эф-
фект преднастройки и бóльшая субъективная сложность категори-
зации были обнаружены автором для слов домена неживых объектов 
(мебель, одежда и пр.), чем для слов домена живых существ. Извест-
но, что число объектов в первом домене выше, число же слов во вто-
ром – меньше, причем уменьшается прогрессивно в исторической 
перспективе, что отражает в том числе и уменьшение объема обы-
денного биологического знания в современных городских техноло-
гически ориентированных культурах (Wolff  et al., 1999).

***
Анализ литературы, а также данные, полученные при «горизонталь-
ном» подходе к рассмотрению дифференциации с помощью срав-
нения показателей поведения, направленного на достижение по-
ощрения и избегание потери, согласуются с предположением о том, 
что динамика памяти (особенности как формирования элементов 
опыта, так и модификации опыта в процессе научения) различает-
ся для разных доменов опыта. В частности, с точки зрения «горизон-
тального» анализа дифференциации, наши данные указывают на то, 
что домен опыта избегания более дифференцирован, чем домен до-
стижения. В то же время это различие неразрывно связано с «вер-
тикальной» дифференциацией – историей формирования указан-
ных доменов в процессе индивидуального развития и динамикой 
научения, основой для которого они являются. Это еще раз показы-
вает, что закономерности динамики памяти являются производны-
ми от структуры индивидуального опыта и что рассмотрение фор-
мирования элементов опыта в отрыве от того, какая структура опыта 
при этом модифицируется (так как лежит в его основе), является ме-



нее эффективным. То, что структура опыта относится к принципи-
альным факторам, определяющим характеристики динамики па-
мяти, принципиально и для основной гипотезы следующей главы: 
структура опыта определяет не только скорость формирования, вы-
раженность интерференции, возможность переноса и модификации 
памяти, но и характер забывания материала.
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В первой главе мы проиллюстрировали: изучение памяти как ди-
намического процесса позволило выявить, что изменение ней-

рофизиологического обеспечения поведения происходит, даже если 
это поведение не повторяется. Однако динамику памяти можно оце-
нить тогда, когда сохранность памяти проявляется в поведении: 
даже если группы помеченных клеток активируются искусствен-
но, оценка состояния памяти проводится по поведенческим пока-
зателям. Когда проявление в поведении исчезает или существенно 
снижается, обычно говорят о забывании. Если, как мы утвержда-
ем, при научении происходят необратимые изменения согласования 
метаболизма между нейронами в целостном организме, связанные 
со становлением их специализации, то что можно назвать забыва-
нием? Означает ли забывание, что память исчезла? Существует ли 
специальный процесс забывания, или забывание – это только память 
со знаком «минус»? Если системная специализация нейрона посто-
янна, то как можно вообще что-то забыть? В настоящей главе рас-
сматриваются данные современной литературы, помогающие отве-
тить на эти вопросы.

4.1. Определения забывания

Первым исследователем забывания в научной психологии считает-
ся Г. Эббингауз, который решил заняться экспериментальным из-
учением памяти и забывания после приобретения книги Г. Фехнера 
«Основы психофизики». Общеизвестно, что Г. Эббингауз построил 
таблицу с данными воспроизведения списков бессмысленных сло-
гов через разные сроки после заучивания, графическое изображение 
которой получило позже название «кривая забывания» Эббингауза. 
Строго говоря, «кривая забывания» должна показывать рост доли 
ошибок. «Кривая забывания» Эббингауза является кривой воспро-

ГЛАВА 4

Забывание как проявление памяти
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изведения, так как показывает снижение количества воспроизведен-
ных слогов с увеличением интервала времени между заучиванием 
и воспроизведением. Уже в этом, самом первом, исследовании про-
является одна из принципиальных проблем в изучении забывания: 
что считать забыванием?

В 2010 г. появилась коллективная монография под редакцией 
С. Делла Сала «Забывание» («Forgetting»), в которой проблеме опре-
деления забывания посвящена отдельная глава (Roediger et al., 2010). 
Как доказать, что память бесследно исчезла? Если она исчезла не бес-
следно, то произошло ли забывание? Если нельзя четко установить 
наличие забывания, как дать ему определение?

В качестве базового феноменологического определения забыва-
ния используем общепринятую формулировку Э. Тулвинга: забы-
вание как невозможность вспомнить в данный момент то, что было 
известно раньше. Нужное часто забывается, а забытое часто вспо-
минается не вовремя, но это ничего не говорит нам о причинах за-
бывания и о процессах, которые лежат в его основе.

Известны так называемые «сильное» и «слабое» определения 
забывания. В «сильном» определении забывание представляется 
как полная потеря («стирание») следа памяти, воспроизвести кото-
рый невозможно независимо от применяемых средств (ibid.). Мож-
но добавить, что при этом предполагается возвращение организма 
к состоянию в прошлом. Данных о полном забывании не получено 
даже на моллюсках, почти каждый нейрон нервной системы кото-
рых идентифицирован. Более того, это принципиально недостижи-
мо, так как теоретически всегда существуют средства проверки со-
хранности памяти, которые экспериментатор еще не использовал.

В «слабом» варианте забывание определяется как невозможность 
«извлечения памяти». Это означает, что материальные основы памя-
ти сохраняются, но поведение не выполняется. Отметим, что «силь-
ное» и «слабое» определения относятся только к случаям здорового 
забывания, при котором у испытуемых нет патологических наруше-
ний. Известно, что даже если усвоенное поведение не воспроизво-
дится, то, как правило, выявляется влияние «забытого» на последу-
ющее обучение и развитие; кроме того, вспомнить забытое зачастую 
помогает напоминание (Li et al., 2014). В исследовании А. Гускйонена 
и коллег (Guskjonen et al., 2018) было показано, что контекстный страх 
у мышей, сформированный в их младенческом возрасте и не воспро-
изводимый ими в соответствующих тестах через длительное время 
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(до трех месяцев), т. е. «забытый», восстанавливается при оптогене-
тической активации нейронов зубчатой фасции, которые были по-
мечены в ходе формирования этого поведения.

Получается, что мысленный эксперимент с обоими определени-
ями забывания позволяет подчеркнуть: никакое обучение не прохо-
дит бесследно для организма, даже если искомое поведение не вос-
производится. Подчеркнем, что и с нашей точки зрения изменения 
индивидуального опыта при формировании нового элемента опыта 
необратимы, так как являются перестройкой целостного организма. 
Интересно, что это обосновано и экспериментальными данными: за-
бывание является не возвратом к прошлому состоянию, но новым со-
стоянием, содержащим возможность реактивации памяти (Liu et al., 
2022). В частности, в этом исследовании на круглом черве C. elegans 
показано, что состояние «наивного испытуемого» отличается от со-
стояния после забывания уровнем экспрессии 440 различных генов, 
хотя поведение червей в этом состоянии неразличимо (активность 
178 из этих генов отличается еще и от состояния после обучения).

Использование «слабого» определения забывания (невозможность 
извлечения) также (как и «сильного») осложняется тем, что теорети-
чески всегда остается возможность выявить способ активирования 
забытой памяти. Кроме того, «слабое» определение не различает обра-
тимую и необратимую потерю возможности реализации поведения. 
В исследованиях с оптогенетическим воздействием на помеченные 
при обучении группы клеток, которые мы приводили в первой главе 
(см. обзор: Josselyn, Tonegawa, 2020), было обосновано, что существует 
состояние группы клеток, связанных с формированием нового опыта 
при обучении, которое может быть описано как «молчащая энграм-
ма». В таком состоянии «энграмма» не активируется естественны-
ми способами, и можно сказать, что произошло забывание. В то же 
время активирование этой группы клеток оптогенетическими ме-
тодами приводит к восстановлению поведения. Например, при бло-
каде синтеза белка сразу после обучения поведение условного зами-
рания не воспроизводится, но после оптогенетической активации 
восстанавливается, даже если после обучения прошло восемь дней. 
Авторы утверждают, что по результатам исследований забывание, 
в частности, при болезни Альцгеймера, обусловлено скорее молча-
нием «энграмм», чем их потерей. В рамках принятых в нейрофизио-
логии понятий это означает, что «сохранение» памяти не определя-
ет возможность ее «извлечения» (ibid.). Таким образом, современные 
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методы регистрации и изменения активности мозга позволяют раз-
личить «молчащую» и «недоступную» энграммы, хотя в поведении 
оба эти состояния проявляются как забывание.

Отдельной группой можно выделить определение забывания 
как постепенной потери информации. Это определение также мож-
но назвать феноменологическим: в рамках такого подхода выявле-
но, что независимо от шкалы времени «кривая забывания» прибли-
жается к логарифмической: быстрое падение вначале, затем более 
плавное и асимптотическое в конце. В настоящее время эта зако-
номерность считается далеко не универсальной (Radvansky et al., 
2022). В то же время «кривая забывания» описывается логарифми-
ческим законом для ситуации быстрого предъявления изображе-
ний и звуков (секунды), для заданий на запоминание слов и других 
учебных материалов (минуты, часы или дни) и даже для воспроиз-
ведения испанских слов при обучении в колледже (годы) (Roediger, 
2010). Немасштабируемость процесса забывания (сходство законо-
мерностей на разных временных шкалах) объединяет описание ди-
намики забывания и описание процесса консолидации памяти: эф-
фект интерференции показан для воспроизведения списков слов, 
выполнения моторных заданий (секунды, минуты) (Brashers-Krug 
et al., 1996; Lechner et al., 1999), воспроизведения материала школь-
ных уроков при некоторых вариантах их построения (часы и дни) 
(Кочнев, 1999), использования родного и иностранного языков (го-
ды) (Фрумкина, 2001). Однако описание забывания как потери ин-
формации не предполагает, что забывание всегда происходит по ло-
гарифмическому закону.

В нашей стране намного больше, чем в других странах, нашел 
поддержку подход П. Жане к запоминанию как социально детерми-
нированному процессу. В исследованиях отечественных психологов 
было показано, что запоминание не является проявлением специ-
фического процесса памяти, а реализуется как деятельность (Соко-
лов, 2002). Произвольная и непроизвольная память зависят не от ти-
па материала или числа повторений, а от целей воспроизведения (см. 
исчерпывающий обзор: Ляудис, 2011). Большинство теорий забы-
вания не учитывают такие феномены, как эффект реминисценции 
(если давать испытуемому несколько попыток воспроизведения ма-
териала, то эффективность воспроизведения повышается от попыт-
ки к попытке) и «гипермнезии» (общий уровень воспроизведения 
может со временем повышаться) (Roediger, 2010). Подобные эффек-
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ты были известны Г. Эббингаузу, но рассматривались как «парадок-
сальная видимость», связанная с тем, что при воспроизведении по-
сле перерыва отсутствует утомление (Эббингауз, 1998, с. 95).

Как показывают перечисленные определения, термин «забыва-
ние» не является содержательным без соответствующей теории за-
бывания, т. е. описания процессов, лежащих в основе неспособнос-
ти осуществления ранее сформированного поведения.

4.2. Почему мы забываем

До недавнего времени перечень теорий забывания исчерпывался 
противопоставлением теории распада памяти и теории интерфе-
ренции. Первые теории забывания, вероятно, появились из быто-
вых представлений о постепенном распаде неиспользуемой памя-
ти с течением времени, подобно атрофии обездвиженных мышц, 
или как следствии следующих за запоминанием событий. Теории за-
бывания являются неотъемлемой частью соответствующих теорий 
памяти, поскольку забывание чаще всего рассматривается как сбой, 
ошибка в работе памяти. Теория активного забывания, изложен-
ная в заключении настоящей главы, является исключением из это-
го правила: в ее рамках разрабатывается представление о забывании 
как части нормального, естественного, адаптивного и необходимо-
го для организма процесса реорганизации (и разрушения), так на-
зываемой «пластичности» памяти, – процессе, имеющем специаль-
ное нейрохимическое обеспечение.

4.2.1. Теория распада памяти

Теория распада памяти (decay of memory) постулирует, что неис-
пользуемая память разрушается со временем. Она приписывается 
Э. Торндайку, сформулировавшему «закон невостребованности» (the 
law of disuse): сила неиспользуемой ассоциации снижается с течени-
ем времени. Эта теория забывания находится в соответствии с ас-
социативными представлениями о памяти: при научении происхо-
дит формирование ассоциации, имеющей определенную силу; сила 
ассоциации увеличивается при повторении (т. е. при использовании 
памяти) и пассивно уменьшается при неиспользовании.

Другой термин Э. Торндайка, «разучивание» (unlearning, когда мы 
разучились что-то делать), предполагает ослабление ассоциативной 
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связи в результате усиления других более новых связей (см.: Melton, 
Irwin, 1940), а не просто с течением времени. Несмотря на это рас-
пад (или «затухание», разрушение) памяти связывали только с тече-
нием времени и сравнивали с радиоактивным распадом или обра-
зованием ржавчины.

4.2.2. Теория интерференции

Формулировка теории забывания как простого распада памяти выз-
вала жесткую и разрушительную критику со стороны многих авторов, 
которые указывали на то, что теория распада не содержит представ-
ления о механизме забывания, противоречит данным о реминис-
ценции и что время не имеет причинности (см.: Roediger et al., 2010). 
Имеется в виду, что хотя железо ржавеет с течением времени, причи-
на ржавчины – не время, а процесс окисления. В качестве объясне-
ния причин забывания было привлечено уже предложенное к тому 
времени «ретроактивное торможение» (см. главу 3), предполагающее 
воздействие текущих процессов мышления и запоминания на па-
мять, сформированную ранее. Таким образом, согласно интерфе-
ренционной теории, забывание является следствием событий, про-
исходящих с индивидом после запоминания.

Феномен ретроактивного торможения был описан в работах 
Г. Мюллера в конце XIX в. (см. раздел 2.1). В 1924 г. появились дан-
ные Дж. Дженкинса и К. Далленбаха о лучшем воспроизведении бес-
смысленных слогов после восьми часов сна, чем после восьми часов 
бодрствования. Этот результат связывали с отсутствием дополни-
тельного обучения (и, следовательно, ретроактивного торможения) 
во время сна. В этот же период появились экспериментальные работы 
Э. Скэггса, а затем Э. Робинсона, в которых развивались представле-
ния о связи сходства заданий с эффектом интерференции (Robinson, 
1927). Дж. Макгеоч, один из главных критиков теории распада, пред-
полагал и экспериментально показывал, что забывание материала 
происходит при заучивании нового материала, связанного с первым 
по смыслу (McGeoch, McDonald, 1931). Эти исследования не могли 
опровергнуть «распада» памяти с течением времени, но убедили на-
учное психологическое сообщество в том, что основной причиной за-
бывания является деятельность после обучения. Например, Э. Р. Газри 
в 1940-х годах даже отрицал возможность забывания без интерфе-
ренции (Хегенхан, Олсон, 2004), в то время как А. Мелтон и Дж. Ир-
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вин в 1940 г. объединяли факторы интерференции и распада в одну 
«двухфакторную» теорию (Melton, Irwin, 1940).

Представления об интерференции как причине забывания не бы-
ли однородными. Во-первых, в 1920–1930-е годы противопостав-
лялись представления о неспецифической интерференции и спе-
цифической интерференции. Неспецифическая интерференция 
предполагает, что любое занятие после запоминания влияет на по-
следующее воспроизведение. По данным Г. Мюллера и А. Пильце-
кера, предъявление картинок и предъявление пар бессмысленных 
слогов одинаково сказывались на воспроизведении первого списка 
пар бессмысленных слогов (неспецифическая интерференция): клю-
чевую роль играл интервал времени между заучиванием и предъяв-
лением дополнительного задания (Lechner et al., 1999). В этом виде 
интерференционная теория забывания соответствует теории кон-
солидации памяти (см. раздел 2.1). С другой стороны, согласно ре-
зультатам исследований Э. Скэггса, Э. Робинсона и Дж. Макгеоча, 
воспроизведение не зависело от интервала времени, а определялось 
только степенью сходства между заданиями (специфическая интер-
ференция). В то же время сами Э. Робинсон и Дж. Макгеоч являлись 
оппонентами: первый определял сходство на основе числа идентич-
ных элементов, а второй – как сходство по смыслу (Robinson, 1927; 
McGeoch, McDonald, 1931). В такой формулировке интерференци-
онная теория забывания соответствует теории конкуренции отве-
тов (подробнее см. раздел 2.1, а также: Смирнов, 1966; Osgood, 1946; 
Wixted, 2004).

Во-вторых, теория интерференции была неоднородна в отноше-
нии «направления» действия забывания – в прошлое или будущее. 
Эффект проактивной интерференции недолгое время претендовал 
на роль основной причины забывания в 1950–1960-е годы. Проак-
тивная интерференция, т. е. забывание как следствие прошлого опы-
та, попала в область изучения забывания благодаря Б. Андервуду 
(Underwood, 1957). Он обратил внимание, что в исследованиях 1920–
1930-х годов каждый испытуемый проходил множество серий иссле-
дования (в одном из исследований – 21 серию). Б. Андервуд показал, 
что с увеличением числа серий, в которых участвовал один и тот же 
испытуемый, снижается и показатель воспроизведения, и, следо-
вательно, увеличивается мера забывания. По его расчетам, доля за-
бывания, которую действительно можно считать следствием вы-
полнения промежуточного задания, не превышает 15 %, а те оценки, 
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которые были получены ранее, являются результатом проактивно-
го влияния предшествующих заданий, выполненных данным участ-
ником. Исследования Б. Андервуда стали ключевым обоснованием 
требования наивности испытуемых, а также яркой демонстрацией 
влияния прошлого опыта на характеристики заучивания и воспро-
изведения поведения. Тем не менее, в результате последующих ис-
следований предположение о том, что проактивная интерференция 
является основной причиной забывания, не подтвердилось.

Таким образом, интерференционная теория забывания была 
обоснована наиболее согласованным набором результатов и до-
минировала в зарубежной психологии до 1960-х годов. Теория ин-
терференции и теория распада, по существу, остаются основными 
претендентами на роль описания процесса забывания по сей день. 
Наиболее последовательные их воплощения представлены далее 
в этом разделе как «консолидационная теория» и «теория активного 
распада». В то же время начиная с середины ХХ в. появляются дан-
ные и обоснования того, что обе эти теории верны, но имеют раз-
ные области применения (Величковский и др., 2015; Нуркова, Гоф-
ман, 2016а; Berry, Davis, 2014; Guskjonen et al., 2018; Hardt et al., 2013; 
Rodiger, 2010). И наоборот, согласно выводам Н. Н. Корж, обе ассо-
циативные теории забывания (интерференции и распада) не подхо-
дят для объяснения результатов исследований памяти, в частности, 
выполненных методами психофизики (имеется в виду сходство эф-
фективности опознания стандартного сигнала среди различных тес-
товых сигналов на ранних (минуты и часы) и на поздних (дни и не-
дели) стадиях научения, а также повышение этой эффективности 
со временем при отсутствии обратной связи) (Корж, 1984). Также 
в литературе о забывании широко известен принцип «стимульной 
перегрузки» (cue overload): чем больше событий связано с сигналом, 
тем меньше вероятность воспроизведения этих событий (подробнее 
см.: Wixted, 2004). Как частный случай такой перегрузки рассматри-
вается классический эффект ретроактивной интерференции, полу-
ченный с использованием методики ассоциативных пар.

Одним из вариантов интерференционной теории забывания так-
же является представление о забывании вследствие «входной» и «вы-
ходной» интерференции. Определения входной и выходной интер-
ференции сформулировали Э. Тулвинг и Т. Арбакл в 1963 г. (Tulving, 
Arbuckle, 1963). Появление этих понятий связано с развитием когни-
тивных теорий памяти – представлений о «кодировании», «хранении» 
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и «извлечении» «информации» (каждое слово несет в себе довольно 
тяжелый и лишний груз соответствующей теории). Каждый из этих 
процессов, согласно представлениям о когнитивных процессах, ха-
рактеризуется определенными ограничениями объема обработки ин-
формации – как «на входе», т. е. при запоминании, так и «на выхо-
де», т. е. при воспроизведении. Входная интерференция описывается 
как снижение вероятности воспоминания одного элемента из набо-
ра материала с увеличением числа элементов в этом наборе. Иными 
словами, чем больше нужно запомнить, тем меньше доля каждого 
запоминаемого элемента материала. Этот эффект авторы связывают 
с «входной» интерференцией при запоминании (подобный эффект 
был описан и до того в отношении восприятия слов: слова из боль-
шого списка, предъявленные на фоне шума, распознаются труднее, 
чем слова из малого списка; см.: Rosenzweig, Postman, 1958) и «вы-
ходной» интерференцией (являющейся более известным эффектом, 
см.: Roediger, Schmidt, 1980), т. е. снижением вероятности воспроиз-
ведения элементов по мере воспроизведения материала (чем больше 
элементов уже воспроизведено, тем труднее воспроизвести каждый 
последующий, ср. с увеличением эффекта интерференции по ме-
ре увеличения количества информации, см.: Величковский и др., 
2015). Оба эти эффекта связывались с последовательным предъяв-
лением или воспроизведением материала, считались адаптивными 
для избегания перегрузки и относились только к кратковременной 
памяти. Они использовались как свидетельство того, что источни-
ком забывания может быть само кодирование или воспроизведение.

Позже феномен, подобный выходной интерференции, был вы-
явлен применительно к долговременной памяти, и в исследовани-
ях М. Андерсона с коллегами (например, см.: Anderson, Green, 2001; 
Anderson, Neely, 1996) назван «забыванием, вызванным извлечением 
из памяти» (retrieval-induced forgetting). Феномен заключается в сни-
жении вероятности воспроизведения элемента категории после вос-
произведения других элементов этой же категории. Для его демонст-
рации используется методика повторного воспроизведения (retrieval 
practice paradigm). Испытуемым предъявляют пары слов «категория – 
экземпляр», причем название каждой категории появляется в па-
ре с шестью экземплярами (например, «фрукт – апельсин», «напи-
ток – виски», «фрукт – банан» и т. д.). Человек воспроизводит одну 
пару из половины использованных категорий несколько раз (предъ-
является название категории и одна или несколько начальных букв 
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названия экземпляра, например, «фрукт – ап______»). Элементы 
других (контрольных) категорий не предъявляются. Через 20 минут 
проводится тест на воспроизведение всех экземпляров, предъявлен-
ных в начале. Оказывается, что ранее воспроизведенные экземпляры 
(в нашем примере «апельсин») вспоминаются лучше, чем экземпля-
ры контрольных категорий («виски»). В то же время, невоспроизве-
денные экземпляры целевой категории («банан») воспроизводятся 
хуже контрольных. Такое снижение вероятности воспроизведения 
экземпляра после воспроизведения других экземпляров этой же ка-
тегории и называется «забыванием, вызванным воспроизведением» 
(там же; см. также: Anderson, 2003).

4.2.3. Консолидационная теория забывания

В рамках современных концепций формирования памяти как кон-
солидации «следа», который новые события «оставляют» в мозге 
в виде изменений метаболизма нейронов, забывание рассматривает-
ся как нарушение консолидации (или реконсолидации) памяти (см. 
п. 2.1.2). В частности, оно может произойти из-за нарушения кон-
солидации в результате дополнительного обучения (эффект ретро-
активной интерференции). Таким образом, как уже было сказано, 
представления о неспецифической интерференции являются част-
ным случаем теории консолидации.

Эффект реконсолидации, или забывание в результате перехо-
да уже консолидированной памяти в состояние, когда ее можно мо-
дифицировать, вызывает повышенный интерес как потенциальное 
средство борьбы с посттравматическим стрессовым расстройством 
(см. ниже). Исходя из результатов исследований на животных, на-
поминание переводит память в активное состояние, открывающее 
возможность ее изменения, в том числе нарушения. Возможно, эти 
данные помогут усовершенствовать способы работы с нежелатель-
ными воспоминаниями и позволят избавить человека от непроиз-
вольного повторного переживания травматических событий.

Перспективы разработки терапевтических процедур для лечения 
посттравматического стрессового расстройства связываются с тем, 
что эффект реконсолидации воспроизводится на человеке (Hupbach 
et al., 2007; Walker et al., 2003), хотя и с переменным успехом (напри-
мер: Wichert et al., 2011). Так, показано, что напоминание давно вы-
ученного первого списка бессмысленных слогов перед заучиванием 
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второго вызывает снижение показателей воспроизведения первого 
списка; при этом наличие соответствующей инструкции открыва-
ет возможность «добавлять» новую информацию к такой ранее кон-
солидированной памяти (Forcato et al., 2010). Кроме того, существу-
ют попытки проведения аналогичных, соответствующих друг другу 
и выявляющих сходные феномены процедур и на животных, и на че-
ловеке (Jones et al., 2012; Nader et al., 2015).

Можно было бы предположить, что после разрушительной кри-
тики теории распада памяти в 30-е годы XX в. ее развитие остановит-
ся и основной теорией забывания станет интерференционная теория. 
Однако экспериментально опровергнуть наличие постепенного за-
бывания, не связанного с интерференцией, так же сложно, как и до-
казать его наличие. Поэтому неудивительно, что данные, описыва-
ющие забывание по типу распада, продолжают накапливаться. Так, 
на основе результатов современных исследований сформулировано 
представление об активном распаде памяти, которому будет посвя-
щена заключительная часть этой главы, и о «функциональном рас-
паде» памяти.

В рамках представлений о функциональном распаде памяти про-
цессы интерференции и распада рассматриваются как сосуществу-
ющие и связанные (Altmann, Gray, 2002). Предполагается, что ско-
рость распада обусловлена необходимостью обновления памяти 
и регулируется процессами «исполнительного контроля». Например, 
водитель быстро забывает место автомобиля на парковке, посколь-
ку оно меняется каждый день; намного медленнее будет забываться 
то место в доме, где этот водитель хранит документы на автомобиль. 
То, что в случае частого обновления информации (когда необходи-
мо забыть предыдущее расположение или число и запомнить вместо 
него новое) «распад» соответствующей памяти ускоряется, было по-
казано в экспериментальном исследовании авторов. Они полагают, 
что функциональный распад позволяет «ослабить» память для сни-
жения интерференции в момент обновления (Altmann, Gray, 2002).

***
Каждая теория забывания сформулирована в рамках соответству-
ющей теории памяти. По-видимому, прямое соответствие теорий 
памяти и теорий забывания объясняется тем, что при изучении па-
мяти забывание считается отклонением от нормы, «недоработкой» 
памяти. Например, в рамках «теорий извлечения» (retrieval theories) 
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(см.: Roediger, 2010) проявление забывания связывается с особен-
ностями извлечения памяти, в частности, с изменением контекс-
та. Иными словами, чем более сходны условия запоминания и вос-
произведения, тем меньше вероятность забывания. Хотя подобные 
утверждения высказывались и ранее, первую теорию, объясняю-
щую контекстное воспроизведение, сформулировали Э. Тульвинг 
и Д. Томсон в 1973 г. – теорию специфичности кодирования. В ее ос-
нове лежит предположение, что при запоминании материала «коди-
руется» не только целевая информация, но и контекстная, нецелевая. 
Если контекст воспроизведения сходен с контекстом при кодирова-
нии, повышается вероятность воспроизведения целевого материа-
ла. Поскольку контексты запоминания и воспроизведения не могут 
быть абсолютно идентичными и со временем степень отличия кон-
текстов повышается, повышается и вероятность забывания.

Забывание часто рассматривается как антоним памяти, кото-
рую люди, как правило, стремятся улучшить. В то же время извест-
но, что забывание может приносить пользу.

4.3. Для чего мы забываем

Известно, что, если человеку не удается забывать несущественные 
детали и события жизни, он в значительной степени лишается воз-
можности запоминать новые события, и могут нарушиться память 
и мышление (Лурия, 1966; Parker et al., 2006; см. также обзор на эту 
тему в работе: Roediger et al., 2010, а также предыдущий параграф 
о забывании травматических событий). Хотя гипермнезия может 
быть вызвана не нарушением забывания, а ускоренным формиро-
ванием договременной памяти (например: Кандель, 2012), в этом 
параграфе будет показано, что процесс «расформировывания» дол-
говременной памяти является необходимым для здорового запоми-
нания. Действительно, забывание рассматривается как часть процес-
сов, приводяющих к преодолению фиксированности в ходе решения 
задачи (Валуева, 2016). Кроме того, одна из моделей нейронной ак-
тивности предсказывает, что в ходе консолидации эпизодической 
памяти снижается количество «общих» нейронов, которые активи-
ровались и при обучении, и при воспроизведении (при этом ней-
роны как исключаются из набора активирующихся при воспроиз-
ведении, так и добавляются новые). Этот процесс сопровождается 
увеличением селективности «энграммы», и происходит это за счет 
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тормозной активности нейронов, не принадлежащих «энграмме» 
(Tomé et al., 2024).

Забывание рассматривается не только как пассивное следствие 
активно сформированной памяти, но и как специальный, адаптив-
ный, необходимый для нормального запоминания и также актив-
ный процесс (Нуркова, Гофман, 2016а; Созинов и др., 2013; Nairne, 
2010; Ryan, Frankland, 2022). С этой точки зрения сформулированы 
представления о забывании как о подавлении воспоминаний, про-
водятся исследования преднамеренного забывания, изучаются ней-
рофизиологические основы забывания как активного процесса «рас-
формировывания» памяти. Далее мы рассмотрим эти представления.

4.3.1. Преднамеренное забывание

Часто в качестве примера эффекта интерференции в учебниках при-
водят запоминание постоянно меняющихся данных, – например, 
место, где остались машина или очки. Этот пример предполагает, 
что прежнее место можно забыть. В то же время в ходе исследова-
ний участники, как правило, не получают инструкции на забывание 
(животные в исследованиях также не получают такой инструкции). 
Если забывание – это активный процесс, который зависит от осо-
бенностей задания (в том числе инструкции на забывание), то из-
менение структуры опыта в отсутствие инструкции на забывание 
должно отличаться от изменений, происходящих при ее наличии.

Возможность отвлечься от нежелательных воспоминаний была 
описана и до З. Фрейда, однако четкую формулировку и разработ-
ку эта идея получила именно в его работах. Предположение о том, 
что воспоминания можно намеренно перенести в область бессозна-
тельного, не поддается экспериментальной проверке. Другая, более 
приемлемая часть теории – то, что человек может заняться чем-то, 
что позволит на время забыть о пережитом – соответствует исследова-
ниям «подавления» памяти (преднамеренного забывания, intentional 
forgetting). Например, в работах под руководством М. Андерсона (ав-
тора исследований «забывания, вызванного извлечением из памяти», 
см. п. 4.2.2) разрабатывается представление о преднамеренном забы-
вании за счет «сдерживания» или «подавления» воспоминаний, ко-
торые авторы описывают через представления о когнитивном конт-
роле при запоминании и воспроизведении (Anderson, 2003; Anderson, 
Green, 2001; Anderson, Hanslmayr, 2014).
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Для оценки забывания, вызванного «подавлением» (suppression-
induced forgetting) используется задание «Думать / Не думать», кото-
рое на первом этапе предполагает запомнание предъявляемых пар 
сигналов (слов, изображений), когда нужно вспомнить второй сиг-
нал в ответ на первый. После проверки успешности воспроизведения 
для части сигналов участника просят не давать ответ, не вспоминать 
его, не думать о нём и не использовать для этого отвлекающие мысли. 
Сигналы, на которые нужно или не нужно давать ответ (что указыва-
ется цветом фона слова), предъявляются по несколько раз в случай-
ном порядке, но для данного участника каждый сигнал всегда нужно 
вспомнить или всегда «подавить». Последним этапом выполнения 
задания является воспроизведение всех пар, которые были на пер-
вом этапе запоминания, в том числе не предъявлявшихся на втором 
этапе (ни с инструкцией «Думать», ни с инструкцией «Не думать»).

Менее результативное воспроизведение пар, сопровождавшихся 
инструкцией «Не думать», по сравнению с парами, не предъявлявши-
мися на втором этапе, используется авторами как маркер забывания, 
вызванного подавлением. Этот эффект неоднократно был показан 
с использованием разных сигналов (Anderson, Hulbert, 2021). С по-
мощью этого эффекта авторы обосновывают, в частности, что фрей-
довское вытеснение может быть смоделировано влиянием не только 
интерференционного фактора (ненамеренного забывания вследст-
вие формирования дополнительных ассоциаций с этим же словом), 
но и «контрольного торможения» (вытормаживание нежелатель-
ных элементов памяти при предъявлении сигнала; об этом см. так-
же: Kireev et al., 2021).

Интересно, что усилие субъекта по подавлению отражается 
не только на воспроизведении данного сигнала, как предполагается 
инструкцией и как кажется субъективно (участника просят не вспо-
минать только данный сигнал, и участнику кажется, что ему это уда-
ется), но имеет и неспецифический эффект (Anderson, Subbulakshmi, 
2024): добавив между пробами процедуры «Думать / Не думать» до-
полнительные сигналы, авторы обнаружили, что забывание распро-
страняется на те из них, которые предшествовали и/или следовали 
за подавляемыми. Кроме того, этот эффект проявлялся как при вос-
произведении через 5 минут, так и через 24 часа. В исследованиях 
с регистрацией активности мозга показана не только связь актива-
ций в префронтальной коре с указанным подавлением (при селекции 
ответа и при его остановке), но и прослежена снижающаяся актива-
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ция «следа памяти», связь концентрации тормозных нейромедиа-
торов с подавлением, а также необходимость активации префрон-
тальной коры для формирования забывания (см.: Anderson, Hulbert, 
2021). Так, попытка подавить воспроизведение сопровождается ге-
нерализованным снижением активации гиппокампа, связанным 
с концентрацией в нем гамма-аминомаслянной кислоты (ГАМК, 
тормозный нейромедиатор), со степенью забывания и активацией 
префронтальной коры. Авторы считают, что подавление выражает-
ся в деактивации гиппокампа, которое производит эффект «амнес-
тической тени», сходный с нарушением памяти после удаления гип-
покампа у пациента H. M., однако этот эффект кратковременный 
и менее выраженный.

В своей обзорной работе М. Андерсон и С. Суббалакшми описы-
вают исследования, показывающие, что «амнестическая тень» дейст-
вует шире, чем в отношении запоминания и консолидации памяти 
о недавних сигналах (Anderson, Subbulakshmi, 2024). Действительно, 
если бы забывание вследствие подавления исчерпывалось эффекта-
ми, описанными в предыдущем абзаце, то оно объясняло бы незна-
чительную часть забывания в жизни человека. Однако подавление 
приводит и к забыванию давних сигналов. В исследовании, где часть 
дополнительных сигналов нужно было запоминать заранее, и во вре-
мя процедуры «Думать / Не думать» предъявляли только их фраг-
менты (в том числе подпорогово), показано, что амнестическая тень 
распространяется и на ранее сформированную реактивированную 
память (см. Anderson, Subbulakshmi, 2024).

Авторы отмечают, что спектр задач, в которых необходимо по-
давление извлечения нерелевантной памяти, довольно широк (на-
пример, сосредоточение на внешних сигналах после внимания к вну-
треннему состоянию или называние сигнала, предъявленного перед 
данным, а также другие ситуации с постоянным обновлением ин-
формации), и забывание вследствие подавления может происходить 
не только при намеренном сдерживании эпизодических воспомина-
ний. Учитывая сказанное, роль амнестической тени в общем забы-
вании довольно велика, и эффект забывания получает потенциаль-
ную обнаружимость в исследованиях практически с любой задачей 
на т. н. «когнитивный контроль».

Результаты исследований преднамеренного забывания пред-
ставляются также в более широком контексте осознанного «конт-
роля поведения». Забывание, вызванное подавлением, выражается 
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и в подавлении нежелательных воспоминаний, причем у тех, кто стра-
дает ПТСР, ниже подавление и негативных, и нейтральных воспо-
минаний, чем у людей из нормативной выбрки (Anderson, Hulbert, 
2021). Интересно, что преднамеренное (или «мотивированное») за-
бывание конфликтной ситуации облегчается, если человек прос-
тил своего обидчика (Noreen et al., 2014). В исследовании С. Норин 
с соавт. испытуемым предъявляли описание ряда ситуаций, в кото-
рых по отношению к ним совершались несправедливые и незакон-
ные поступки. Необходимо было ответить, могут ли они простить 
своих обидчиков. Выявлено, что люди с большей вероятностью за-
бывают детали тех ситуаций, в которых они «простили» обидчика. 
Авторы связывают этот феномен с тем, что как прощение, так и мо-
тивированное забывание осуществляются за счет сходных процес-
сов «исполнительного контроля», т. е. как сознательное, волевое уси-
лие (Noreen et al., 2014).

В работе М. В. Киреева с соавт. показано, что неосознанный вы-
бор значения неоднозначного объекта сопровождается снижени-
ем степени активации левого и правого гиппокампа, аналогичным 
снижению при забывании, которое вызвано осознанным подавле-
нием воспоминания (Kireev et al., 2021). В этом исследовании участ-
никам предъявляли словосочетания из двух слов (прилагательно-
го и существительного) с пропущенной буквой и просили выбрать 
изображение, которое соответствует значению существительного. 
Данные фМРТ мозга после предъявления словосочетаний сравни-
вали между условием, в котором из-за пропущенной буквы сущест-
вительное может иметь два значения (и выбор однозначно определя-
ется прилагательным), и условием, в котором, несмотря на пропуск 
буквы, существительное однозначно. Согласно интерпретации ав-
торов, в таких разных задачах, как неосознанный выбор слова и на-
меренное забывание, подавление ненужного содержания памя-
ти и недопуск его в сознание осуществляются посредством одного 
и того же процесса (торможения активности гиппокампа). Следо-
вательно, по их мнению, существует процесс, позволяющий угне-
тать «лишнее» содержание памяти, которое мешает решению те-
кущей задачи (см. об аналогичном процессе наши представления 
о регрессии в разделе 3.6).

Таким образом, показано, что повторное сдерживание воспро-
изведения материала действительно приводит к его забыванию. 
Кроме того, новым в представлении о забывании вследствие сдер-
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живания воспроизведения является то, что забывается и материал, 
не связанный с воспроизводимым, но использовавшийся незадолго 
до или сразу после сдерживания. В то же время нейроанатомичес-
кое исследование такого подавления (Bastin et al., 2012) показывает, 
что воспроизведение слов, которые нужно было запомнить, и слов, 
которые нужно было забыть, сопровождается активацией различ-
ных структур мозга (среди прочих – задней и передней зон цингуляр-
ной коры, соответственно, см. п. 1.5). Авторы делают вывод, что вы-
полнение инструкции и на забывание, и на запоминание приводит 
к формированию памяти, но разных типов: декларативной памяти 
и узнавания (в то же время в более поздних работах М. Андерсона 
и коллег было показано и забывание материала, проверяемого через 
узнавание, см.: Anderson, Hulbert, 2021).

С нашей точки зрения, данные об активациях в различных зо-
нах мозга означает, что в основе преднамеренного забывания и за-
поминания лежат процессы формирования опыта разной структу-
ры. В частности, можно предположить, что намеренное «забывание» 
происходит в меньшей степени за счет реорганизации индивидуаль-
ного опыта, чем «запоминание» (и в большей – за счет формирова-
ния нового опыта). Иными словами, «подавление» воспоминаний – 
это научение тому, чтобы не воспроизводить материал (Аллахвердов, 
1993; Созинов и др., 2013; Liu et al., 2022), и эта задача может даже 
в большей степени решаться посредством формирования нового 
опыта, чем некоторые задачи запоминания уже знакомого материа-
ла. Такое научение забыванию (ср. с термином «unlearning», п. 2.1.2) 
может иметь сходство с формированием угашения и также являть-
ся следствием появления нового опыта.

4.3.2. Забывание и угашение 

В рамках терминологии условно-рефлектроной теории «угашением 
условного рефлекса» называется снижение выраженности нового по-
ведения после прекращения предъявления подкрепления. Поскольку 
после угашения часто происходит «самопроизвольное восстановле-
ние реакции», И. П. Павлов считал, что угашение обусловлено «вну-
тренним торможением», которое не разрушает сформированную 
память (Павлов, 1952). Поэтому угашение изначально рассматрива-
лось как научение (см. также: Bouton, Peck, 1992; Myers, Davis, 2002). 
То, что угашение – это формирование нового опыта, «надстройка», 
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а не разрушение или «расформирование» ранее сформированного, 
теперь многократно показано в нейрофизиологических исследо-
ваниях (Berman, Dudai, 2001; Davis et al., 2017; Lacagnina et al., 2019). 
В частности, продемонстрировано, что избирательная инактивация 
нейронов, активировавшихся при формировании угашения, приво-
дит к восстановлению ранее сформированного поведения (Lacagnina 
et al., 2019). Эти результаты соответствуют представлению в систем-
ной психофизиологии о необратимости специализации нейронов 
и о формировании нового опыта как «добавке» по отношению к ра-
нее сформированному (подробнее об этом мы говорили в главе 1).

Проводятся исследования, которые развивают упомянутое 
утверждение, что угашение предполагает формирование новой па-
мяти. Использование методики формирования контекстного зами-
рания7 позволяет показать, что проявление страха до формирования 
угашения и после него обеспечивается различающимися мозговы-
ми процессами. В одном из исследований на эту тему использовали 
трансгенных мышей, у которых с помощью вируса пометили fos-ак-
тивные нейроны (о которых мы говорили выше): в одной группе жи-
вотных – при формировании условного страха (замирания в опреде-
ленном контексте), а в другой – при его угашении (Davis et al., 2017). 
В этой и других своих работах П. Дэвис и др. показали, что форми-
рование этого нового поведения сопровождается повышенной fos-
активацией пирамидных нейронов базолатеральной миндалины, 
а угашение – снижением их активации и активацией нейронов ме-
диальной префронтальной коры (сохранность последней необходи-
ма для формирования новой памяти на угашение). В работе 2017 г. 
авторы также выявили активацию тормозных нейронов при форми-
ровании угашения. Совмещение этой методики с электрофизиоло-
гическим методом регистрации из миндалины позволило выявить, 
что угашение условного страха происходит при доминировании рит-
мов 6–12 Гц над ритмами 3–6 Гц в медиальной префронтальной коре, 
а последние усиливаются при проявлении страха. Авторы предпола-
гают, что парвальбуминовые интернейроны тормозят проекционные 
нейроны, «подавляя память» о страхе и его проявление. С их точки 
зрения, опыт условного страха и опыт угашения сосуществуют, что-
бы обеспечить возможность при необходимости снова сформировать 
условное замирание. Важно, что проявление этого страха после уга-
шения требует активации еще одной группы тормозных нейронов, 
т. е. «забывание» угашения – это опять новый опыт.
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В другой работе с применением той же методики оценивали ха-
рактеристики шипиков нейронов в двух зонах лимбической коры 
(Vetere et al., 2011). В основе идеи этого исследования лежали данные, 
рассматриваемые авторами как аргумент в пользу того, что при вос-
произведении контекстного замирания на поздних этапах научения 
активируется передняя цингулярная кора (ПЦК), и ее сохранность 
необходима для воспроизведения этого поведения, а для формиро-
вания угашения необходима инфралимбическая зона коры. Проана-
лизировав количество и размер шипиков ПЦК и инфралимбичес-
кой коры, авторы выявили, что в ПЦК после угашения сохраняются 
только шипики большого размера, а в инфралимбической зоне по-
является много новых шипиков (по сравнению с группой без угаше-
ния). Они предполагают, что в ПЦК после угашения сохраняются 
шипики, от которых в дальнейшем зависит восстановление поведе-
ния, но этот опыт претерпевает значительные изменения.

Таким образом, угашение, как и все рассмотренные нами фено-
мены динамики памяти (интерференция, консолидация, реконсо-
лидация, забывание) является частным случаем изменения структу-
ры индивидуального опыта путем научения – формирования новых 
систем (за счет специализации нейронов) и модификации ранее сфор-
мированного опыта (аккомодационной реконсолидации). Интересно, 
что И. П. Павлов описывал для угашаемого поведения то, что сейчас 
можно назвать эффектом консолидации: если угашение проводили 
сразу после формирования нового поведения, то оно угашалось лег-
ко и самопроизвольно не восстанавливалось; однако «выработанные 
рефлексы» (т. е. давно сформированные) «непременно после угаса-
ния снова сами собой делаются действительными» (Павлов, 1952, 
с. 73). Эффект консолидации продемонстрирован и для самого уга-
шения в современных работах с помощью нейрохимических мето-
дов (о блокаде консолидации и выработке угашения см.: Dunsmoor 
et al., 2015). Следовательно, закономерности формирования угаше-
ния сходны с формированием угашаемого поведения, а формиру-
емая структура опыта предполагает возможность восстановления 
поведения и позволяет памяти на угашение и памяти на замирание 
сосуществовать. Более того, фармакологическое нарушение памя-
ти на угашение может быть выполнено путем имитации забывания: 
у дрозофил, для которых описаны молекулярные процессы забыва-
ния, такая имитация вызывает спонтанное восстановление пищево-
го поведения, а блокада такой имитации забывания предотвращает 
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спонтанное восстановление (Yang et al., 2023). Действительно, забы-
вание возможно за счет активного молекулярного процесса, кото-
рый, в отличие от процессов, вызывающих угашение, препятствует 
последующему восстановлению поведения. Рассмотрим такое «ак-
тивное» забывание подробнее.

4.3.3. «Активное» забывание 

Представление о забывании как естественном и необходимом про-
цессе разрушения памяти, имеющем определенную биохимическую 
основу, кажется легко проверяемым: блокада биохимических процес-
сов, лежащих в основе забывания, должна предотвращать забывание. 
Действительно, показано, что для забывания необходимо разруше-
ние тех синаптических связей, которые сформировались при обуче-
нии новому поведению: блокада эндоцитоза глутаматных рецепторов 
AMPA в гиппокампе крыс приводит к предотвращению забывания 
(Guskjonen, 2016). Это было выявлено с использованием методики 
оценки памяти о расположении объектов и методики предпочтения 
контекста, в котором животное ранее получало еду. AMPA-рецепто-
ры играют важную роль в «поддержании» памяти после формирова-
ния нового поведения. Их эндоцитоз (т. е. поглощение клетками) – 
нормальный процесс, который сопровождается забыванием через 
известные сроки. Блокада эндоцитоза приводит к тому, что живот-
ные демонстрируют ранее сформированное поведение после истече-
ния этих сроков. Однако более важно, что блокада эндоцитоза пре-
пятствует и «генерализации контекстного страха», т. е. применению 
сформированного опыта в более широком спектре ситуаций, чем та, 
в которой он был сформирован.

Проявление контекстного страха состоит в том, что у животных, 
которые получили удар током в определенном контексте, увеличи-
вается время замирания в этом контексте (см. главу 1). Генерализа-
ция страха проявляется в том, что если проверочная проба прово-
дится через длительное время после обучения (в случае крыс – через 
две недели), то время замирания увеличивается не только в том кон-
тексте, в котором был получен удар током, но и в других экспери-
ментальных клетках.

Под активностью забывания в данном случае понимается то, 
что соответствующие ему биохимические процессы требуют затрат 
энергии и являются не менее сложно организованными, чем про-
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цессы, необходимые для запоминания. Рассмотрим более подробно 
три серии экспериментальных исследований забывания, демонст-
рирующих предотвращение забывания: на улитке прудовике (мол-
люски), дрозофиле (членистоногие беспозвоночные) и крысе (хор-
довые позвоночные млекопитающие грызуны).

Предотвращение забывания у моллюсков
В серии работ канадских нейробиологов, проведенной на улитках, 
ставится вопрос о причинах забывания и его механизмах (Parvez et al., 
2006; Quirk, de Ortiz, 2005; Sangha et al., 2003, 2005). В качестве экспе-
риментальной модели авторы используют обучение улитки прудо-
вика обыкновенного избеганию прикосновения к дыхальцу (дыха-
тельному отверстию) за счет снижения частоты дыхания (процедура 
не влияет на состояние организма, поскольку у прудовика двойное 
дыхание – и через кожу, и через дыхальце). В эксперименте подсчи-
тываются дыхательные движения, и снижение их частоты по срав-
нению с исходным уровнем и контрольной группой считается по-
казателем обучения. Повторное измерение через несколько часов 
или суток показывает наличие долговременной памяти, если сни-
жение частоты сохранилось.

Эта модель удобна по нескольким причинам. Во-первых, хорошо 
изучены нейронные основы этого поведения; известна группа из трех 
гигантских нейронов, которая необходима для воздушного дыхания. 
Причем одна из этих клеток (RPeD1) является «генератором ритма 
дыхания» и сохранность ее тела (сомы) необходима для формиро-
вания долговременной памяти, угашения и эффекта реконсолида-
ции в этой модели. Таким образом, для консолидации, реконсоли-
дации и угашения необходимо построение новых белков на основе 
транскрипции ДНК (т. е. необходимо ядро клетки). Во-вторых, это 
поведение легко наблюдать. Оно давно используется в биологичес-
ких исследованиях и для него отработаны все «стандартные» проце-
дуры. В-третьих, имеется возможность изменять контекст обучения: 
азот (который используется для создания гипоксии в эксперимен-
тальной водной среде) пропускают через раствор морковного пюре. 
Таким образом создается водная среда с запахом моркови, который 
улитка хорошо отличает от обычной воды. В-четвертых, известны 
сроки «хранения» памяти при разных схемах обучения. Например, 
если животное обучают избеганию в течение двух опытов по 30 ми-
нут с таким же интервалом между опытами, то снижение частоты 
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дыхания не сохранится более трех часов (так называемая промежу-
точная память); если интервал увеличить до часа, то снижение бу-
дет наблюдаться при тестировании через один день, но не через два 
дня (долговременная память – более шести часов); если провести 
два опыта по сорок пять минут с часовым интервалом, то сниже-
ние будет наблюдаться при тестировании через два дня (но не через 
три) (Sangha et al., 2005). Следовательно, на этой модели воспроиз-
водится феномен «распределенного» обучения (Бартлетт, 1959; Sisti 
et al., 2007). Воспроизводимость феномена распределенного обуче-
ния считается свидетельством сходства принципов обеспечения па-
мяти моллюсков и млекопитающих, в том числе человека.

В своих экспериментах по изучению причин забывания авторы 
демонстрируют возможность увеличить срок воспроизведения из-
бегательного поведения, если предотвратить угашение (поскольку 
улитка между опытами свободно дышит воздухом). При ограниче-
нии воздушного дыхания на семь дней у обученных животных сни-
жение частоты дыхания сохраняется (т. е. вместо двух дней избега-
ние воспроизводится и через неделю). Если не произошло угашение, 
не произойдет и забывание. Поскольку другими авторами неодно-
кратно показано, что угашение – это формирование нового опыта 
(см. раздел 4.4), делается вывод, что причиной забывания является 
не «распад» памяти при неиспользовании, а ретроактивная интерфе-
ренция (забывание вследствие обучения) (Sangha et al., 2005). Также 
С. Сангха и др. показывают, что ограничение свободного воздушно-
го дыхания имеет эффект «предотвращения» забывания только в том 
случае, если оно проходит в том же контексте, в котором проходило 
обучение. При смене контекста забывание происходит в обычный 
срок (Sangha et al., 2003).

Той же группой авторов показано, что предотвратить забывание 
можно на пятнадцать дней (вместо двух), если удалить сому нейрона 
RPeD1. Как известно, его ядро необходимо для формирования дол-
говременной памяти в этой модели, но без него невозможно и забы-
вание. Улитки, у которых была удалена сома этого нейрона, не могли 
обучиться новому поведению даже при смене контекста, но не могли 
также и забыть поведение, которое было сформировано до повреж-
дения этого нейрона. На основе этих данных авторы делают вывод 
о том, что забывание – это активный процесс, требующий транс-
крипции и трансляции (т. е. построения белков на основе ДНК), 
а не только локального синтеза белка, который вызван формирова-
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нием нового опыта (Quirk, de Ortiz, 2005). По-видимому, построение 
новых белков за счет обращения к ядру клетки приводит к элимина-
ции ранее сформированного опыта (интерференции). Поэтому за-
бывание определяется авторами как возвращение памяти организ-
ма в прошлое состояние за счет элиминации опыта при обучении 
новому поведению (Parvez et al., 2006).

Таким образом, показано, что забывание требует синтеза новых 
белков, а его нарушение приводит к предотвращению забывания 
(и формирования нового опыта) у моллюсков.

Предотвращение забывания у насекомых
Данные, полученные при изучении процессов запоминания и забы-
вания у дрозофил, также призваны показать, что забывание являет-
ся активным процессом, обеспечиваемым специальными нейрохи-
мическими каскадами, которые «ослабляют» или «удаляют» память 
(Berry, Davis, 2014).

Чернобрюхая дрозофила из семейства плодовых мушек способна 
формировать новый опыт по процедуре условного рефлекса: нейтраль-
ный запах, предъявляемый перед электрическим шоком или появ-
лением сладкого корма, по мере обучения перестает быть нейтраль-
ным, и его предъявление начинает сопровождаться, соответственно, 
избегательным или пищедобывательным поведением. Эта модель 
обучения дрозофил удобна доступностью и разнообразием генети-
ческих и нейрохимических манипуляций, которые не всегда реали-
зуемы на млекопитающих. В то же время свойственные млекопита-
ющим особенности молекулярного обеспечения нового поведения, 
сформированного с помощью предъявления условного сигнала, вы-
являются и у дрозофил. (Как и у других животных, массированное 
обучение дрозофил приводит к формированию менее долгосрочной 
памяти, чем распределенное обучение.) Методика обучения дрозо-
фил является удобной моделью для изучения генетических и моле-
кулярных основ ассоциативного обучения.

Выявлено, что для формирования, последующего «хранения» 
и воспроизведения нового поведения избегания запаха, за которым 
последует электрический шок (аверсивное обучение), или стрем-
ления к запаху, за которым следует получение глюкозы (аппетент-
ное обучение), необходима сохранность грибовидных тел – одного 
из высших мозговых отделов насекомых, которые сравнивают с гип-
покампом млекопитающих. К некоторым нейронам грибовидного 
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тела подходят отростки клеток из различных периферических отде-
лов всего мозга, в том числе дофаминовые нейроны, активирующи-
еся при получении дрозофилой электрического шока или глюкозы. 
Поэтому грибовидное тело считается структурой мозга насекомых 
и членистоногих, которая обеспечивает возможность ассоциативных 
форм научения. Также известно, что новое аверсивное поведение по-
степенно забывается, причем «кривая забывания» повторяет зако-
номерность, описанную Г. Эббингаузом (Эббингауз, 1998). Дж. Бер-
ри и Р. Дэвис показали, что блокирование активности дофаминовых 
нейронов в период между обучением и воспроизведением аверсив-
ного поведения приводит не к нарушению поведения, а к отсрочке 
забывания (Berry, Davis, 2014). В то же время длительная искусст-
венная активация этих нейронов приводит к полному отсутствию 
воспроизведения через три часа после обучения. Получается, что ак-
тивность этих нейронов необходима для обучения аверсивному по-
ведению, а затем необходима для его нарушения, т. е., по мнению ав-
торов, постепенно разрушает сформированную память.

Поскольку забывание происходит и при новом обучении, авто-
ры применяли дрозофил, лишенных одного из видов дофаминовых 
рецепторов (DAMB-рецепторов), в экспериментах с переучиванием. 
В этих работах используются два запаха (А и Б). В начале эксперимен-
та за предъявлением запаха А следует электрический шок, а запах Б 
не сопровождается никакими воздействиями – животное обучается 
избегательному поведению при появлении запаха А и игнорированию 
запаха Б. Затем значение этих запахов меняется: шок предъявляется 
с запахом Б, а запах А не сопровождается никакими воздействиями. 
Здоровые дрозофилы «переучиваются», т. е. перестают избегать за-
пах А и начинают избегать запах Б. Мутантные животные плохо пе-
реучиваются в этих экспериментах, и, как правило, избегают обоих 
запахов, т. е. не могут забыть первый запах. Авторы подчеркива-
ют, что поскольку неважно, в течение какого часа (первого, второго 
или третьего) блокируется активность DAMB-рецепторов, то забы-
вание происходит не за счет блокирования консолидации памяти 
(завершающейся в течение одного часа), а за счет активного забыва-
ния. Они делают вывод, что забывание по типу распада памяти яв-
ляется активным процессом, необходимым для формирования но-
вого опыта. У дрозофил как научение, так и забывание опосредуются 
активностью дофаминовых нейронов (сильно выраженной для на-
учения и менее выраженной для забывания) и двух типов дофами-



216

новых рецепторов (одного типа для научения, а другого для забыва-
ния) (Berry, Davis, 2014).

Таким образом, предотвращение забывания, феноменологически 
сходное с результатами экспериментов на моллюсках, продемонст-
рировано и на насекомых. Показано, что в тех структурах мозга, где 
происходят изменения молекулярных процессов, связанные с на-
учением и формированием долговременной памяти, продолжается 
процесс модификации клеток. Блокада этого процесса препятству-
ет как дальнейшему обучению новому поведению, так и снижению 
эффективности воспроизведения ранее сформированного поведе-
ния, которое наблюдается в норме.

Предотвращение забывания у млекопитающих
О. Хардт и другие авторы исследований с предотвращением забыва-
ния у крыс также обосновывают точку зрения, что забывание явля-
ется необходимым активным процессом, который регулируется мо-
лекулярными процессами в головном мозге (Hardt et al., 2013). Они 
предполагают, что смысл активного забывания состоит в удалении 
лишней, ненужной памяти, в том числе уже консолидированной 
(предположительно во время сна). Этот процесс необходим для то-
го, чтобы компенсировать избыточное кодирование информации 
во время бодрствования, которое происходит из-за того, что неиз-
вестно, какая именно информация окажется важной.

Чтобы лучше понять представления этой группы авторов о забы-
вании, напомним их концепцию памяти. В соответствии с теорией 
«множественных следов памяти», гиппокамп фиксирует контексту-
альный и пространственный аспекты эпизодического воспоминания 
и объединяет различные «части» события, зафиксированные в кор-
ковых представительствах (Nadel, Hardt, 2011). Таким образом, в ходе 
процесса консолидации память из гиппокампа никуда не «перехо-
дит», не исчезает, а становится качественно иной (см. также: Winocur 
et al., 2010). Гиппокамп необходим для обеспечения интеграции но-
вых репрезентаций в сеть ранее сформированных, и после этой ин-
теграции он уже не нужен для воспроизведения – память «стирает-
ся», а потому становится менее контекст-зависимой (Hardt et al., 2013).

С привлечением данных современной литературы авторы обос-
новывают, что гиппокамп является структурой, благодаря которой 
предотвращается постоянная интерференция. В числе прочих ар-
гументов приводятся данные, полученные на людях, страдающих 
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амнезией в результате нарушения гиппокампа: если после обучения 
им давать длительные периоды полного бездействия и покоя, то ско-
рость забывания соответствует таковой у здоровых людей.

Предполагается, что процесс распада памяти выражен в разных 
структурах мозга неравномерно: чем больше в данной зоне мозга воз-
можностей «разделения паттернов» (способности различать очень 
сходные сигналы), тем меньше выражено в ней забывание за счет ин-
терференции и тем более – за счет распада. Авторы обосновывают, 
что «разделение паттернов» в наибольшей степени выражено в гип-
покампе: он «различает» события даже при очень сильном внешнем 
сходстве, поэтому основной способ забывания в гиппокампе – ак-
тивный распад (Hardt et al., 2013). В то же время корковые структу-
ры имеют низкий уровень «разделения паттернов», т. е. сходно акти-
вируются при сходной стимуляции. Поэтому забывание в корковых 
структурах происходит за счет интерференции в результате кодиро-
вания сходной информации.

В исследовании О. Хардта и его коллег крысы запоминали про-
странственное расположение объектов, т. е. формировали «гиппо-
камп-зависимую память». Для проверки сохранности памяти один 
из двух объектов, которые животное ранее обследовало в клетке, 
перемещают. Более длительное обследование объекта в новом мес-
те по отношению к обследованию неподвижного объекта («пред-
почтение новизны») используется как показатель воспроизведения 
(Hardt et al., 2012). Ранее в работах этого коллектива было показано, 
что память на расположение объектов сохраняется, если сохраня-
ются AMPA-рецепторы (GluA2-AMPARs, «ампа»-рецепторы глута-
мата, активирующиеся также аминокислотой AMPA, содержащие 
субъединицу GluA2 в постсинапсах дорзального гиппокампа, зона 
СА1). Протеин-киназа PKMζ способствует сохранению таких рецеп-
торов. Если ее инактивировать, то эти рецепторы удаляются и про-
исходит забывание. Авторы показали, что для поддержания долго-
временной памяти о расположении объектов требуется постоянная 
активность PKMζ как через один, так и через шесть дней после об-
учения (Hardt et al., 2013).

В период между седьмым и тридцать пятым днем после обуче-
ния здоровые животные забывают расположение объектов. Как бы-
ло выяснено в дальнейших исследованиях, долговременная память 
на расположение объектов поддерживается за счет регуляции рабо-
ты GluA2-AMPARs. Более того, выявлена связь между числом таких 
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рецепторов в синапсах и эффективностью воспроизведения. Поте-
ря GluA2-AMPARs, т. е. их перемещение внутрь клетки (эндоцитоз), 
связана с невозможностью воспроизвести ранее сформированное 
поведение. Причем эндоцитоз этих рецепторов происходит, если от-
сутствует воспроизведение поведения. Таким образом, если память 
не используется, происходит снижение активности PKMζ, вследствие 
чего активность GluA2-AMPA-рецепторов перестает поддерживать-
ся, они интернализируются в клетку, и происходит забывание (ibid.).

Также известно, что интернализация GluA2-AMPA-рецепто-
ров при долговременной депрессии или депотенциации синапсов 
дорзального гиппокампа требует наличия NMDA-рецепторов, со-
держащих субъединицу GluN2B, которые пропускают в клетку не-
большие порции кальция без удаления ионов магния. По-видимому, 
активность этих рецепторов является причиной прекращения дол-
говременной потенциации, так как их блокада увеличивает ее про-
должительность (Villarreal et al., 2002). Следовательно, соотношение 
GluA2-AMPARs и GluN2B-NMDA-рецепторов связано с предпо-
чтительным развитием долговременной потенциации или депрес-
сии, соответственно, и является предиктором устойчивости памя-
ти к забыванию. Действительно, в исследовании О. Хардта с соавт. 
крысы, которым каждый день до воспроизведения во сне вводи-
ли блокатор интернализации рецепторов, не демонстрировали за-
бывания, в отличие от контрольной группы: предотвращение ин-
тернализации этих рецепторов препятствовало забыванию. Более 
того, блокада всех NMDA-рецепторов, как и избирательная блока-
да только содержащих субъединицу GluN2B, также предотвращали 
забывание. В то же время активация NMDA-рецепторов, наоборот, 
приводила к ускорению забывания (Hardt et al., 2012). Авторы дела-
ют вывод: активное удаление GluA2-AMPARs является основой за-
бывания – распада долговременной памяти. Забывание происходит 
не как простой распад, а как активный процесс, в основе которого 
лежит депотенциация или долговременная депрессия синаптичес-
кой пластичности (Hardt et al., 2013).

Таким образом, по результатам исследования процессов забыва-
ния у моллюсков (Sangha et al., 2005), дрозофил (Berry, Davis, 2014) 
и крыс (Hardt et al., 2013), снижение уровня воспроизведения нового 
поведения сопровождается специфическими изменениями в нейро-
химии клетки. Блокада этих процессов приводит, с одной стороны, 
к предотвращению забывания, а с другой – к нарушению форми-
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рования нового поведения. Как показано в этих работах, процес-
сы научения и забывания обеспечиваются рецепторами, принадле-
жащими одному классу (дофаминовые у дрозофил и глютаматные 
у крыс). На основе полученных данных авторы утверждают, что за-
бывание нельзя считать «ошибкой», сбоем в работе памяти. Напро-
тив, оно является активным, адаптивным и нормальным процессом, 
необходимым для научения. Следовательно, возможность забывать 
рассматривается как необходимое условие и неотъемлемый атрибут 
научения. Активное забывание открывает возможность модифика-
ции опыта и позволяет избавиться от лишних «деталей», тем самым 
открывая возможность обобщения (Quiroga et al., 2008) – подробнее 
об этом мы поговорим в следующем подразделе.

4.4. Феномен забывания с позиций системной психофизиологии

Итак, согласно представлениям о формировании и модификации 
индивидуального опыта в процессе научения, сформулированным 
нами в первой главе, нормальное, здоровое забывание в рамках сис-
темной психофизиологии не может рассматриваться с точки зре-
ния «сильной» гипотезы, т. е. как стирание опыта и возврат памяти 
к предыдущему состоянию. Системные процессы, лежащие в основе 
феномена забывания – это реконсолидационные процессы (реорга-
низация прошлого опыта вследствие его реализации или вследствие 
формирования нового опыта), поэтому забывание следует рассмат-
ривать не как «недоработку», сбой памяти, а как следствие ее пре-
образования.

Как было показано в работах, посвященных изучению процес-
сов консолидации и реконсолидации памяти (см. раздел 1.3), в хо-
де этих процессов происходят содержательные изменения памяти, 
в том числе «забывание». В частности, как на животных в задаче кон-
текстного избегания, так и в исследованиях памяти человека было 
показано, что эпизодическая память со временем становится более 
семантической, т. е. освобождается от контекста (см. обзор исследо-
ваний: Nadel, Hardt, 2011; об эпизодической и семантической памя-
ти см.: Александров, Александрова, 2009).

Принято считать, что в процессе консолидации и реконсоли-
дации памяти воспоминания становятся независимыми от кон-
текста, более схематичными и менее детализированными. В работе, 
направленной на изучение динамики памяти, О. Фурмэн и др. оце-
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нивали уровень метаболизма в зонах мозга во время воспроизве-
дения эпизодов фильма через три часа, три недели или три месяца 
после его просмотра (Furman et al., 2012). фМРТ-сканирование про-
водили во время «проигрывания» эпизода в уме (после предъявле-
ния вопроса на экране), а также при последующем его «узнавании» 
(после вопроса на выбор из вариантов). Выявлены отличия актива-
ции многих структур мозга через разные интервалы времени после 
запоминания эпизода (увеличения активности обнаружено не бы-
ло, выявлены области со снижением активности от недель к меся-
цам, среди них – ретросплениальная кора). При этом эффективность 
воспроизведения снижалась от часов к неделям, а между неделями 
и месяцами не отличалась. Авторы делают вывод, что динамика ак-
тивности не отражает забывание, так как снижение активности про-
исходит при сохранении эффективности воспроизведения. На осно-
ве анализа времени ответа и типов ошибок О. Фурмэн и др. приходят 
к заключению, что детальность и сложность эпизода в памяти сни-
жается со временем. Кроме того, показатели эффективности поведе-
ния и степень активации структур начинают коррелировать только 
через месяцы после просмотра. Авторы делают вывод, что консоли-
дация памяти – это адаптивный процесс сохранения возможности 
узнавания и «проигрывания» в уме эпизода при снижении энерго-
затрат за счет избавления от лишних деталей.

Избавление от лишних сведений считается функцией забыва-
ния и в рамках представлений об активном забывании, о которых 
мы писали выше. Следовательно, забывание и консолидация памя-
ти в этом отношении являются однонаправленными изменениями. 
Кроме того, мы уже рассматривали разницу в исследованиях интер-
ференции между ситуацией, в которой испытуемый не знает, какое 
задание потребуется выполнить (поэтому при обучении второму по-
ведению нельзя забывать первое), и ситуацией обучения с «инструк-
цией на забывание» (например, запоминание места, где остались оч-
ки), в которой формирование нового опыта предполагает забывание 
предшествовавшего – забывание в этом случае, как в обычной си-
туации память, способствует решению задачи.

Ситуация, в которой ранее сформированное поведение не поз-
воляет достичь результата, экспериментально воспроизводится в ме-
тодике угашения. Как было описано в подразделе 4.3.2, угашение 
обусловлено формированием нового опыта, при котором модифи-
цируется ранее сформированный опыт. В приведенных нами приме-
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рах исследований угашения показано, что формируемая структура 
опыта предполагает возможность восстановления этого поведения 
и позволяет памяти на угашение и на замирание сосуществовать. 
В других случаях научение может сопровождаться такими модифика-
циями прошлого опыта, при которых воспроизведение (спонтанное 
восстановление) ранее сформированного поведения действительно 
становится невозможным без специальных процедур напоминания 
(как в случае забывания или переучивания). В этом случае струк-
тура опыта может быть «одновариантной», не предполагающей со-
существования альтернативных форм поведения. Такое возможно 
и в случае угашения, если формирование угашения препятству-
ет проявлению ранее сформированного поведения (Dunsmoor et al., 
2015). Поэтому мы не можем сказать, что угашение всегда соответст-
вует только одному из способов изменения структуры индивидуаль-
ного опыта, изображенных на рисунке 9.

Описывая общие черты процессов реконсолидации памяти, уга-
шения и забывания, Л. де Оливейра Альварес и Ф. До-Монте ука-
зывают, что после консолидации памяти ее последующее состояние 
определяется тем, как она используется: если данная память не «из-
влекается», то она «отфильтровывается» в результате процессов ак-
тивного забывания и интерференции; после извлечения в новой по-
веденческой ситуации она дестабилизируется, и может быть либо 
модифицирована, если новизна незначительная (реконсолидация), 
либо дополнена новой памятью, которая будет препятствовать из-
влечению первой (угашение) (de Oliveira Alvares, Do-Monte, 2021). От-
мечается, что точных знаний для четкого разделения этих процессов 
пока не получено. В частности, авторы указывают, что единствен-
ное методическое различие реконсолидации и угашения заключа-
ется в продолжительности процедуры «реактивации» памяти: если 
реактивация краткая, то происходит реконсолидация памяти; если 
длительная, то происходит угашение (ibid.).

Исследования мозговых основ консолидации памяти, по боль-
шей части, основаны на искуственном вмешательстве в процессы, 
необходимые для отсроченного воспроизведения нового поведе-
ния (о применении электрического шока для этой цели см.: Гре-
ченко, 1979; а также обзоры: Александров, 2005; Анохин, 1997, 2010; 
Barry, Love, 2023; Dudai et al., 2015; de Oliveira Alvares, Do-Monte, 2021; 
Runyan et al., 2019; и др.). Блокада синтеза белка или работы рецепто-
ров в нервных клетках во время обучения приводит к тому, что но-
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вое успешно усвоенное поведение не воспроизводится после пере-
рыва (как правило, через несколько часов). Этот эффект может быть 
проинтерпретирован как забывание и в соответствии с медицин-
ской терминологией классифицируется как амнезия (например: Ко-
зырев, Никитин, 2009).

В ряде исследований особенностей фармакологически вызван-
ной амнезии было показано, что «забывание» в этом случае являет-
ся следствием невозможности извлечения памяти. Так, с использо-
ванием обучения пассивному избеганию у цыплят (при котором они 
перестают клевать бусину, которая ранее была смочена горьким ве-
ществом: Тиунова и др., 2016; Tiunova et al., 2020) и методики услов-
но-рефлекторного замирания у мышей (Тиунова и др., 2017) на фо-
не амнезии, вызванной блокадой NMDA-рецепторов, синтеза белков 
и других молекулярных процессов, оценивали возможность повтор-
ного обучения животных. Выявлено, что через различные сроки по-
сле нарушения консолидации памяти (2 или 24 часа) возможность по-
вторного обучения оказывается нарушенной, при том что обучение 
с использованием других новых сигналов (цвета предъявляемой бу-
сины у цыплят и звука у мышей) в той же экспериментальной модели 
не нарушалось. Аналогичным образом, воздействие на нейроны, ак-
тивные в ходе формирования нового поведения, нарушает не только 
воспроизведение этого поведения, но и возможность его заново сфор-
мировать (Matsuo, 2015). Авторы интерпретируют полученные дан-
ные в связи с представлением об «аллокации» памяти (Matsuo, 2015), 
в соответствии с которым одно и то же поведение может обеспечи-
ваться только определенным набором нейронов (несмотря на нали-
чие «резерва» клеток для нового обучения). Согласно представлению 
об аллокации, невозможность сформировать поведение заново озна-
чает, что соответствующая память сохранна, но не может быть ис-
пользована. В рамках иваемых нами представлений невозможность 
сформировать память заново может быть обусловлена не только су-
ществованием памяти в виде групп специализированных нейронов, 
но и произошедшими при их специализации изменениями в других, 
еще не специализированных нейронах (Александров, 2005, 2011; см. 
также: McKenzie et al., 2021). Интересно, что вывод о сохранности 
«следа памяти» уже был сделан ранее Т. Н. Греченко на основе ана-
лиза исследований консолидации с использованием электрическо-
го шока и собственных данных автора, полученных при регистрации 
электрической активности нейронов беспозвоночных (Греченко, 1979).
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Сохранность памяти при амнезии продемонстрировали и с по-
мощью оптогенетических методов путем выявления так называе-
мых «молчащих энграмм» (см. Tonegawa et al., 2018). Этот метод со-
здает возможность влиять на активность нейронов, в которых в ходе 
обучения экспрессировался ранний ген c-fos. Эта экспрессия рас-
сматривается как часть молекулярно-генетического каскада собы-
тий, которые могут лежать в основе процесса специализации кле-
ток в отношении вновь формируемой системы и аккомодационной 
реорганизации ранее специализированных нейронов (Александ-
ров и др., 2015; Сварник и др., 2011; Alexandrov et al., 2001, 2018). Оп-
тогенетическая активация нейронов зубчатой фасции гиппокампа, 
активных в ходе процедуры обучения и нарушения консолидации 
у мышей, приводила к воспроизведению этого поведения даже че-
рез 8 дней после обучения, хотя без этой активации животные де-
монстрировали забывание (Ryan et al., 2015). Таким образом, одной 
из причин забывания может быть формирование такой структуры 
опыта, в которой актуализация некоторых элементов нового опы-
та (систем) затруднена.

В серии работ с использованием обучения улиток отвержению 
нескольких видов пищи и фармакологического нарушения рекон-
солидации было показано, что амнезия, вызванная блокадой син-
теза белка перед процедурой «напоминания» (предъявление одного 
из видов пищи), характеризуется длительной динамикой: активность 
нейронов оборонительного поведения на полуинтактном препара-
те при подаче сока, использованного при напоминании, снижалась 
в течение семи дней (соответствующие показатели регистрировали 
через 1, 3, 7 и 15 дней после процедуры напоминания) (Козырев, Ни-
китин, 2009). Иными словами, выраженность амнезии увеличива-
лась со временем. Следовательно, процесс, лежащий в основе этой 
амнезии, является постепенным и зависит от синтеза белков. В этом 
смысле динамика активного процесса «забывания» сходна с дина-
микой научения: невозможность воспроизвести поведение форми-
руется постепенно.

На поздних стадиях амнезия после вмешательства в процесс ре-
консолидации сопровождается невозможностью повторно сфор-
мировать поведение, то есть в определенном интервале времени 
эта амнезия является не только ретроградной (нарушено воспро-
изведение ранее сформированного поведения), но и антероград-
ной (повторно не формируется долговременная память, связанная 
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с этим поведением) (Козырев и др., 2014). Эти результаты пока-
зывают, что амнезия после нарушения реконсолидации являет-
ся скорее следствием отсутствия «доступа», нежели «разрушения» 
памяти. Аргументы в пользу предположения, что эффект рекон-
солидации обусловлен не потерей материала памяти, а невозмож-
ностью его извлечь высказывались и ранее (Амельченко и др., 2012, 
2013; Anokhin et al., 2002; Dudai, Eisenberg, 2004). Данное утвержде-
ние также следует из представлений о постоянстве системной спе-
циализации нейронов, которое развивается в наших исследовани-
ях (см. выше в разделе «Теоретические основы настоящей работы»). 
Интересно, что выраженность антероградной амнезии также зави-
сит от времени индукции амнезии после обучения: она сильно вы-
ражена и устойчива, если индукция амнезии проводилась через 2 
дня после обучения; если она проводилась через 10 дней, то амне-
зия не выявляется; однако индукция амнезии через 30 дней после 
обучения оказывается успешной, но не сопровождается антерград-
ной амнезией (Козырев и др., 2014).

Дальнейшие исследования молекулярных основ динамики амне-
зии привели авторов к выводу, что процессы реконсолидации и амне-
зии являются независимыми, но оба зависят от синтеза белков (Ни-
китин и др., 2020). Эти и другие результаты позволили предположить, 
что развитие данного вида амнезии сходно с процессом научения 
(Nikitin et al., 2020). Так, эта амнезия является специфичной по от-
ношению к тому виду пищи, в отношении которого она была сфор-
мирована; зависит от синтеза белка (Nikitin et al., 2019) и метилиро-
вания РНК на определенном временном интервале (блокада этих 
процессов приводит к снижению амнезии и возможности сформи-
ровать поведение, если проводится в пределах 9 часов после нару-
шения реконсолидации); ее выраженность изменяется со временем 
(см. выше в этом разделе); «напоминание» через длительное время 
после этого интервала открывает возможность снова нарушить ам-
незию за счет блокады метилирования ДНК (открывается интервал 
для снижения амнезии наподобие нарушения памяти после блокады 
синтеза белка при её реконсолидации). Более того, с помощью этой 
методики авторы продемонстрировали нарушение повторного на-
учения не только после вмешательства в процесс реконсолидации, 
но и консолидации памяти (Nikitin et al., 2020). В то же время нару-
шение повторного обучения после реконсолидации памяти пока-
зано и на позвоночных животных (Тиунова и др., 2022) с помощью 
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той экспериментальной модели, о которой мы говорили выше при-
менительно к консолидации памяти у цыплят (Tiunova et al., 2020).

Процессы, лежащие в основе искуственной амнезии, могут быть 
сходны с процессами, обусловливающими нарушения памяти (Nikitin 
et al., 2020). Также можно предположить, что и «здоровое» забывание 
развивается подобным образом (Tiunova et al., 2020). В этом случае 
забывание и угашение сходны не только как альтернативные пути 
изменения консолидированной памяти в зависимости от использо-
вания (как это предполагется в: de Oliveira Alvares, Do-Monte, 2021), 
но и как варианты такой модификации опыта, которая препятствует 
реализации ранее сформированного опыта. Важно и то, что между 
забыванием и угашением есть различия. В частности, при амнезии 
не наблюдается спонтанного восстановления поведения, а при уга-
шении – наблюдается возможность повторного обучения (Nikitin 
et al., 2020). Показаны и различия между процессами, лежащими 
в основе феноменов реконсолидации и угашения (Suzuki et al., 2004).

Таким образом, процесс забывания, вызванный искусственно 
за счет блокады молекулярных процессов в мозге, развивается как от-
дельный процесс, динамика которого сходна с динамикой научения.

Приведенные результаты исследований показывают, что забы-
вание, угашение и научение являются вариантами модификации 
опыта, различающимися тем, формируется ли новый элемент опы-
та (что имеет место при научении и угашении, но не при забывании), 
и тем, как модифицируется ранее сформированный опыт, в част-
ности, изменяются ли межсистемные отношения (см.: Александров, 
2006; Александров и др., 1999; Безденежных, 2004; Alexandrov et al., 
1991) так, чтобы препятствовать реализации ранее сформированного 
опыта (что имеет место при угашении и забывании, но не при науче-
нии). Подобные перестройки межсистемных отношений могут ле-
жать в основе возможности сокрытия субъектом информации (Уча-
ев, Александров, 2022).

Напомним, что и повторное формирование поведения после его 
«полного» забывания отличается от исходного формирования. В пер-
вой главе мы уже приводили результаты оценки последствий блока-
ды синтеза белка и транскрипции ранних генов, которые связаны 
с формированием нового поведения узнавания объектов у мышей 
(Romero-Granados et al., 2010). Авторы исследовали нейрохимичес-
кие основы этого поведения на разных стадиях его формирования. 
Было известно, что через двадцать один день происходит полное за-
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бывание нового поведения, т. е. память не подлежит восстановлению. 
Наряду с динамикой мозговой активности, связанной с реактива-
цией памяти, в этом исследовании с помощью оценки последствий 
блокады синтеза белка и транскрипции ранних генов, которые свя-
заны с формированием нового поведения, было показано, что пат-
терны активации мозга при первичном научении и научении после 
«забывания» сходны (активация гиппокампа, соматосенсорной и пе-
риренальной коры), но не идентичны. Согласно строгому определе-
нию забывания, даже в этом случае (при невозможности восстано-
вить поведение после напоминания) изменения активности мозга, 
связанные с формированием нового опыта, нельзя считать полнос-
тью утраченными.

Также было показано, что забывание вызывается и другим про-
цессом, сопровождающимся перестройкой синаптических связей 
и связанным с научением (Шерстнев и др., 2005; Alexandrov et al., 2000; 
Nader et al., 2000) – процессом нейрогенеза в зрелом возрасте (на-
пример: Richards, Frankland, 2017). Следовательно, научение прояв-
ляется не только как запоминание, но сопровождается множеством 
модификаций опыта, которые, в зависимости от задачи иссследова-
теля и процедуры исследования проявляются как (ре) консолида-
ция, угашение и забывание.

Как мы отмечали в первой главе, в системной психофизиологии 
развитие и формирование индивидуального опыта рассматривают-
ся как единый эволюционный процесс. По-видимому, забывание 
отражает продолжение процесса отбора на уровне систем и являет-
ся внешним выражением процессов модификации памяти, которые 
обеспечивают согласование нового и прошлого опыта (Александров, 
Сварник, 2009). Отражением протекания селекции и изменений, 
происходящих в нейронном обеспечении нового поведения, явля-
ется обнаруженное в нашей лаборатории (Кузина и др., 2004) увели-
чение относительного числа специализированных нейронов по мере 
консолидации памяти (см. также: Jog et al., 1999). Приведенные здесь 
данные показывают, что забывание и угашение могут быть прояв-
лением процесса отбора на уровне систем, включающем элимина-
цию элементов опыта наряду с вовлечением элементов в обеспече-
ние нового поведения.

Классические исследования Ф. Бартлетта и П. П. Блонского, а так-
же более поздние работы показывают, что воспоминания человека 
меняются, в том числе неосознанно (Блонский, 2001; Bartlett, 1959; 
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Loftus, 2013; Nadel, Hardt, 2011). Они не столько в точности отража-
ют прошлые события, сколько обеспечивают адаптацию, реконстру-
ируются, являются связанными с индивидуальными особенностя-
ми и событиями жизни (Анохин, 1968; Швырков, 2006; Nairne, 2010). 
Более того, развитие памяти в онтогенезе заключается в установле-
нии все более полного соответствия процесса запоминания задаче 
воспроизведения и той социальной ситуации, в которой оно будет 
происходить (Ляудис, 2011). В работе Д. Кумарана испытуемые за-
учивали новые иерархии космических объектов (последовательнос-
ти изображений галактик) путем предъявления данной галактики 
и с двумя соседними (Kumaran, 2013). Затем испытуемых просили 
запомнить еще две иерархии, одна из которых была полностью но-
вой, а во второй новые изображения чередовались с ранее предъяв-
ленными (что позволяло высчитать место новой галактики, исхо-
дя из соседства со старой). Затем испытуемым снова предъявляли 
еще две иерархии с разной степенью новизны. Таким образом, варьи-
руя «давность ментальной схемы», автор демонстрирует, что наличие 
схемы ускоряет последующее научение. Причем если схема «давняя», 
то испытуемые верно выполняют новые задания даже без обратной 
связи. В функционально-анатомическом исследовании, рассмотрен-
ном нами в п. 2.1.3, было показано, что при воспроизведении нового 
материала активируются зоны, активность которых связана с вос-
произведением связанного с новым старого материала, который уже 
не актуален (Kuhl et al., 2012).

Процесс модификации опыта и сам зависит от прошлого опыта. 
Например, как мы уже говорили в начале книги, показано, что если 
новое поведение согласуется с ранее сформированным, то гиппо-
камп-зависимая консолидация памяти может завершиться в тече-
ние сорока восьми часов (Tse et al., 2007). Следовательно, скорость 
процесса консолидации зависит от индивидуального опыта: воз-
можность переноса прошлого опыта обусловливает скорость кон-
солидации нового.

Исследования показывают, что характер модификации воспоми-
наний зависит от индивидуального опыта. Напомним, что скорость 
забывания также зависит от задачи воспроизведения: согласно ис-
следованиям «функционального распада» памяти, чем чаще необ-
ходимо обновление сведений определенного типа, тем быстрее они 
забываются (например, место, где последний раз был оставлен те-
лефон, по сравнению с тем, какой сейчас год) (Altmann, Gray, 2002). 
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Таким образом, критерий отбора «лишних» сведений определяется 
опытом и целями взаимодействия с окружающей средой.

Согласно выводам П. П. Блонского, забывание – это переход вос-
поминания в другую, более древнюю, форму памяти (по его пред-
ставлениям, из вербальной в образную, из образной в аффективную, 
из аффективной в моторную) (Блонский, 2001). Фактически это озна-
чает, что забывание является не исчезновением, а видоизменением 
памяти, изменением особенностей самоотчета. Возможно, именно 
такие изменения декларативной памяти описываются как посте-
пенный распад, который точнее было бы назвать «распадом» отчета 
о воспоминаниях вследствие их трансформации.

В литературе также существуют данные о «целостном» и «фраг-
ментарном» забывании эпизодов (Andermane et al., 2021). На основе 
предположения об иерархической структуре сложных эпизодов па-
мяти и репрезентации разных уровней в разных областях мозга ав-
торы обосновывают представление о холистическом и фрагментиро-
ванном забывании. Они утверждают, что характер забывания связан 
с тем, какой уровень иерархии в структуре эпизода занимает матери-
ал, и для каждого уровня предполагают свою специфику забывания.

Другие авторы формулируют репрезентационную теорию забы-
вания, согласно которой оно зависит от того, какого типа «когнитив-
ная репрезентация» сформирована (Gamoran et al., 2020). Эта теория 
включает описание различий между забыванием в результате интер-
ференции и в результате распада. Авторы указывают, что после по-
чти полного забвения с 1920–1930-х годов представления о забыва-
нии как распаде снова набирают силу по прошествии почти ста лет. 
На основе данных эксперимента они делают вывод, что результаты 
соответствуют гипотезе о различной динамике забывания для ре-
презентаций разного типа (Gamoran et al., 2020).

Представления об адаптивности забывания и его связи с задачей 
поведения обосновываются также тем, что забывание, как правило, 
не полное и не бесповоротное, а является градуированным (разные 
аспекты воспоминания забываются с разной скоростью), неполным, 
зависимым от контекста и от времени (см., например, обзор таких 
работ: Nørby, 2020).

Можно сделать вывод, что реорганизация опыта, выражающая-
ся в забывании, зависит от задачи индивида (так как при запомина-
нии актуализируются системы, фиксирующие результаты разного 
типа из прошлого опыта) и от структуры опыта. Изменение структу-



ры зависит от того, какая это структура: являются ли новый и ранее 
сформированные элементы взаимоисключающими в поведении; на-
сколько завершен процесс аккомодационной реконсолидации и, сле-
довательно, в какой степени новый элемент опыта связан с другими 
(см. рисунок 9). Забывание рассматривается нами как одно из про-
явлений процесса формирования структуры индивидуального опы-
та: оно зависит от содержания материала, задачи запоминания, тре-
бует синтеза белков, является, по-видимому, необходимой частью 
модификации опыта. Адаптивный характер забывания и его связь 
с тем, что, как и для чего запоминается, а также данные об актив-
ном забывании показывают, что забывание является частью реор-
ганизации, или динамики, памяти. По-видимому, один из аспектов 
этой реорганизации заключается в том, что элементы опыта, кото-
рые не соответствуют другим новыми или ранее сформированным 
элементам, переходят в состояние, при котором они не проявляют-
ся в поведении. Это, с одной стороны, позволяет осуществлять пе-
ренос научения и, шире, использовать ранее сформированные эле-
менты опыта в новом поведении, устанавливать соответствие между 
имеющимся опытом и текущим взаимодействием организма со сре-
дой (т. е. делать «обобщения»). С другой стороны, такая реорганиза-
ция приводит к невозможности извлечения некоторых элементов 
опыта из-за их несоответствия высокодифференцированным эле-
ментам текущего поведения.
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В этой книге сформулированы представления, развиваемые в рам-
ках системной психофизиологии, о процессах формирования 

опыта взаимодействия индивида и среды, а также о мозговых осно-
вах этих процессов. Приведены результаты собственных исследова-
ний и данные литературы, позволяющие обобщить широкий круг 
феноменов, показывающих, что новые элементы опыта образуют-
ся на основе сформированной ранее его структуры в ходе процесса 
системогенеза, в результате которого эта структура также меняется. 
С этой точки зрения мы охарактеризовали основные традиционно 
выделяемые феномены поведения, отражающие изменение опыта 
и описываемые через термин «память» – запечатление, сохранение, 
воспроизведение, узнавание, консолидацию и реконсолидацию па-
мяти, забывание, а также эффект интерференции и перенос научения. 
Все эти феномены рассмотрены нами как проявления постоянно раз-
ворачивающегося процесса научения. Использованные в настоящей 
работе данные литературы и результаты наших исследований поз-
воляют обобщить их на основании определения научения как фор-
мирования нового опыта и модификации ранее сформированного 
опыта. В рамках единства этих двух процессов рассмотрены общеиз-
вестные стадии (приобретение, хранение, воспроизведение, забыва-
ние) и процессы (консолидация, реконсолидация, угашение) памя-
ти. Эти стадии и процессы представлены как аспекты ее динамики, 
позволяющей организму адаптироваться и поддерживать свою це-
лостность как сложной биологической системы, целостность опы-
та в процессе развития.

Набор систем, входящих в структуру опыта, индивидуален. Дейст-
вительно, реализация систем позволяет достичь конкретного ре-
зультата для данного организма. Выполняемое при этом поведение 
обеспечивается совокупностью систем, сформированных на разных 
этапах онтогенеза, а история обучения неповторима. Следовательно, 

Заключение



даже если индивиды одновременно обучаются внешне одинаковым 
действиям, они формируют различный – индивидуальный – опыт. Со-
гласно результатам представленных исследований, наборы специа-
лизаций нейронов различаются между группами индивидов с раз-
ной историей обучения и их количественное соотношение меняется 
по мере «повторения»: реконсолидационные изменения происходят 
не только при формировании нового поведения (см., например: Алек-
сандров, 2005; Alexandrov et al., 2018). Кроме того, обосновано пред-
ставление о дифференциации структуры опыта в процессе развития 
и продемонстрировано, что показатели динамики научения обуслов-
лены характеристиками доменов опыта – наборов систем, объеди-
ненных общностью достигаемых результатов и различающихся сте-
пенью дифференцированности.

Как согласуются динамичность памяти (формирование ново-
го опыта, его модификация при «повторении» поведения, при на-
поминании или с течением времени, модификация более раннего 
опыта при формировании нового) с возможностью ее последующе-
го использования (выполнения «одного и того же» поведения, пере-
носа научения и т. д.)?

Согласно нашим представлениям, стабильность памяти поддер-
живается за счет необратимой, пожизненной специализации нейро-
нов относительно системы поведенческого акта. Динамика памяти 
обусловлена постоянной модификацией структуры индивидуального 
опыта за счет изменения межсистемных отношений. Таким образом, 
стабильность и динамика памяти – это две стороны одного процесса 
взаимодействия организма со средой, которые дополняют друг друга. 
Стабильность памяти при постоянной ее динамике, т. е. «констант-
ность» памяти (как можно ее назвать по аналогии с константностью 
восприятия), позволяет, с одной стороны, идентифицировать эле-
менты опыта как «одно и то же», а с другой – адаптивно использо-
вать опыт в изменяющихся условиях среды.
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