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Конфигурационным обучением называют такую форму ассоциативного обучения, при которой условным 
стимулом выступает целостный комплекс стимульных элементов, а не отдельные стимулы или их изолиро-
ванные свойства. Для успешного решения задачи такого ассоциативного обучения требуется холистический 
анализ всей конфигурации в целом. Возможность анализировать не только отдельные физические аспекты 
стимула или отдельные объекты зрительной сцены, но и их целостные комбинации дает существенные эво-
люционные преимущества, поскольку часто конфигурации обладают существенно большей предсказатель-
ной силой в сравнении с отдельными элементами или признаками стимула. Более того, возможность холи-
стического анализа комбинаций элементов или признаков стимульного поля может считаться начальным, 
примитивным проявлением сознания. В настоящем обзоре мы рассмотрим историю разработки концепции 
конфигурационного обучения, основные методические пути исследования и имеющиеся на настоящий мо-
мент нейрофизиологические данные о предполагаемых нейрональных основах этого феномена. Наиболее 
интересными нам представляются исследования процессов конфигурационного обучения у человека с по-
мощью современных методов нейровизуализации, поскольку они дают возможность заглянуть в работу це-
лостного мозга. В заключение мы рассмотрим, какие проблемы в имеющихся исследованиях должны быть 
преодолены в будущем, чтобы обеспечить более полное понимание нейрофизиологии феномена конфигу-
рационного обучения.
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ВВЕДЕНИЕ

Благодаря сенсорным процессам живые ор-
ганизмы получают информацию, на основе ко-
торой они строят и корректируют внутренние 
модели окружающей среды. Такие модели позво-
ляют осуществлять адекватное поведение и тем 
самым обеспечивают выживание (Friston, 2010). 
В ходе эволюции под влиянием естественного 
отбора многие группы животных продвигались 
в направлении усложнения нервной системы, 
что давало им возможность производить более 
сложную обработку информации, поступающей 
от сенсорных систем, и, соответственно, созда-
вать более сложные модели окружающей среды, 

обладающие большей предсказательной силой; 
а это, в свою очередь, давало большие преиму-
щества в ходе естественного отбора. Нервная 
система также обладает еще одним важнейшим 
свойством – нейропластичностью, являющейся 
физиологической основой обучения и памяти. 
Благодаря этому свойству приобретенная мо-
дель может быть сохранена и использована в бу-
дущем, что позволяет реализовывать адекватное 
поведение организма при последующих встре-
чах с подобными стимулами и их сочетаниями. 
Условный рефлекс – базовое понятие физио-
логии высшей нервной деятельности – можно 
считать фундаментальным проявлением памяти 
о значении стимулов, делающей стимул “сигна-



151

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ          том 74         № 2          2024

ПОИСК НЕЙРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ МЕХАНИЗМОВ

лом” для опережающего запуска поведенческой 
реакции.

Возможность вырабатывать условную реак-
цию на относительно простые стимулы, воз-
никшая очень рано в эволюции, конечно же со-
хранялась и при усложнении нервной системы. 
Однако усложнение нервной системы в ходе 
эволюции открывало новые возможности. Оче-
видно, что, например, на уровне высших позво-
ночных трудно представить себе поиск пищи, 
защиту от врагов и прочие важные поведенче-
ские функции без возможности воспринимать 
целостные объекты и сложные контексты, иден-
тификация которых требует анализа сочетания 
множества признаков.

Изначально в теории условного рефлекса рас-
сматривались простые стимулы, поскольку стояла 
аналитическая задача исследовать сам феномен 
приобретения условной реакции. Тем не менее 
исследователи начали обращаться к вопросу о вы-
работке рефлекса на комплексные стимулы еще 
на заре разработки условнорефлекторной теории 
(Zeliony, 1910; Палладин, 1906; Перельцвейг, 1907). 
Сам И.П. Павлов описывал возможность выработ-
ки условного рефлекса как проявление синтетиче-
ской деятельности мозга (Павлов, 1949).

В конце 30-х гг. XX в. Г. Разран выполнил си-
стематический анализ имевшихся на тот момент 
данных о выработке условного рефлекса на ком-
плексные стимулы, которую он назвал конфигу-
рационным обучением (configural conditioning); 
работа основывалась на обзоре большого количе-
ства экспериментальных данных, полученных в 
том числе в работах И.П. Павлова, Н.И. Красно-
горского, А.Г. Иванова-Смоленского, И.С.  Бе-
риташвили, В.М. Бехтерева и других российских 
авторов (Razran, 1939).

Г. Разран интерпретировал конфигураци-
онное обусловливание как гештальтный про-
цесс (Razran, 1939). Более того, развивая идеи 
И.П.  Павлова о синтетической деятельности 
мозга, Г. Разран постулировал, что возможность 
конфигурационного обучения является призна-
ком наличия у животного порогового сознания 
(liminal consciousness) (Razran, 1971). Относи-
тельно недавно в литературе снова была высказа-
на гипотеза, что возможность выработки услов-
ного рефлекса на комплексный стимул является 
самым ранним проявлением сознания и факто-
ром его дальнейшей эволюции (Bronfman et al., 
2016; Feinberg, Mallatt, 2016; Ginsburg, Jablonka, 

2019). В частности, С. Гинсбург и Е.  Яблонка 
провели систематический анализ конвенцио
нальных черт сознания, на основе которого 
предложили использовать ассоциативное обу-
чение новым сложным стимулам в качестве по-
зитивного маркера, свидетельствующего о нали-
чии у животных минимального уровня сознания 
(Bronfman et al., 2016; Ginsburg, Jablonka, 2019).

Что такое конфигурационное обучение и как его 
исследовать

Интегративная обработка информации при-
суща многим аспектам работы мозга. В дальней-
шем рассмотрении мы не будем останавливаться 
на сенсорных процессах распознавания образов, 
таких как, например, выделение лиц при зри-
тельном восприятии изображений. Эти процессы 
также называют конфигурационными, поскольку 
происходящая при этом холистическая обработка 
воспринимаемого изображения (склеивание от-
дельных элементов в гештальт) ориентирована на 
анализ конфигурации элементов (см., например, 
обзор (Piepers, Robbins, 2012)). Однако в подобных 
случаях мы имеем дело со специализированными 
сенсорными сетями и даже с целыми областями 
мозга, которые на врожденной и/или приобре-
тенной основе выполняют поиск и обработку 
статистически вероятных и часто встречающих-
ся конфигураций из элементов сенсорного поля. 
Именно так обстоят дела в случае зрительной об-
ласти распознавания лиц (Kanwisher et al., 1997) 
или зрительной области распознавания формы 
слов (visual word form area) (Cohen et al., 2000) – 
при том, что первая функция имеет врожденную 
основу, а вторая, вероятно, приобретается в ходе 
индивидуального опыта. Эти процессы чрезвы-
чайно сложны и имеют огромное значение, од-
нако они обычно высоко автоматизированы и 
осуществляются лишь как неотъемлемая часть 
сенсорных процессов (хотя показана возмож-
ность существования исключений из этого пра-
вила (Kozunov et al., 2020)).

В настоящем обзоре мы будем рассматри-
вать такие конфигурационные феномены, в от-
ношении которых конфигурация не является 
априорно высоковероятной, а субъект обучается 
ориентироваться на конфигурации элементов в 
процессе эксперимента, при выполнении неко-
торой конкретной задачи.

Очевидно, что такие стимульные ситуации, 
когда нужно запомнить определенную конфигу-
рацию и реагировать на нее неким определенным 
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образом, часто встречаются в жизни. Например, 
будучи пешеходом, вы научаетесь реагировать на 
сигналы светофора в виде зеленого и красного 
человечков, но игнорируете зеленые и красные 
сигналы в виде кругов или стрелок. Обучаясь 
управлять автомобилем, вы, наоборот, научае
тесь реагировать на зеленый и красный цвет в 
сочетании с круглой формой сигнала, а также 
с формой в виде стрелки. Во всех этих случаях 
сигнальное значение для вас будет иметь только 
конъюнкция формы и цвета, но не цвет или фор-
ма в отдельности.

Обстановочный (контекстный) условный 
рефлекс также часто является формой конфигу-
рационного обучения, и ему посвящено большое 
количество литературы (например, см. (Kubie et 
al., 2020; Maren et al., 2013; Rudy, 2009; Urcelay, 
Miller, 2014)). Особенность такого обучения в 
естественных условиях состоит в том, что об-
становка (контекст) обычно является сложной 
комбинацией из множества элементов и дей-
ствительно может рассматриваться как форма 
конфигурационного обучения. Многие иссле-
дования конфигурационного обучения методи-
чески основаны именно на обстановочной пара-
дигме (см. ниже). Однако нужно учитывать, что 
в экспериментальной практике исследований 
обстановочного обучения – ради упрощения по-
веденческого и нейрофизиологического анали-
за – часто варьируют лишь одно свойство кон-
текста, что потенциально позволяет животному 
или человеку выполнять задачу, не задействуя 
механизмы конфигурационного обучения. Мы 
будем далее рассматривать обстановочное обу-
чение лишь постольку, поскольку для выполне-
ния экспериментальной задачи требуется анализ 
конфигурации.

В настоящем обзоре мы будем преимуще-
ственно рассматривать работы, в которых ана-
лизировали именно комплексные стимулы, 
составленные из относительно небольшого кон-
тролируемого числа элементов, причем в экс-
периментальной процедуре значимыми (“сиг-
нальными”) назначаются лишь определенные 
конъюнкции элементов и/или определенное 
относительное расположение их в пространстве.

В экспериментах на животных, в том числе в 
основополагающих работах Дж. Руди (см. ниже), 
широко применяется задача негативного паттер-
нинга (negative patterning task) – простейшая за-
дача на конфигурационное обучение, в которой 
каждый из стимулов, предъявленный в отдель-

ности, подкрепляется, а совместное предъявле-
ние тех же стимулов не подкрепляется (A+, B+, 
AB-). Если элементное обучение произойдет на 
каждый из стимулов в отдельности, то реакция 
на одновременное предъявление обоих стиму-
лов, скорее всего, будет сильнее, чем на каждый 
из них, но никак не меньше, чем на каждый в 
отдельности, поскольку эффекты двух вырабо-
танных рефлексов с одинаковой условной ре-
акцией могут лишь суммироваться. А для того, 
чтобы подавить реакцию на комплекс из двух 
стимулов, требуется именно конфигурационная 
обработка информации, позволяющая воспри-
нимать комплекс как самостоятельный стимул, 
а не просто сумму двух других стимулов. В этот 
же класс задач входят задача позитивного пат-
тернинга (positive patterning task), задача транзи-
тивного паттернинга (transverse patterning task) и 
др. родственные задачи, построенные на взаимо-
зависимостях нескольких стимулов, предъявляе-
мых по отдельности и одновременно (описание 
и сравнение задач данного класса см. в обзоре 
(Rudy, Sutherland, 1995)).

Одной из востребованных методик изучения 
конфигурационного обучения в эксперимен-
тах на животных является выработка условного 
рефлекса замирания на комплексный условный 
стимул, состоящий из нескольких одновременно 
предъявляемых стимулов разной сенсорной мо-
дальности (обычно слуховой и зрительной), на 
крысах (Debiec et al., 2013; Jones et al., 2013) и на 
мышах (Yadav et al., 2013; Ивашкина et al., 2020).

Распространены исследования на людях, ос-
нованные на предъявлении изображений ком-
нат, в которых в разной комбинации и в разном 
относительном пространственном расположе-
нии размещены элементы обстановки (столы, 
стулья, диваны, шкафы, торшеры, телевизоры, и 
т.п.) (Baeuchl et al., 2015; Stout et al., 2019; Stout 
et al., 2018). Варьируя относительное располо-
жение элементов или исключая один элемент из 
сцены, можно создавать условия для конфигу-
рационной обработки зрительной информации. 
Также близкой к конфигурационному обучению 
можно считать ситуацию обобщения контекста 
до одного емкого понятия, например географи-
ческого местоположения (легко опознаваемого 
по какой-либо широко известной достоприме-
чательности на фотографии): в этом экспери-
менте от участника эксперимента требовалось 
вырабатывать ассоциации между фотографиями 
известных персон и известных мест (например, 
(Ison et al., 2015), см. ниже). Кроме того, в экс-

ЧЕРНЫШЕВ и др.
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периментах на людях использовали изображе-
ния, составленные из абстрактных графических 
элементов, совмещаемых на рисунке различным 
образом (Duncan et al., 2018), что позволяет адре-
соваться собственно к конфигурационному обу-
чению в чистом виде, без каких-либо обстано-
вочных компонент. Далее мы рассмотрим более 
подробно, как соотносятся элементное и конфи-
гурационное обучение.

В чем разница между элементным и 
конфигурационным обучением

Представьте себе, что из окружающей среды 
непрерывно поступает множество разных стиму-
лов (причем иногда они следуют по отдельности, 
а иногда накладываются друг на друга во време-
ни), а ваша задача состоит в том, чтобы научиться 
предсказывать связанные с ними последствия. В 
общем случае ваш мозг может попытаться ори-
ентироваться как на стимулы по отдельности, 
так и на их сочетания, поскольку вы заранее не 
знаете, что из этого является правильным. Ины-
ми словами, при выработке условного рефлекса 
в сложной среде, например при выработке обста-
новочного (контекстного) рефлекса, могут про-
исходить два процесса: элементное и конфигура-
ционное обучение (Rudy, 2009; Rudy et al., 2004). 
Кодирование на элементном уровне подразуме-
вает, что в ассоциативном обучении участвует 
лишь одна репрезентация одного элемента или 
отдельное свойство сенсорного стимула (Rudy et 
al., 2004; Urcelay and Miller, 2014). Например, это 
может быть высота звукового тона или цвет фи-
гуры – безотносительно прочих характеристик 
этих стимулов. В отличие от элементного, кон-
фигурационное обучение основано на формиро-
вании репрезентации всего комплекса стимулов 
и их свойств в целом, с учетом их взаимного рас-
положения в пространстве и прочих взаимосвя-
зей (Rudy, 2009). Взаимоотношение между эле-
ментными и конфигурационными процессами 
во многом определяет, по какому пути пойдет 
процесс обучения (Maren et al., 2013).

В целом элементное обучение может быть бо-
лее эффективным в том случае, если стимульные 
компоненты не взаимосвязаны друг с другом, а 
конфигурационное обучение – если в среде име-
ются такие взаимозависимости, при которых ис-
ход от предъявления одного стимула будет разным, 
в зависимости от наличия и расположения других 
стимулов. В целом для человека более характерно 
ориентироваться на конфигурации стимулов, чем 
на отдельные элементы (Kimchi, 1994). Вероятно, 

это связано с тем, что во многих случаях сочетания 
стимулов обладают большей предсказательной си-
лой, чем отдельные элементы. Однако то, по ка-
кому именно пути пойдет обучение в каждом кон-
кретном случае, зависит от многих факторов, в том 
числе, например, от предыстории: если крыса обу
чалась ранее в задаче, требующей конфигураци-
онной обработки информации, то в дальнейшем 
у крысы произойдет перенос принципа конфигу-
рационной обработки на новую задачу, которая на 
самом деле подразумевает лишь элементную обра-
ботку (Alvarado, Rudy, 1992).

Важно, что обучение на конфигурационном 
уровне приводит к другим результатам, чем обу
чение на элементном уровне, и условный реф-
лекс на сумму стимулов не эквивалентен сумме 
рефлексов на отдельные стимулы (Pearce, 1987; 
Rudy, Sutherland, 1995). Условный рефлекс на 
комплексный конфигурационный стимул слож-
нее угасить (Jones et al., 2013), при этом важно, что 
угашение рефлекса на изолированный компо-
нент комплекса может вести к угашению реакции 
на весь комплекс; кроме того, может наблюдаться 
генерализация между компонентами комплекса 
(Goldfarb et al., 2021). Особый интерес представ-
ляет тот факт, что при предъявлении одного эле-
мента комплекса может происходить не только 
угашение, но и реконсолидация всего комплек-
са (Debiec et al., 2013). Различия проявляются не 
только в поведении, но и на уровне паттернов 
мозговой активности (Duncan et al., 2018).

Нарушение формирования реакций на ком-
плексные стимулы может лежать в основе ряда 
патологических состояний у человека, из кото-
рых чаще всего в литературе упоминают пост-
травматическое стрессовое расстройство. При-
чины этого расстройства могут быть отчасти 
связаны с нарушением баланса между двумя 
формами обучения, с преобладанием элемент-
ного обучения (Acheson et al., 2012; Bisby et al., 
2020; Gilbertson et al., 2007). Предположитель-
но, при этом расстройстве отдельные элементы 
травмирующего опыта начинают вызывать реак-
цию страха безотносительно контекста, в резуль-
тате чего происходит генерализация реакции 
страха на совершенно нерелевантные контексты 
(Goldfarb et al., 2021). При конфигурационном 
обучении возникновение реакции страха на от-
дельный элемент менее вероятно, поскольку 
полноценная реакция развивается лишь при ус-
ловии совпадения всей конфигурации как конъ-
юнкции ее элементов (Acheson et al., 2012; Maren 
et al., 2013).
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Гиппокамп критически необходим для 
конфигурационного обучения

Дж. Руди и Р. Сазерленд выдвинули конфи-
гурационную ассоциативную теорию, согласно 
которой гиппокамп вовлечен в формирование 
конфигурационных репрезентаций комплексных 
стимулов (Rudy, Sutherland, 1995; Sutherland, Rudy, 
1989). Так, например, в одном из ранних исследо-
ваний было показано, что у крыс с разрушенным 
гиппокампом нарушено выполнение задачи не-
гативного паттернинга (negative patterning task), 
которая критически зависит от способности за-
поминать конфигурации. При этом возможность 
выработки ассоциации как таковая не наруша-
лась: несмотря на разрушение гиппокампа, крысы 
успешно справлялись с простой условнорефлек-
торной дифференцировкой, не требующей кон-
фигурационной обработки (Alvarado, Rudy, 1995).

В дальнейшем многочисленные фармако-
логические и оптогенетические исследования 
подтвердили, что при нарушении работы гиппо-
кампа ухудшается как само конфигурационное 
обучение, так и соответствующее ему извлечение 
из памяти (Albasser et al., 2013; Anagnostaras et al., 
2001; Chang, Liang, 2017; Corcoran, Maren, 2001; 
Dumont et al., 2007; Kheirbek et al., 2013; Sanderson 
et al., 2006). С помощью иммуногистохимическо-
го картирования белка – продукта немедленного 
раннего гена с-fos в гиппокампе удалось выявить, 
что область СА1 гиппокампа активируется при 
извлечении ассоциативной памяти о комплекс-
ном условном сигнале, но не о его компонентах 
(Ивашкина et al., 2020). Имеются также сообще-
ния о нарушении конфигурационного обучения 
при поражении гиппокампа у человека (Hannula 
et al., 2006; Watson et al., 2013).

Конфигурационная ассоциативная теория 
основывается на представлении, что гиппокамп 
реализует функцию памяти путем интеграции 
информации о множестве источников информа-
ции в уникальную целостную конфигурацию; к 
настоящему времени на основе большого объема 
соответствующей литературы можно считать об-
щепризнанным, что конфигурационное обуче-
ние критически зависит от гиппокампа (Aggleton 
et al., 2007; Baeuchl et al., 2015; Eichenbaum, 1999; 
Eichenbaum, 2004; Fanselow, 2000; Stout et al., 2019; 
Stout et al., 2018; Sutherland, Rudy, 1989). Иными 
словами, гиппокамп обеспечивает мультимодаль-
ное связывание, в том числе на основе относи-
тельного расположения стимульных элементов 
(Eichenbaum, Cohen, 2014; Monti et al., 2015).

Предполагается, что при выработке услов-
ного рефлекса с отрицательным подкреплени-
ем репрезентация такого конфигурационного 
условного сигнала поступает из гиппокампа в 
другие структуры, например в миндалину, где, 
собственно, и происходит ассоциация данной 
конфигурации с электрокожным подкреплени-
ем (Fanselow, Poulos, 2005; Rudy, 2009). Также 
гиппокамп имеет непрямой выход на прелим-
бическую кору у грызунов (гомолог дорсальной 
передней поясной коры человека), которая далее 
проецируется как на миндалину, так и на другие 
структуры, вовлеченные в реализацию реакции 
страха при оборонительном условном рефлексе 
(Knapska et al., 2012; Maren et al., 2013).

Элементные ассоциации, в отличие от конфи-
гурационных, не зависят от гиппокампа (Gluck, 
Myers, 1993; Sutherland, Rudy, 1989). Замыкание 
условного рефлекса между сенсорными репре-
зентациями и электрокожным подкреплением 
не требует участия гиппокампа и происходит 
сразу на уровне миндалины; соответственно, в 
литературе этот процесс характеризуют как за-
висимый от миндалины (Davis, Whalen, 2001; 
LeDoux, 2000; Urcelay, Miller, 2014).

Если функция гиппокампа нарушена, то тогда 
сложная, в том числе контекстная информация 
может быть представлена в мозге практически 
только лишь на уровне элементного обучения 
(Maren et al., 1997; Maren et al., 2013). В частности, 
при выработке условного рефлекса с отрицатель-
ным подкреплением условный стимул будет вы-
зывать реакцию страха независимо от контекста, 
в котором он предъявляется, что может являться 
одним из механизмов развития посттравматиче-
ского стрессового расстройства (Acheson et al., 
2012; Bisby et al., 2020; Gilbertson et al., 2007).

Теория перекрывающихся энграмм памяти

Для понимания роли гиппокампа в конфигу-
рационном обучении большое значение имеет 
уникальная серия исследований, проведенных 
Р. Кирогой и соавт. в экспериментах с регистра-
цией активности одиночных нейронов у чело-
века (Quiroga, 2012). Для этих экспериментов 
использовались электроды, установленные по 
медицинским показаниям пациентам с эпи-
лепсией. Р. Кирога с соавт. выявил нейроны, 
располагающиеся в медиальной височной доле 
(включающей гиппокамп, энторинальную кору, 
парагиппокампальную кору, периринальную 
кору и миндалину), которые были чрезвычайно 

ЧЕРНЫШЕВ и др.
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ПОИСК НЕЙРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ МЕХАНИЗМОВ

селективны к определенным персонам или до-
стопримечательностям, таким как Дженнифер 
Энистон, Люк Скайуокер, Сиднейская опера 
или Пизанская башня. Р. Кирога назвал такие 
нейроны “концептуальными клетками” (concept 
cells). По мнению авторов, такие клетки специ
фически отвечают на сочетания признаков и 
таким образом кодируют абстрактную концеп-
цию, характеризующуюся этими признаками. 
Например, в одном из первых экспериментов та-
кого рода был обнаружен нейрон в гиппокампе, 
который отвечал на фото актрисы Дженнифер 
Энистон, но не давал ответа ни на одну из других 
картинок известных персон, животных и мест. 
Однако в одной из последующих эксперимен-
тальных сессий выяснилось, что тот же нейрон 
отвечал еще и на фото Лизы Кудроу, игравшей 
в популярном телешоу совместно с Дженнифер 
Энистон. Впоследствии авторы изучили этот 
вопрос более детально и пришли к выводу, что 
в тех случаях, когда нейроны медиальной височ-
ной доли отвечали не на одну, а на несколько 
концепций, то эти концепции оказывались так 
или иначе ассоциированными друг с другом (Rey 
et al., 2018). Таким образом, хотя нейроны ме-
диальной височной коры, включая гиппокамп, 
способны кодировать абстрактные концепции 
на основе сочетания признаков, они не являют-
ся “нейронами бабушки” (Gross, 2002) – т.е. ко-
дируют именно сложные сочетания признаков, а 
не конкретные уникальные объекты.

Важный следующий шаг состоял том, что уда-
лось проследить формирование таких “концеп-
туальных клеток” при ассоциативном обучении 
(Ison et al., 2015). У участников экспериментов 
вырабатывали ассоциации между фото конкрет-
ного человека и конкретного места. Нейроны, 
чувствительные лишь к одному из компонентов 
ассоциации, после обучения начинали реагиро-
вать на оба компонента – но при этом результат 
обучения был высоко специфичным, т.е. эти ней-
роны не начинали отвечать на какие-либо другие 
зрительные стимулы (т.е. на аналогичные фото 
других людей и других мест), предъявлявшиеся в 
ходе эксперимента, но не подвергавшиеся ассо-
циации. Эффект развивался достаточно быстро, 
для этого требовалось лишь небольшое количе-
ство сочетаний. Результаты подобных экспери-
ментов и вычислительного моделирования при-
вели к разработке “теории перекрывающихся 
энграмм памяти” (theory of overlapping memory 
engrams) (Gastaldi et al., 2022). Согласно этой тео-
рии, “концептуальные нейроны”, реагирующие 
на две разные концепции (и, соответственно, 

одновременно принадлежащие двум разным ан-
самблям нейронов, репрезентирующим каждую 
концепцию в отдельности), и есть основа ассо-
циации между двумя изначально изолированны-
ми концепциям. При помощи моделирования с 
использованием аттракторных нейронных сетей 
авторы убедительно показали, как благодаря та-
кому перекрытию между ансамблями нейронов 
предъявление одной концепции (человека, ме-
ста, и т.п.) может приводить к активации другой 
концепции – при условии, что эти концепции 
были подвергнуты ассоциации некогда в про-
шлом.

В дополнение к “концептуальным клеткам”, 
каждая из которых инвариантным образом ко-
дирует определенную концепцию, позднее был 
выявлен еще один тип нейронов, имеющих 
прямое отношение к конфигурационному обу-
чению. Эти нейроны, также обнаруженные при 
регистрации в гиппокампе человека (но не в па-
рагиппокампальной коре), были названы эпи-
зод-специфичными (episode-specific neurons). 
Как при кодировании, так и при воспроизведе-
нии эпизодической памяти такие клетки реаги-
ровали исключительно только на конъюнкцию 
всех элементов, составлявших конфигурацию 
конкретного эпизода, но не отвечали на предъ-
явление отдельных элементов, входивших в со-
став данного эпизода (Kolibius et al., 2023).

При сопоставлении работ с регистрацией 
одиночных нейронов в медиальной височной 
доле человека, описанных в настоящем разделе, 
с другими исследованиями конфигурационного 
обучения важно учитывать, что в этих экспери-
ментах при выработке ассоциации между отно-
сительно нейтральными стимулами не исполь-
зовалось никакого подкрепления. Вероятно, это 
во многом более корректный подход, так как он 
позволяет исследовать конфигурационное обу
чение в чистом виде, без сопутствующих ему 
вегетативных и поведенческих компонентов ус-
ловного рефлекса с биологически значимым без-
условным стимулом.

Системная консолидация: гиппокамп vs новая кора 
больших полушарий

Приведенные выше работы дают убедитель-
ную картину участия гиппокампа в конфигу-
рационном обучении. Потенциально такого 
механизма могло бы быть достаточно для за-
мыкания условного рефлекса. Однако в отно-
шении животных с развитой корой больших 
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полушарий и сложным поведением, и тем бо-
лее человека, трудно представить себе, чтобы 
в новой коре в процессе обучения не происхо-
дили бы некие кортикальные ассоциативные 
процессы в дополнение к гиппокампальной 
пластичности.

Согласно классической точке зрения на си-
стемную консолидацию1, формирование конфи-
гурационной ассоциации происходит вначале в 
гиппокампе, а лишь значительно позже неким 
неясным образом транслируется в кору (Squire, 
Alvarez, 1995; Squire et al., 2015). Влиятельная со-
временная формулировка идеи системной кон-
солидации известна как “теория множествен-
ных следов” (multiple trace theory), выдвинутая 
М.  Московицем и соавт. (Moscovitch, Gilboa, 
2022; Nadel, Moscovitch, 1997). В рамках этой те-
ории по-прежнему признается, что гиппокамп 
необходим для конфигурационного обучения, 
однако внесено важное уточнение: если ранее 
считалось, что в процессе системной консоли-
дации происходит полный перенос памяти из 
гиппокампа в кору, после чего гиппокамп стано-
вится ненужным для извлечения памяти (Squire, 
Alvarez, 1995; Squire et al., 2015), то в рамках дан-
ного подхода утверждается, что необходимость 
участия гиппокампа в эпизодической памяти со-
храняется и далее на неограниченное время. Так 
или иначе, но в рамках данных теорий постули-
руется, что на ранних этапах обучение обеспечи-
вается исключительно гиппокампом, но не нео
кортексом. Процесс системной консолидации 
достаточно медленный и может растягиваться на 
срок в несколько дней или даже недель, прохо-
дя за это время несколько разных фаз (Fiebig and 
Lansner, 2014).

Итак, изложенная схема предполагает, что в 
процессе конфигурационного обучения гиппо-
камп играет критически важную роль, а новая 
кора больших полушарий, вероятно, присоеди-
няется к воспроизведению памяти лишь значи-
тельно позже. Однако недавно было показано, 
что пластические перестройки в новой коре (а 
именно в медиальной префронтальной коре) 
могут происходить и с самого начала выработки 
ассоциации, хотя вначале они пребывают в ла-
тентном состоянии, а полностью формируются и 
проявляются лишь после прохождения процесса 
системной консолидации (Tonegawa et al., 2018).

1 Необходимо четко различать системную консолидацию, происходящую на системном уровне в целостном мозге во временном масштабе 
дней и недель, и синаптическую консолидацию, реализующуюся на уровне отдельного нейрона и требующую значительно меньше време-
ни в масштабе часов, а не дней. Эти понятия произошли от общего психологического представления о процессах закреплении памяти, но 
они имеют совершенно разные нейрофизиологические механизмы.

Так происходят ли какие-то существенные 
процессы нейропластичности в новой коре боль-
ших полушарий непосредственно при выработке 
ассоциации? Очевидно, что этот вопрос до сих 
пор остается мало исследованным, так как изло-
женные выше представления о системной консо-
лидации вступают в противоречие с рядом других 
работ. Известно, что кортикальная пластичность 
может развиваться практически немедленно, 
т.е. на самом деле не требует системной консо-
лидации длительностью, например в сутки или 
более. Более того, кортикальная пластичность 
происходит даже в тех случаях, когда она может 
показаться ненужной в рамках используемой ме-
тодической парадигмы. Например, известно, что 
у грызунов замыкание классического условного 
рефлекса страха (оцениваемого по частоте сер-
дечных сокращений, особенно в условиях стерео
таксической фиксации животного, а не свобод-
ного поведения) на простые одиночные звуковые 
тоны с электроболевым подкреплением происхо-
дит на подкорковом уровне: репрезентация звука 
поступает в миндалину из медиального коленча-
того тела таламуса, а далее через миндалину реа-
лизуются соответствующие условные вегетатив-
ные реакции (LeDoux, 2000). Однако нейроны 
слуховой коры претерпевают при этом выражен-
ные пластические перестройки, которые можно 
наблюдать сразу же после выработки ассоциации 
(см., например, Weinberger, 2004).

Кроме того, если рассматривать не только 
простейшие неосознаваемые вегетативные по-
казатели формирования ассоциации, но и более 
сложные проявления, в том числе декларативную 
память (ведь во многих экспериментах участники 
экспериментов осуществляют эксплицитные по-
веденческие ответы вроде нажатий на кнопки), 
то станет понятно, что гиппокамп, вероятно, не 
имеет должной организации и выходов на испол-
нительные структуры для выполнения функций, 
присущих у млекопитающих практически только 
новой коре, что входит в противоречие с данными 
о вовлечении одного лишь гиппокампа. Напри-
мер, в ряде фМРТ-исследований выработки ассо-
циаций между новыми незнакомыми псевдосло-
вами и присваиваемыми им значениями (Davis, 
Gaskell, 2009; Gaskell, Dumay, 2003; Rodríguez-
Fornells et al., 2009) было показано, что непосред-
ственно после обучения эффект ассоциации вы-
является исключительно только в гиппокампе, 
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а в новой коре никаких проявлений ассоциации 
не обнаруживалось. Соответствующие эффекты 
в новой коре больших полушарий можно было 
выявить лишь на следующий день, т.е. после ноч-
ного сна, который, как предполагают авторы, тре-
буется для процессов системной консолидации 
(см. подробнее в обзоре (Разоренова и др., 2020)). 
Такие результаты хорошо соответствуют класси-
ческим представлениям о системной консолида-
ции. Однако важно понимать, что участники этих 
экспериментов прекрасно обучались совершать 
эксплицитные осознаваемые поведенческие от-
веты уже в первый день. Возникает вопрос, как 
могла приобретенная ассоциация реализовы-
ваться в сложном произвольном и осознаваемом 
поведении человека без вовлечения новой коры 
больших полушарий? Предположительно, это 
не вопрос полного неучастия новой коры сразу 
после выработки ассоциации, а лишь вопрос не-
достаточной чувствительности методов регистра-
ции, не позволивших выявить эффекты в новой 
коре больших полушарий. Действительно, при 
использовании метода магнитоэнцефалографии 
удалось выявить кортикальные эффекты ассоциа
тивной пластичности непосредственно сразу по-
сле выработки ассоциации между псевдословами 
и присваиваемыми им значениями (Razorenova et 
al., 2020). Подобные эксперименты с обучением 
смыслу слов основаны на слухоречевом анализе 
звуковых стимулов в мозге, и очевидно, что при 
этом в мозге выполняется анализ конфигураций 
фонематического состава, т.е., по сути, проис-
ходят процессы, близкие к конфигурационному 
обучению.

Человек способен чрезвычайно быстро учить-
ся ассоциировать конфигурационный стимул с 
отрицательным подкреплением, причем обуче-
ние проявляется одновременно и по вегетатив-
ным показателям (например, по кожно-гальва-
нической реакции), и по эксплицитному 
поведению – нажатиям на кнопки (Stout et al., 
2019; Stout et al., 2018). Очевидно, что экспли-
цитный осознаваемый ответ, совершаемый чело-
веком, не может не вовлекать соответствующие 
области коры больших полушарий сразу же, т.е. 
еще до наступления системной консолидации. 
Действительно, в ряде работ, направленных на 
изучение конфигурационного обучения у чело-
века с помощью современных методов визуали-
зации, наблюдали достоверные проявления вы-
работанной ассоциации не только в гиппокампе, 
но и в новой коре больших полушарий, причем 
сразу же после обучения; эти работы будут рас-
смотрены ниже в последующих разделах.

Вовлечение новой коры непосредственно 
во время или сразу после обучения (т.е. до про-
хождения системной консолидации) косвенно 
подтверждается также тем, что в процессе ассо-
циативного обучения можно наблюдать слож-
ное двунаправленное осцилляторное взаимо-
действие между гиппокампом и кортикальными 
областями, например с префронтальной корой, 
на тета-, альфа- и бета-частотах (Brincat, Miller, 
2015).

В каких областях коры можно ожидать про-
явления ассоциативных эффектов при конфи-
гурационном обучении? Очевидно, что прежде 
всего – в высокоуровневых ассоциативных обла-
стях, позволяющих осуществлять синтез различ-
ных репрезентаций, в том числе и на межмодаль-
ном уровне, формировать правила и программы 
действий. Ниже мы рассмотрим, какими именно 
данными в отношении коры больших полуша-
рий мы располагаем на сегодняшний день.

Важно отметить, что, вопреки распространен-
ному мнению, даже низкоуровневые сенсорные 
области обладают свойствами межмодальности 
(см. обзор (Ghazanfar, Schroeder, 2006)) и, следо-
вательно, уже обладают необходимыми сенсор-
ными входами для реализации ассоциативной 
пластичности, объединяющей отдельные стиму-
лы и характеристики стимулов в запоминаемую 
целостную конфигурацию.

В литературе есть также значительный пласт 
работ, показывающих возможность регистрации 
выраженных показателей кортикальных ассо-
циативных эффектов с помощью ЭЭГ и МЭГ 
в условиях связывания признаков стимула че-
ловеком (см., например, (Novikov et al., 2015; 
Razorenova et al., 2020)).

Рассмотрим далее основные работы по ис-
следованию конфигурационного обучения у 
человека с помощью современных методов ней-
ровизуализации, при необходимости иногда воз-
вращаясь к исследованиям и на животных.

Исследования конфигурационного обучения 
с помощью функциональной магнитно-резонансной 

томографии

В исследованиях обстановочного (контекст-
ного) обучения с отрицательным подкреплением 
у человека с помощью современных методов ней-
ровизуализации было выявлено участие доволь-
но обширного списка структур головного мозга, 
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включая миндалину, гиппокамп, медиальную 
префронтальную кору, переднюю поясную кору, 
дорсолатеральную и вентролатеральную пре
фронтальную кору, островковую кору (Alvarez 
et al., 2008; Andreatta et al., 2015; Marschner et al., 
2008). Необходимо отметить, что в этих экспе-
риментах использовались достаточно простые 
фоновые контексты, различение которых могло 
быть осуществлено на основе единичных свойств 
или элементов, а не конфигураций. Таким обра-
зом, роль конфигурационного кодирования в 
целом по результатам этих исследований остава-
лась недостаточно ясной (Glenn et al., 2018).

В подтверждение представлений о критиче-
ской роли гиппокампа в конфигурационном 
обучении (см. выше), действительно, участие 
гиппокампа выявлено во всех известных нам не-
давних фМРТ-исследованиях конфигурацион-
ного обучения, которые мы рассмотрим ниже. 
К сожалению, ни в одной из известных нам ра-
бот не проводилось исследование динамики си-
стемной консолидации: регистрацию выполня-
ли только непосредственно в день обучения, а 
повторного исследования через несколько дней 
не предпринимали.

Уже в первой работе (Baeuchl et al., 2015), в ко-
торой авторы попытались прицельно исследовать 
контекстное обучение через контролируемые 
конфигурации элементов стимульного поля (с 
электроболевым подкреплением), закономерным 
образом была выявлена активация в гиппокампе 
и миндалине, а также билатеральная активация 
в передней островковой коре, медиальной ча-
сти верхней лобной извилины (дорсомедиальная 
префронтальная кора), хвостатом ядре, ниж-
ней теменной дольке, нижней лобной извилине 
(включая оперкулярную, триангулярную и орби-
тальную части). При этом авторы отмечают, что 
не было выявлено активации в передней поясной 
коре – структуре, которая обычно вовлечена в ас-
социативное обучение, связанное со страхом (fear 
conditioning) (Sehlmeyer et al., 2009). Вовлечение 
указанных выше областей не является строго уни-
кальным для конфигурационных условий и было 
ранее выявлено в других исследованиях обстано-
вочного обучения с отрицательным подкрепле-
нием на человеке (например, Alvarez et al., 2008; 
Büchel et al., 1998; Lang et al., 2009; Marschner et al., 
2008; Pohlack et al., 2012; Pohlack et al., 2012).

Также в указанной выше работе (Baeuchl et al., 
2015) была выявлена функциональная коннек-
тивность между гиппокампом и несколькими 

кортикальными областями, а именно: задней по-
ясной корой, верхней теменной долькой, а также 
постцентральной извилиной.

Еще одно исследование с применением по-
хожего стимульного материала было специаль-
но направлено на сравнение между конфигура-
ционным и элементным обучением (Stout et al., 
2018), хотя, к сожалению, в этом исследовании 
стимулы для конфигурационного и элементного 
условий существенно различались, что в итоге не 
позволило авторам произвести прямое сравне-
ние между этими формами обучения. Выявлено, 
что при конфигурационном обучении эффект 
наблюдался в гиппокампе, но не в миндалине. 
Наоборот, при элементном обучении активация 
была выявлена в миндалине, но не в гиппокампе.

Указанный методический недостаток преды-
дущих работ был исправлен в последующей рабо-
те тех же авторов (Stout et al., 2019) – стимульный 
материал теперь был разработан таким образом, 
что позволял производить прямое сравнение ак-
тивности мозга между условиями конфигураци-
онного и элементного обучения. В этом новом 
исследовании было показано, что в конфигура-
ционном обучении с отрицательным подкрепле-
нием участвуют и гиппокамп, и миндалина, при 
этом задний гиппокамп был специфически акти-
вен именно в связи с конфигурационным обуче-
нием – в противопоставлении элементному, т.е., 
видимо, именно он является центральной струк-
турой для формирования конфигурационных 
репрезентаций. Анализ активности, выполнен-
ный по всему мозгу в целом, выявил множество 
структур мозга, включая области неокортекса, 
вовлеченные в процесс конфигурационного обу
чения, в том числе: задняя поясная кора, перед-
няя и задняя островковая кора, дополнительная 
моторная область, парацентральная извилина, 
надкраевая извилина, дорсолатеральная и дор-
сомедиальная префронтальная кора, теменная 
кора, хвостатое ядро, околоводопроводное серое 
вещество и таламус.

Отдельно следует отметить исследование 
К. Дункан с соавт. (Duncan et al., 2018). Оно силь-
но отличается от упомянутых выше фМРТ-ис-
следований по ряду важных методических осо-
бенностей. Во-первых, авторы полностью ушли 
от парадигмы обстановочного обучения, и участ-
ники эксперимента должны были различать 
комбинации элементов, складывающихся в раз-
личные сложные фигуры. Во-вторых, в экспери-
менте вообще не было физического отрицатель-
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ного подкрепления – лишь зрительная обратная 
связь, сообщающая участнику, правильно ли он 
среагировал на фигуры или нет. Кроме того, экс-
перимент был оформлен не как скучное предъ-
явление небольшого количества стимулов, а как 
сложная компьютерная игра, в которой участни-
ки должны были предсказывать погоду в ответ на 
предъявления большого количества разнообраз-
ных составных фигур. Задача прекрасно позволя-
ла сравнивать конфигурационное и элементное 
обучение как на основе факторной структуры 
самой задачи, так и на основе выделения инди-
видуальных стратегий для каждого участника. 
Однако, как и в предыдущих описанных выше 
экспериментах, регистрация проводилась в день 
обучения и системную консолидацию не изуча-
ли. Было показано, что особенностью конфигу-
рационного обучения было вовлечение гиппо-
кампа и вентрального стриатума (прилежащего 
ядра), а также функциональная коннективность 
между ними. Таким образом, снова подтвержде-
на важнейшая роль гиппокампа в конфигура-
ционном обучении. Вовлечение вентрального 
стриатума (вместо миндалины, задней остров-
ковой коры, передней поясной коры или око-
ловодопроводного серого вещества) может быть 
связано с тем, что не использовалось никакое 
физическое отрицательное подкрепление (оно 
было скорее положительным за правильные от-
веты). Что касается новой коры, то в работе упо-
минается лишь то, что при элементном обучении 
сильнее вовлекался латеральный окципиталь-
ный комплекс в затылочной коре, а о каких-либо 
других эффектах в новой коре не сообщается.

Таким образом, все известные нам исследо-
вания конфигурационного обучения за послед-
ние 10 лет, выполненные с помощью фМРТ на 
человеке, показали вовлечение гиппокампа в 
день обучения. Также в приведенных выше ра-
ботах показано участие некоторых областей 
коры, из которых наиболее примечательно уча-
стие префронтальных и заднетеменных обла-
стей  – высокоуровневых зон, отвечающих за 
принятие решения и реализацию правил задачи 
в поведении. К сожалению, ни в одном из этих 
исследований не регистрировали активность 
мозга человека после периода системной кон-
солидации. Однако представляется крайне важ-
ным, что в нескольких работах специфические 
эффекты конфигурационного обучения в новой 
коре были выявлены сразу после обучения, т.е. 
до периода системной консолидации. При этом 
явно недостаточное общее число работ по теме 
и существенные методические недостатки в ряде 

из них не позволяют на настоящий момент полу-
чить полную и ясную картину физиологических 
основ процесса, а лишь указывают на необходи-
мость проведения дальнейших исследований.

Исследования конфигурационного обучения 
с помощью регистрации потенциалов 

локального поля, электроэнцефалографии 
и магнитоэнцефалографии

В экспериментах на крысах в качестве зада-
чи на конфигурационное обучение часто ис-
пользовали задачу негативного паттернинга 
(negative patterning task) – одну из простейших 
задач, которая требует конъюнкции признаков 
и реализуема в экспериментах на грызунах. В 
этой оперантной задаче предъявления отдель-
ных стимульных элементов подкрепляются, а 
сочетанное предъявление комплекса этих же 
элементов является дифференцировочным 
стимулом и не подкрепляется (A+, B+, AB-). 
Считается, что выполнение этой задачи крити-
ческим образом зависит от гиппокампа, а раз-
рушение этой структуры, как правило, ведет к 
нарушению выполнения этой задачи (см. обзор 
(Sakimoto and Mitsushima, 2017)). С  помощью 
регистрации через имплантированные элект-
роды было выявлено изменение мощности гип-
покампальных тета-осцилляций при выполне-
нии конфигурационной задачи, в сравнении с 
не-конфигурационными задачами, причем как 
в сторону повышения (Sakimoto et al., 2013), так 
и понижения (Sakimoto et al., 2013). Видимо, та-
кой результат связан с тем, что при выполнении 
задачи негативного паттернинга требуется по-
давление реакции на элементы, каждый из ко-
торых в отдельности подкрепляется, т.е. эффект 
потенциально может быть инвертированным. 
В отдельном исследовании авторы изучили 
мощность гиппокампальных тета-осцилляций 
при задаче позитивного паттернинга (positive 
patterning task) (A-, B-, AB+): мощность тета-ос-
цилляций на подкрепляемый комплексный 
стимул была больше, чем на звуковой элемент, 
предъявляемый отдельно и не подкрепляемый, 
однако для второго элемента, зрительного сти-
мула, достоверных различий выявлено не было 
(Sakimoto, Sakata, 2015). Таким образом, с од-
ной стороны, эти работы указывают на вовле-
ченность гиппокампальных тета-осцилляций в 
конфигурационное обучение, но при этом ни-
сколько не проясняют собственно роль тета-ос-
цилляций как механизма этих процессов и даже 
не вносят ясности относительно знака эффек-
та. Важно учитывать, что в силу особенностей 
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хронической регистрации на животных с обу-
чением инструментальной задаче эксперимен-
тальные данные получены лишь на хорошо обу
ченных крысах через неизвестные сроки после 
обучения – вероятно, на протяжении многих 
дней или недель (точные сроки в публикациях 
не указаны).

Помимо гиппокампа, вовлечение тета-ос-
цилляций в конфигурационное обучение было 
показано для ретросплениальной коры, которая 
тесно связана с гиппокампом. В этом аккуратно 
спланированном исследовании (Yoshida et al., 
2021), выполненном на крысах, поведенческая 
задача была специально создана для изучения 
конфигурационного обучения и сравнения его с 
элементным обучением, для чего был применен 
сбалансированный дизайн из шести стимулов – 
двух зрительных, двух слуховых и двух ком-
плексных, представляющих собой объединение 
тех же слуховых и зрительных стимулов. В этом 
исследовании с помощью вживленных электро-
дов регистрировали потенциал локального поля 
и активность одиночных нейронов в ретроспле-
ниальной коре. Результаты этой работы показа-
ли, что как на уровне тета-осцилляций, так и на 
уровне одиночных нейронов ретросплениальная 
кора вовлечена в конфигурационное обучение.

Как было рассмотрено выше, в фМРТ-иссле-
дованиях при конфигурационном обучении с от-
рицательным подкреплением выявляется одно-
временное участие и гиппокампа, и миндалины 
(Stout et al., 2019). При помощи стерео-ЭЭГ с ин-
тракраниальными электродами, вживленными в 
гиппокамп и миндалину у пациентов с эпилепси-
ей, было показано, что при успешном распозна-
вании зрительных паттернов (фотографии сцен с 
различной эмоциональной валентностью) проис-
ходило двустороннее взаимодействие между гип-
покампом и миндалиной на частоте тета-ритма 
(3–7 Гц) (Zheng et al., 2019). При этом ошибки в 
распознавании зрительных паттернов сопровож
дались однонаправленным влиянием миндалины 
на гиппокамп в альфа-диапазоне (7–13 Гц). К ин-
терпретации результатов данного исследования 
в рамках настоящего обзора нужно подходить с 
осторожностью, так как авторы не ставили перед 
собой задачу изучать именно конфигурационные 
процессы, хотя то, что различение зрительных 
паттернов вовлекало конфигурационные процес-
сы, не вызывает сомнений.

Показано, что межрегиональная гамма-син-
хронизация передает сенсорную информацию 

в гиппокамп во время формирования памяти и 
представления информации из гиппокампа в кору 
во время ее извлечения (Griffiths, Jensen, 2023).

Чрезвычайно интересная серия исследований 
конфигурационного обучения была выполнена 
с регистрацией магнитоэнцефалографической 
(МЭГ) активности мозга (Cashdollar et al., 2009; 
Fuentemilla et al., 2010; Poch et al., 2011). Хотя 
поведенческие задачи в этих работах были ори-
ентированы на исследование рабочей памяти, в 
них присутствовало конфигурационное условие, 
в котором изображения групп абстрактных объ-
ектов или фотографии помещений различались 
по взаимному расположению или отсутствию 
одного из элементов: например, на двух реа-
листичных фото могла быть идентичная сцена 
комнаты с мебелью, с одним отличием, что пу-
фик располагался по-разному относительно кре-
сел – на одном фото он находился между крес-
лами, а на другом – немного в стороне от обоих. 
Неконфигурационные условия включали в себя 
другие варианты, например предъявления дру-
гой комнаты с другой мебелью. К сожалению, 
в этих работах тоже не исследовали системную 
консолидацию, т.е. не проводили повторную 
регистрацию активности мозга через несколько 
дней / недель после обучения.

В работе Н.  Кэшдоллара и др. (Cashdollar et 
al., 2009) анализировали МЭГ-активность коры 
больших полушарий при удержании в рабочей 
памяти сцен в конфигурационных и неконфи-
гурационных условиях. При анализе кортикаль-
ной синхронизации тета-осцилляций на здоро-
вых участниках и на пациентах с билатеральным 
склерозом гиппокампа были выявлены две сети 
тета-синхронизации. Одна сеть, критически за-
висящая от гиппокампа, была вовлечена в удер-
жание конфигурационных репрезентаций и объ-
единяла затылочные и височные сенсоры; важно, 
что у пациентов с пораженным гиппокампом дан-
ная сеть не выявлялась, а выполнение конфигу-
рационной задачи у них было нарушено. Другая 
сеть, объединяющая лобные и теменные области, 
не зависела от гиппокампа и, по мнению авторов, 
служила для удержания в рабочей памяти лишь 
зрительного образа как такового.

В следующей работе этой же группы 
(Fuentemilla et al., 2010) авторы применили ана-
лиз с помощью мультивариативного классифи-
катора паттернов (multivariate pattern classification 
analysis) к осцилляциям в бета- и гамма-диапа-
зонах, зарегистрированным с помощью МЭГ, 

ЧЕРНЫШЕВ и др.
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ПОИСК НЕЙРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ МЕХАНИЗМОВ

чтобы исследовать временной период удержания 
изображений в памяти, в конфигурационных и 
элементных условиях. Авторам удалось обнару-
жить, что во время периода удержания образа в 
памяти происходит воспроизведение (“replay”) 
соответствующих паттернов, позволяющих раз-
личить типы запоминаемых сцен (фотографии, 
сделанные на улице или в помещении, анало-
гичные тем, которые были в упомянутом выше 
исследовании), причем выявляемые моменты 
воспроизведения были привязаны по фазе к те-
та-осцилляциям. Воспроизведение удерживае-
мой в памяти информации зависело от условия: 
в конфигурационном условии воспроизведение 
происходило в лобно-височных областях, а в не-
конфигурационном условии – в лобно-темен-
ных и затылочных областях.

Далее авторы вернулись к тем же данным по 
воспроизведению запомненной информации 
во время периода удержания в памяти (Poch 
et al., 2011), но проанализировали эти данные 
заново с помощью алгоритмов бимформерно-
го пространственного фильтра, позволяющего 
локализовать источники активности мозга в 
пространстве, в том числе чтобы иметь возмож-
ность исследовать активность в гиппокампе. 
В работе было выявлено, что индивидуальные 
различия в уровне выполнения задачи на рабо-
чую память в конфигурационном условии были 
связаны со степенью фазовой синхронизации 
тета-осцилляций между правой задней частью 
гиппокампа и правой нижней лобной извили-
ной. Таким образом, эта работа показала, что 
реактивация памяти привязана к фазе гиппо-
кампального тета-ритма.

В похожей по сути работе (Olsen et al., 2013), 
в которой также анализировали данные МЭГ с 
помощью бимформерного пространственного 
фильтра, использовали конфигурации из трех 
зрительных объектов на светлом фоне (новых 
в каждой реализации). Для запоминания ком-
бинации элементов предъявлялись последова-
тельно, а затем в фазе тестирования они предъ-
являлись все три одновременно, причем в новых 
абсолютных пространственных расположениях 
на экране, но либо с сохранением взаимного 
относительного расположения, либо положе-
ние одного из объектов изменяли. Мощность 
тета-осцилляций в гиппокампе и медиальной 
префронтальной коре увеличивалась в перио-
ды кодирования и удержания в памяти во время 
задержки, т.е. когда преобладали процессы свя-
зывания относительного расположения элемен-

тов в целостную конфигурацию и ее удержание. 
Сравнение пространственных отношений при 
тестировании было сопряжено с большей мощ-
ностью тета-осцилляций в правой латеральной 
префронтальной коре и внутритеменной бороз-
де – в тех реализациях, в которых расположение 
элементов было изменено, по сравнению с реа-
лизациями, в которых расположение элементов 
не изменялось. Важно отметить, что память на 
конфигурационные отношения была положи-
тельно связана с повышением мощности те-
та-осцилляций гиппокампа в течение периода 
кодирования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящем обзоре мы постарались предста-
вить имеющиеся на настоящий момент сведения 
о нейрофизиологических механизмах конфигу-
рационного обучения и применяемые при этом 
методические подходы. Неоспоримым резуль-
татом работ, выполненных за последние 30 лет, 
стало понимание того, что гиппокамп критиче-
ски необходим для конфигурационного обуче-
ния, причем как для запоминания, так и для из-
влечения из памяти.

Однако в отношении вовлечения новой коры 
больших полушарий как на ранних стадиях обу
чения, т.е. до осуществления системной кон-
солидации, так и после ее завершения остается 
много неясного. На животных с применением 
хронической регистрации потенциалов локаль-
ного поля и нейронной активности этот вопрос 
исследовать трудно, поскольку хроническая ре-
гистрация обычно диктует свои ограничения: 
как правило, регистрацию проводят на уже обу
ченных животных, причем срок, прошедший 
от обучения до регистрации, обычно остается 
неизвестным. Наоборот, на людях с помощью 
современных методов нейровизуализации ре-
гистрировать активность новой коры больших 
полушарий непосредственно после выработки 
ассоциации как раз удобно и целесообразно. Од-
нако, несмотря на это, ни в одном из известных 
нам исследований с применением нейровизуа-
лизации на людях не провели повторной регис
трации, скажем, через неделю после выработки 
ассоциации.

Такой пробел в исследовании вовлечения 
коры больших полушарий в динамику систем-
ной консолидации представляется очень стран-
ным. Современное понимание системной кон-
солидации, при учете единодушия в отношении 



162

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ          том 74         № 2          2024

критического вовлечения гиппокампа, вообще 
не предполагает сколько-нибудь значимого уча-
стия коры больших полушарий в день выработ-
ки конфигурационной ассоциации. Однако это 
входит в противоречие с рядом эксперимен-
тальных данных, рассмотренных в настоящем 
обзоре. Для того чтобы прояснить этот вопрос, 
нужны тщательно спланированные нейровизуа-
лизационные исследования, обязательно с про-
ведением регистрации до и после протекания 
предполагаемой системной консолидации.

Еще одно важное требование к таким исследо-
ваниям, которое выполнялось лишь в очень не-
многих работах, рассмотренных выше, – это такое 
планирование эксперимента, которое обеспечи-
вает аккуратную балансировку между условиями 
эксперимента ради возможности корректного 
сравнения элементного и конфигурационного 
путей обучения. В противном случае аргументы 
в пользу вовлечения новой коры больших полу-
шарий ослаблены возможностью альтернативных 
интерпретаций, сводящихся к различиям в акти-
вации коры при протекании процессов (напри-
мер, сенсорных), не релевантных по отношению 
к конфигурационной задаче как таковой.

Еще одним крайне существенным недостат-
ком практически всех исследований конфигу-
рационного обучения, рассмотренных выше, 
является преобладающее использование отри-
цательного подкрепления. Этот методический 
прием оправдан при работе с грызунами, од-
нако не совсем понятно, почему практически 
все исследования на человеке придерживались 
трансляционной логики, понимаемой столь бук-
вально. В результате во многих рассмотренных 
выше работах значительный акцент ставится на 
проекции от гиппокампа в миндалину и отмеча-
ется активность в других мозговых структурах, 
предположительно связанная со страхом или 
дискомфортом, в то время как прочие механиз-
мы остаются вне фокуса исследования. Важ-
ное, но практически единственное известное 
нам исключение – это работа К. Дункан с соавт. 
(Duncan et al., 2018), в которой обратной связью, 
подаваемой испытуемым, были лишь абстракт-
ные сообщения на экране монитора. Отдельно 
следует упомянуть рассмотренные выше экспе-
рименты группы Р. Кироги с соавт. (Ison et al., 
2015), в которых не использовалось вообще ни-
какого биологически значимого подкрепления, 
что позволило исследовать феномен конфигу-
рационного обучения в чистом виде. Однако в 
подавляющем большинстве работ даже на людях 

использовали физически неприятную и болез-
ненную стимуляцию. Это может быть обосно-
вано, если, например, работа ориентирована 
на изучение механизмов посттравматического 
сенсорного расстройства у человека, однако для 
фундаментального понимания вопроса требу-
ется более широкий подход в отношении знака 
подкрепления.

Кроме того, значительная часть исследований 
конфигурационного обучения содержит в себе 
еще одну потенциальную проблему: для изуче-
ния собственно конфигурационного обучения в 
подавляющем большинстве случаев применяют-
ся задачи, ориентированные на обстановочное 
(контекстное) обучение. Опять же это характер-
но для экспериментов и на животных, и на лю-
дях, с важным исключением в виде все той же 
работы К. Дункан с соавт. (Duncan et al., 2018). 
Хотя при обстановочном обучении восприятие 
контекста часто является конфигурационным, 
по сути, в будущем желательно разделять эти по-
нятия, применяя конфигурационные задачи, не 
требующие обстановочного обучения.

Интерес к ассоциативному обучению в 
настоящее время не только не уменьшается, но 
даже растет. Например, в настоящее время пред-
полагается, что речевое обучение, а именно запо-
минание смысла слов, основано на нейробиоло-
гических механизмах ассоциативного обучения 
(Pulvermüller, 2005; Pulvermüller, 2018). При 
этом для животных с высокоразвитой нервной 
системой, и особенно для человека, естествен-
но ориентироваться на сложные конфигурации 
стимулов: очевидно, это давало значительные 
преимущества в ходе естественного отбора, так 
как позволяло выявлять и использовать сложные 
закономерности в окружающей среде, недоступ-
ные животным с более примитивным мозгом.

Именно такое усложнение И.П. Павлов опи-
сывал как проявление “синтетической деятель-
ности мозга” (Павлов, 1949). Подобная воз-
можность образовывать ассоциации на основе 
сложных конфигураций стимулов хорошо со-
гласуется с современными воззрениями на ран-
нее проявление сознания – то начало, которое 
открыло путь к формированию развитого созна-
ния (Bronfman et al., 2016; Feinberg, Mallatt, 2016; 
Ginsburg, Jablonka, 2019; Razran, 1971). Настоя-
щим обзором мы преследовали цель не только 
привлечь внимание к данному феномену кон-
фигурационного обучения, столь значимому в 
контексте эволюции мозга и сознания, но и обо-
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значить пути для его дальнейшего эксперимен-
тального исследования.
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Configural learning is a form of associative learning in which the conditioned stimulus is a holistic set of stimulus 
elements rather than individual stimuli or their isolated properties. Successfully solving the task of such associative 
learning requires a holistic analysis of the entire configuration as a whole. The ability to analyze not only individual 
physical aspects of a stimulus or single objects in a visual scene, but also their holistic combinations, offers significant 
evolutionary advantages, as configurations often have substantially greater predictive power compared to individual 
stimulus elements or features. Moreover, the ability to holistically analyze combinations of stimulus field elements or 
features can be considered an initial, primitive manifestation of consciousness. In the present review, we consider the 
history of the development of the concept of configural learning, the main methodological avenues of investigation, 
and currently available neurophysiological data on the putative neural basis of this phenomenon. We find it most 
interesting to study the processes of configural learning in humans using modern neuroimaging methods, as they 
provide a glimpse into the holistic brain functioning. Finally, we consider the future tasks aimed to provide a more 
complete understanding of the neurophysiology of the configural learning phenomenon.

Keywords: associative learning, configural learning, gestalt, functional magnetic resonance imaging, electrophysiology, 
electroencephalography, magnetoencephalography
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