
131

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ,  2025, том 75, № 2,  с.  131–152

УДК 591.513

ЗРИТЕЛЬНАЯ КАТЕГОРИЗАЦИЯ У ПТИЦ

© 2025 г.  Е. А. Диффинэ1, 2, *, А. А. Тиунова1, К. В. Анохин1 и др.

1Институт перспективных исследований мозга,  
Московский государственный университет имени М.В. Ломоносова, Москва, Россия

2Кафедра высшей нервной деятельности, биологический факультет,  
Московский государственный университет имени М.В. Ломоносова, Москва, Россия

*e-mail: diffineea@my.msu.ru
Поступила в редакцию 12.11.2024 г.

После доработки 11.12.2024 г.
Принята к публикации 11.12.2024 г.

Категоризация – когнитивный процесс, ведущий к способности воспринимать похожие, но не иден-
тичные стимулы как эквивалентные. Чтобы отнести объект к какой-либо категории, животное должно 
научиться распознавать ключевые признаки нового объекта, применяя опыт, полученный от преды-
дущих взаимодействий со схожими объектами. Благодаря этому категоризация избавляет от необхо-
димости исследовать каждый новый объект заново, существенно расширяя адаптивные возможности 
организма. Способность к категоризации присуща животным с разными типами устройства нервной 
системы. В обзоре рассмотрены фундаментальные подходы к исследованию зрительной категориза-
ции у птиц, обладающих выдающимися способностями к этому процессу. Анализ обширных данных, 
полученных в исследованиях зрительной категоризации в разных моделях у птиц, не только открывает 
возможность выявления общебиологических нервных основ и механизмов этого процесса, но и мо-
жет быть использован для расширения нейроморфных свойств у систем искусственного интеллекта.
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ВВЕДЕНИЕ

В последние годы в области изучения когнитив-
ных способностей птиц значительное число работ 
посвящено зрительной категоризации и механиз-
мам, лежащим в основе этого процесса (Pusch et al., 
2023). Зрительная категоризация – это способность 
формировать категории и  включать в  них новые 
зрительные стимулы. Согласно современным дан-
ным, к  эффективной зрительной категоризации 
способны как млекопитающие, так и птицы (Pusch 
et al., 2023). Классическими экспериментальными 
модельными животными в этой области являются 
приматы (Papio papio), голуби (Columba livia) и цы-
плята (Gallus gallus domesticus), однако рост количе-
ства экспериментальных работ ведет к открытию 
подобных способностей и у новых, ранее не изу-
ченных видов: игрунок (Callithrix jacchus; (Ash et al., 
2022)), собак (Canis familiaris; (Range et al., 2008)), 
скворцов (Sturnus vulgaris; (Qadri et al., 2021)), запад-
ноамериканских соек (Gymnorhinus cyanocephalus), 
калифорнийских кустарниковых соек (Aphelocoma 
californica; (Vernouillet et  al., 2021)), черных во-
рон (Corvus corone; (Ditz et al., 2022)), галок (Corvus 

monedula; (Apostel et al., 2023)), медоносных пчел 
(Apis mellifera; (Benard et al., 2006)).

В итоге накопилось большое количество иссле-
дований, посвященных изучению зрительной кате-
горизации не только у человека, но и у других видов 
животных (Soto, Wasserman, 2010; Huber, Aust, 2017). 
Однако нейрофизиологические механизмы, лежа-
щие в основе зрительной категоризации, все еще 
остаются недостаточно изученными (Pusch et al., 
2023). Более того, существует несколько различных 
теоретических подходов, по-разному интерпретиру-
ющих нервный процесс формирования категорий, 
каждый из  которых находит экспериментальное 
подтверждение. В настоящем обзоре мы поставили 
цель рассмотреть современное состояние этих во-
просов на примере данных о закономерностях зри-
тельной категоризации у птиц.

Общие представления  
о процессах категоризации

Основной биологический смысл категоризации 
состоит в том, что она позволяет организму более эф-
фективно формировать отношение к разнообразным 
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объектам и явлениям внешнего мира и адаптивное 
взаимодействие с ними. Поскольку для восприятия 
каждого объекта или явления необходимо проана-
лизировать огромное количество различных при-
знаков, животное не способно воспринимать весь 
непрерывный поток сенсорной информации, кото-
рая поступает из окружающего мира, что ведет к об-
разованию уже на перцептивном уровне так назы-
ваемого бутылочного горлышка (Wolfe et al., 2011). 
Категоризация позволяет решить эту проблему.

Формирование новой категории происходит, 
с одной стороны, на основе сходства объектов этой 
категории, а с другой – на основе отличия от того, 
что не относится к данной категории. Иными сло-
вами, категории формируются по  перекрываю-
щимся признакам, например, общему цвету, фор-
ме или размеру. При этом как только организм 
сформировал категорию, память об индивидуаль-
ных особенностях составлявших его различных 
объектов начинает ослабевать (Lupyan, 2008).

Таким образом, категоризация — это процесс 
включения стимулов в одну категорию на основа-
нии схожих ключевых признаков (Medin, Aguilar, 
2001; Zentall et al., 2002). На поведенческом уровне 
категоризация приводит к демонстрации одинако-
вого поведения по отношению ко всем объектам, 
принадлежащим к одной категории, и отличаю-
щегося поведения — к объектам другой категории 
(Keller, Schoenfeld, 1950).

В теоретических представлениях о категориза-
ции существует важное разделение понятий кате-
гории и концепта (понятия).

Категории (categories) формируются благодаря 
перекрывающимся перцептивным признакам стиму-
лов. Например, категория «голубь» включает в себя 
такие ключевые перцептивные признаки, как форма 
тела, цвет оперения, форма клюва и т.д. (рис. 1 (а)). 
Совокупность этих ключевых признаков позволяет 
отнести птицу к категории «голубь».

Понятия же, или концепты (concepts), образу-
ются путем объединения стимулов, которые могут 
не включать пересекающиеся перцептивные при-
знаки (рис. 1 (б)). Для абстрактных понятий пер-
цептивные признаки редко бывают общими для 
всех представителей, входящих в данное понятие. 
Например, в концепте «животное» ни один зри-
тельный признак не является общим для всех пред-
ставителей данного понятия. В этом случае фор-
мирование концепта возникает на основании на-
личия у всех представителей концепта множества 
признаков подгруппы, основанных на более аб-
страктных понятиях. Другими словами, у смежных 
представителей концепта существуют перекрыва-
ющиеся признаки, которые формируют «семейное 
сходство» (family resemblance; (Huber, 2017)).

Таким образом, концепт базируется на сформи-
рованных в ходе предыдущего индивидуального опы-
та представлениях о категориях объектов, отражая 

их взаимосвязи с другими категориями (рис. 1 (б)). 
При этом объекты, стимулы или явления сгруппи-
рованы внутри одного концепта по общему при-
знаку, который необязательно является перцептив-
ным. Т. Зенталь предложил разделить концепты, 
или понятия, на три широких типа (Zentall et al., 
2002). Перцептивные понятия формируются на ос-
нове физического сходства. Реляционные понятия 
возникают, когда один объект или стимул категори-
зуется относительно другого (например, такой же/
другой). Абстрактные понятия формируются на ос-
нове отношений между объектами или явлениями, 
а не на основании их физических свойств. Они могут 
включать в себя перцептивно разнообразные стиму-
лы, сгруппированные по функции или ассоциации.

При рассмотрении базовых свойств категориза-
ции необходимо отметить, что объект или явление 
могут быть категоризованы на нескольких разных 
иерархических уровнях. Например, категориза-
ция одного и того же объекта на базовом уровне 
отнесет его к категории «автомобиль», на субор-
динатном уровне – к категории «кабриолет», и на 
cуперординатном уровне  – к  категории «транс-
портное средство».

К механизмам, обеспечивающим формирование 
категорий, относятся два других важных когнитив-
ных процесса – дискриминация и генерализация.

Дискриминация — это способность различать 
два или более явлений (объектов, стимулов) на ос-
нове обнаруженных различий, несмотря на вос-
принимаемое сходство между ними, т.е. выявление 
отличий между классами категорий.

Генерализация (или обобщение) — это способ-
ность группировать два или более явлений (объек-
тов, стимулов) на основе обнаруженного сходства, 
несмотря на  воспринимаемые различия между 
ними, т.е. выявление сходства внутри категории.

Описанные на данный момент модели зритель-
ной категоризации базируются на том, что субъект 
накапливает в памяти информацию о встречаемых 
зрительных объектах или событиях, выделяя ключе-
вые характеристики для дальнейшей категоризации. 
Чем более обобщенное представление субъект спо-
собен сформировать о явлениях (объектах, стиму-
лах), тем более общее правило лежит в основе этой 
категории. Накапливаемая информация может быть 
сенсорной, характеризующей перцептивные свой-
ства стимула, но может быть и ассоциативной или 
абстрактной, сформированной на основе ассоциа-
тивных связей и абстрактных понятий.

Представление об уровнях категоризации  
в биологических системах

Согласно одной из распространенных класси-
фикаций (Huber, 2017), животные могут форми-
ровать категории с  помощью четырех основных 
механизмов: перцептивного, ассоциативного, 
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функционального и абстрактного; кроме того, ав-
тор дополнительно разделяет абстрактный уровень 
на два подуровня – аналогий и символов.

На перцептивном уровне стимулы кодируются 
как массивы признаков (в их собственных абсо-
лютных значениях). Категоризация основывается 
на физическом сходстве объектов. Этот уровень 
доступен многим организмам, но он может быть 
менее эффективен, чем категоризация на функ-
циональном или абстрактном уровнях, поскольку 
категоризация на перцептивном уровне требует за-
поминания и хранения больших необработанных 
массивов данных (Huber, 2017).

На ассоциативном уровне стимулы группи-
руются вместе, исходя из «последствий встречи» 
с этими стимулами. На этом уровне формируются 
приобретенные классы эквивалентности, то есть 
категории объектов, которые связаны друг с дру-
гом ассоциативно при получении какого-либо ин-
дивидуального опыта. Таким образом, поведение, 

которое было направлено на один или несколько 
представителей данной категории (класса), распро-
страняется на всех представителей этой категории 
(класса). В  результате такого обучения стимулы, 
включенные в одну категорию (класс), становятся 
взаимозаменяемыми (Huber, 2017).

На функциональном уровне категория форми-
руется на основании того, что ее представители 
выполняют одну и ту же присущую им функцию 
во взаимоотношениях организма с окружающим 
миром. Наконец, на абстрактном уровне категория 
формируется на основании абстрактных отношений 
между стимулами.

Модель категоризации  
на основе общих элементов

Сото и  Вассерманом (Soto, Wasserman, 2010, 
2012) была предложена теоретическая и  нейро-
биологическая модель процесса категоризации 

(а)

Категория
«голубь»

Категория
«животное»

(б)

Рис. 1. Схематическое изображение принципа формирования категории и понятия. (а) – пример формирования 
категории «голубь». Для каждого отдельного представителя категории характерен определенный набор признаков 
или характеристик. Светло-серые точки отражают индивидуальные особенности каждого из трех голубей, что ведет 
к формированию подгрупповых признаков — серые точки. Определяющим компонентом категории «голубь» являются 
перекрывающиеся черты (темно-серые точки), которые являются общими для всех членов категории и ключевыми для 
категории «голубь». (б) – пример формирования концепта «животное». Каждому отдельному представителю присущ 
определенный набор признаков или характеристик. Светло-серые точки отражают индивидуальные особенности 
каждого из трех представителей групп, что ведет к формированию подгрупповых признаков — серые точки. Одна-
ко ни один признак не является общим для всех представителей категории. В результате формируется обобщенное 
представление, основанное на общем сходстве набора признаков во всех трех группах.
Fig. 1. Schematic representation of the principle of category and concept formation. (a) – example of formation of the category 

“pigeon”. Each individual representative of the category is characterized by a certain set of features or characteristics. Light gray 
dots reflect the individual characteristics of each of the three pigeons, which leads to the formation of subgroup features – gray 
dots. The defining component of the category “pigeon” is the overlapping features (dark gray dots), which are common to all 
members of the category and key to the category “pigeon”. (б) – example of formation of the concept “animal”. Each indi-
vidual representative is characterized by a certain set of features or characteristics. Light gray dots reflect the individual char-
acteristics of each of the three group representatives, which leads to the formation of subgroup features – gray dots. However, 
not a single feature is common to all representatives of the category. As a result, a generalized representation is formed, based 
on the general similarity of the set of features in all three groups.
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у животных, в том числе у птиц. В частности, она 
описывает, как зрительная система птиц разделяет 
объекты на категории и использует эти представле-
ния для принятия решений. Модель основывается 
на двух постулатах.

Во-первых, объекты, принадлежащие к той или 
иной категории, представлены комбинацией об-
щих перцептивных признаков (элементов), и эти 
элементы могут быть отнесены к одной из катего-
рий с разной вероятностью. Элементы, обладающие 
высокой вероятностью попадания в данную катего-
рию, будут общими для многих стимулов, т.е. кате-
гориально-специфичными. Элементы, обладающие 
низкой вероятностью попадания в данную катего-
рию, не будут общими для многих стимулов, т.е. 
они являются стимул-специфичными.

Во-вторых, в модели предполагается, что связь 
между элементами, определяющими категорию 
или стимул, и поведенческой реакцией усиливает-
ся в процессе обучения, методом проб и ошибок. 
Иными словами, два вида элементов – элементы, 
обладающие высокой вероятностью попадания 
в категорию, и элементы, обладающие низкой ве-
роятностью попадания в категорию, ассоцииру-
ются с разным поведенческим ответом, который 
зависит от правил, выявленных на основе совер-
шенных ошибок, и усиливается в случае совпаде-
ния предсказания субъекта в отношении элемента 
и проявляемой поведенческой реакции.

Возможные механизмы категоризации

На сегодняшний день предложено три основ-
ных модели механизмов категоризации — кате-
горизация по  сходству с  конкретным образцом 
(exemplar), по  наличию ключевых признаков 
(feature), и сходству с прототипом (prototype).

Согласно модели образцов («exemplar»), категори-
зация новых объектов или явлений осуществляется 
путем их сравнения с ранее встреченными. Срав-
нение может происходить как с каждым отдельным 
стимулом (примером/экземпляром), так и с репре-
зентацией подмножества с определенными харак-
теристиками. Способность к категоризации в этой 
модели зависит от того, помнит ли субъект каждый 
отдельный пример, а также категорию, к которой 
этот пример принадлежит (Medin, Schaffer, 1978; 
Pearce, 1991; Kruschke, 1992; Graham, 2022).

Данная модель подразумевает наличие у субъек-
та большого объема памяти, что свойственно мно-
гим птицам. Так, например, североамериканская 
ореховка (Nucifraga columbiana) может запомнить 
на 8–10 месяцев расположение около 3000  тай-
ников. Подобные способности были обнаружены 
и у других видов, например у западноамерикан-
ской сойки (Gymnorhinus cyanocephalus) (Balda, 
Kamil, 2006). Вышеперечисленные данные дока-
зывают высокие способности птиц к запоминанию 

различных объектов как важного условия катего-
ризации. Сравнительное исследование способно-
сти к  долговременной памяти голубей (Columba 
livia) и приматов (Papio papio) показали, что голуби 
также обладают хорошей способностью к  запо-
минанию. Например, они способны запомнить 
от 800 до 1200 картинок ((Cook et al., 2005; Cook, 
Fagot, 2006, 2009); приматы помнят 3500–5000 кар-
тинок). Авторы предполагают, что животные при 
этом могут категоризовать изображения по клас-
сам, хотя первоначальной целью их исследования 
это не являлось.

Согласно модели признаков («feature»), основ-
ную роль при категоризации играют ключевые ха-
рактеристики примера (явления, объекта, стимула). 
Более ранние версии этой модели утверждают, что 
члены одной и той же категории характеризуют-
ся необходимым набором строго фиксированных 
и определяющих признаков. Согласно современ-
ной версии, ключевые признаки не имеют строгих 
характеристик и, соответственно, могут меняться 
со временем, например, в связи с получением но-
вого опыта (Apostel et al., 2023). Иными словами, 
при категориальном обучении субъект выявля-
ет ключевые признаки объекта для включения его 
в одну из категорий. Выявленные признаки могут 
меняться в зависимости от индивидуального опы-
та, контекста или задачи. Таким образом, субъект 
при категориальном обучении проявляет гибкость 
не только по отношению к формируемому правилу 
выбора ключевых признаков, но и по отношению 
к ключевым признакам. Ключевые признаки могут 
отражать только физические размерности объекта 
(например, его форма) в одном контексте или набор 
физических признаков (например, форма и цвет) 
в другом контексте.

Пример такой категоризации описан у серого 
попугая (Psittacus erithacus) (Алекса), который ока-
зался способным не только к простому запоминанию 
множества объектов, но и их категоризации по мате-
риалам, оттенкам и форме (Pepperberg, 1983).

Согласно модели прототипов («prototype»), ка-
тегоризация осуществляется путем формирования 
обобщенного объекта-прототипа, характерного для 
данной категории. Категоризация новых объектов 
должна основываться на их сходстве со сформи-
рованным прототипом. Таким образом, модель 
прототипов — это более обобщающая модель 
категоризации.

До недавнего времени считалось, что птицы 
не способны формировать прототипы. В послед-
ние годы, однако, группой Дж. Розэ были получены 
данные на галках (Corvus monedula), которые оказа-
лись способны к категоризации по принципу про-
тотипа (Apostel et al., 2023).

Двух галок обучали в парадигме отсроченного 
сопоставления категорий с  использованием но-
вого типа искусственных стимулов — RUBubbles. 



	 Зрительная категоризация у птиц� 135

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ том 75 № 2 2025

Каждый стимул RUBubble состоял из восьми цвет-
ных сфер; меняли размер, положение и цвет сфер. 
В каждой категории присутствовали объекты шести 
уровней сложности, где на каждом новом уровне 
стимулы все больше отличались от прототипа — ус-
редненного по всем характеристикам стимула. Все 
предъявляемые стимулы принадлежали к  одной 
из двух категорий (А и Б). При обучении птицам 
предъявляли в течение 1 с стимул (sample session), 
после чего следовал период задержки в 1 с. Затем 
высвечивались два стимула, из  которых птицы 
должны были выбрать стимул, относящийся к той 
же категории, к которой относился образец. В об-
учении использовались два типа сессий – «про-
тотип» и «пример». В сессии «прототип» галкам 
предъявляли сначала (в sample session) прототип 
категории, которую необходимо было выбрать 
при предъявлении двух стимулов. В каждой сле-
дующей пробе сложность повышалась, поскольку 
птицам предъявляли стимулы, все более удаленные 
от прототипа. В сессиях «пример» стимулы-образ-
цы и стимулы, предъявляемые птицам для выбора, 
брались из категорий случайным образом. Такое 
обучение было более сложным для птиц на началь-
ном этапе, однако к концу обучения птицы успеш-
но справлялись с обеими задачами. По результатам 
анализа обучения в обоих типах сессий было по-
казано, что обе птицы придерживались стратегии 
выбора стимулов на основе модели прототипа.

Несмотря на многочисленные эксперименталь-
ные данные, пока не удалось окончательно отразить 
все многообразие результатов в рамках одной объе
диняющей модели.

Птицы как объект для исследования  
механизмов категоризации

Птицы являются одним из самых подходящих 
объектов для экспериментального изучения меха-
низмов категоризации. Как было показано в пре-
дыдущем разделе, на них получены эксперимен-
тальные данные, релевантные для сравнения всех 
трех ведущих теоретических моделей этого про-
цесса. Кроме того, у птиц выявлены способности 
к  категоризации на  нескольких иерархических 
уровнях. В  одной из  основополагающих работ 
в этой области Лазарева с соавторами (Lasareva 
et  al., 2004) продемонстрировала, что голуби 
способны формировать категории и на базовом, 
и  на суперординатном уровнях. В  эксперимен-
тах голуби относили фотографии либо к катего-
рии базового уровня (автомобили, стулья, цветы, 
люди), либо к категории суперординатного уров-
ня (естественные или искусственные объекты). 
Голуби успешно категоризовали одни и те же сти-
мулы на обоих уровнях. При этом птицы быстрее 
усвоили базовый уровень, чем суперординатный 
уровень категоризации, но  это различие было 

достоверным только для искусственных стимулов 
(машины и стулья), а не для естественных (цветы 
и люди). Кроме этого, голуби успешно относили 
к сформированным категориям как на базовом, так 
и на суперординатном уровнях новые, незнакомые 
стимулы.

Авторы предположили, что для правильной ка-
тегоризации стимулов на базовом уровне субъект 
должен выявить ключевые признаки, запомнить 
их и сформировать общее правило для включе-
ния стимулов в  данную категорию (Lazareva, 
Wasserman, 2009). В отличие от этого, категори-
зация на суперординатном уровне предполагает 
уже сформированные более общие представле-
ния о стимуле. На основании этих представлений 
формирование правил для отнесения стимулов 
к определенной категории на суперординатном 
уровне может происходить быстрее, чем на  ба-
зовом, так как базовый уровень подразумевает, 
в  частности, запоминание отдельных стимулов 
для отнесения их в общую категорию и выявление 
ключевых признаков. Авторы также предположили, 
что скорость отнесения стимулов к  категориям 
на разных уровнях может зависеть от индивидуаль-
ного опыта.

Дальнейшие исследования подтвердили это 
предположение. В  случае категоризации искус-
ственных стимулов (автомобили и стулья) голуби 
лучше справлялись с задачей на базовом уровне. В то 
же время естественные стимулы (цветы и люди) го-
луби различали на суперординатном уровне быстрее, 
чем на базовом, хотя это различие не было стати-
стически значимым (Lasareva, Wasserman, 2009).

Таким образом, птицы представляют собой удач-
ный экспериментальный объект для исследования 
процессов и нервных механизмов категоризации, 
в особенности зрительной. Этому способствуют 
четыре обстоятельства.

Во-первых, у птиц ведущая сенсорная систе-
ма – зрительная (Martin et al., 2022). Во-вторых, 
известно, что птицы способны к быстрому и эф-
фективному научению, в том числе и категориаль-
ному (Wasserman et al., 2024). В-третьих, благодаря 
практически полному перекресту зрительных не-
рвов в области зрительной хиазмы, информация 
от каждого глаза поступает у птиц первоначально 
только в контралатеральное полушарие (Larsson 
et al., 2015). Такая организация зрительной систе-
мы позволяет исследовать с помощью монокуляр-
ного обучения нейробиологические механизмы 
категориальных процессов в полушарии, получаю-
щем зрительный вход, используя второе полушарие 
для контроля общемозговых процессов, не имею-
щих специфической роли в формировании кате-
гории. В-четвертых, изучение нервных механизмов 
категоризации у птиц приносит в эти исследова-
ния очень важный сравнительно-эволюционный 
аспект. Согласно современным представлениям, 



136	 ДИФФИНЭ﻿ и др.

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ том 75 № 2 2025

в процессе эволюции у птиц сформировались ког-
нитивные способности, сходные со способностями 
млекопитающих. В то же время, поскольку эволю-
ция мозга птиц и  млекопитающих происходи-
ла независимо и параллельно, когнитивная дея-
тельность у птиц обеспечивается принципиально 
иначе организованным мозгом. Так, например, 
у птиц отсутствует разделение между серым и бе-
лым веществом, и обеспечение нейронных связей 
происходит в результате активности других структур. 
Именно поэтому изучение нервных механизмов ка-
тегоризации у птиц дает возможность исследовать 
общие принципы и закономерности этого когни-
тивного процесса, выходящие за пределы конкрет-
ных анатомических структур и физиологических 
механизмов какого-то одного из таксонов, облада-
ющих этой способностью.

Исследования зрительной категоризации  
у  птиц

Началом изучения феномена категоризации 
у птиц считается сравнительное исследование Херн-
штейна и Лавланда (1964). Голубей обучали разли-
чать фотографии с изображением людей и без них. 
Птицы оказались способны не только различать эти 
две категории стимулов, но и впоследствии перено-
сить эти знания на фотографии, которые они ранее 
никогда не видели. Таким образом, было показано, 
что птицы усвоили категорию «изображение че-
ловека». Дальнейшие исследования показали, что 
птицы способны: обрабатывать и классифициро-
вать орфографию четырехбуквенных слов, распоз-
навать принадлежность различных листьев к тому 
или иному виду дерева, а также присутствие или 
отсутствие дерева на различных фотографиях, раз-
личать картины Моне и Пикассо, аэрофотоснимки 
с изображением рукотворных сооружений и природ-
ных ландшафтов, изображения доброкачественных 
и злокачественных гистологических препаратов, изо-
бражения человеческих лиц, птиц и млекопитающих, 
разных видов кухонной посуды, обуви, персонажей 
мультфильмов и т.д. (Scarf et al., 2016; Herrnstein et al., 
1976; Watanabe et al., 1995, 2011; Anderson et al., 2020; 
Lubow, 1974; Levenson et al., 2015; Troje et al., 1999; 
Cook et al., 2013; Cerella, 1980, 1986; Matsukawa et al., 
2004; Qadri, Cook, 2017; Castro, Wasserman, 2016).

Большинство первых исследований в области 
зрительной категоризации было проведено с по-
мощью методики Go/NoGo. Например, в выше
упомянутом исследовании Хернштейна и Лавлен-
да (1964) голуби получали вознаграждение, только 
когда клевали картинку с изображением человека 
(стимул Go). Клевания картинки без изображения 
человека не подкреплялись (стимул NoGo). Другой 
подход – это модель выбора, в которой два стиму-
ла предъявляются одновременно. В  самой про-
стой форме животным предлагают выбрать один 

стимул из двух (Herrnstein, Loveland, 1964). Однако 
существуют и модели выбора из большего числа 
вариантов. Так, голуби успешно справлялись с от-
несением стимула к одной из четырех категорий 
(«кошки», «цветы», «машины» и «стулья» (Bhatt 
et al., 1988)). В серии последующих экспериментов 
было обнаружено, что голуби способны формиро-
вать категории и в задаче 16-вариантного альтер-
нативного принудительного выбора, хотя такое ка-
тегориальное обучение происходило значительно 
медленнее (Wasserman et al., 2015).

Другая серия работ отражает способность птиц 
к формированию абстрактных понятий, например, 
«одинаковый»  – «разный». В  этой эксперимен-
тальной парадигме выбор зависит от  соотноше-
ния стимулов внутри каждой пары. Поскольку эти 
пары могут не иметь никаких общих перцептив-
ных признаков, птицам приходится формировать 
правило выбора по сходству или различию в ходе 
обучения. Как только это правило сформировано, 
голуби успешно включают в него новые стимулы 
(Katz et al., 2007; Wright, Lickteig, 2010). Извест-
но, что с такой задачей справляются и врановые 
птицы, в частности, серые вороны усваивают аб-
страктные правила и понятия (Veit, Nieder, 2013; 
Nieder, 2021; Smirnova et al., 2015).

В работе Хернштейна (Herrnstein et al., 1976) 
голубям предъявляли в качестве стимулов цвет-
ные изображения различных природных ланд-
шафтов. Экспериментаторы подкрепляли только 
такие стимулы, на которых, например, присут-
ствовали деревья или какая-то их часть (дерево, 
лес, ветка, листья). Каждая экспериментальная 
сессия состояла из  предъявления 80 стимулов, 
около 40 из которых включали деревья. Стимулы 
для каждой сессии обучения выбирали из 500–
700 изображений, относящихся к разным време-
нам года. В результате обучения голуби успеш-
но формировали зрительную категорию. Авторы 
предположили, что голуби использовали прин-
ципы категоризации, приближенные к тем, кото-
рые использует человек при отнесении стимулов 
к разным категориям.

Практически во всех вышеперечисленных ис-
следованиях птицам предъявляли большое ко-
личество обучающих стимулов для выработки 
правил и  формирования в  соответствии с  ними 
категорий, а затем оценивали способность вклю-
чать в сформированные категории новые стимулы 
путем предъявления птицам изображений, с ко-
торыми они ранее не  встречались. Таким обра-
зом, в экспериментах проверяли способность птиц 
осуществлять перенос сформированного прави-
ла включения в категорию на новые изображения. 
Этот этап позволяет оценить, как именно птицы 
категорируют объекты – путем заучивания каждого 
отдельного элемента или выявлением ключевых ха-
рактеристик для включения в категорию.
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Тем не менее в таких экспериментах нельзя ис-
ключить возможность того, что птицы используют 
для категоризации предъявленных стимулов не пра-
вила, заданные экспериментатором, а иные при-
знаки. Например, при категоризации фотографий 
с изображением человека и без него голуби могли 
ориентироваться не на фактор «присутствие» или 
«отсутствие» человека, а на наличие рукотворных 
сооружений, на фоне которых обычно изображают 
людей. В дальнейшем оказалось, что птицы дей-
ствительно могут сформировать категорию «рукот-
ворные объекты» (Lubow, 1974). Таким образом, 
в  исследовании Хернштейна и  Лавленда (1964) 
птицы могли оценивать фоновые перцептивные 
признаки (рукотворные объекты), а не присутствие 
человека на фотографии. Тем не менее использо-
вание и этой стратегии основано на перцептивной 
категоризации, но с использованием фоновых при-
знаков, а не ключевых (по правилам эксперимен-
татора). Таким образом, чтобы выявить механизм, 
лежащий в  основе категоризации, необходимо 
подобрать такие стимулы и такую модель задачи, 
в которых существует надежный способ идентифи-
кации используемых зрительных стимулов.

В работе Вассермана и  соавторов показано, 
что голуби способны параллельно распределять 
128 фотографий по 16 различным категориям 
(Wasserman et al., 2015). Авторы обнаружили, что 
голуби, вероятно, параллельно формировали все 
16 категорий. Последующий анализ проб показал, 
что подобное категориальное обучение может вы-
ражаться как в усилении связи «правильных» ассо-
циаций стимул-реакция, так и в ослаблении «не-
правильных» ассоциаций стимул-реакция. В этой 
же работе авторы показали влияние внешних фак-
торов на процесс обучения, но не на процесс фор-
мирования категорий. Так, они обнаружили, что 
пространственное расположение стимула может 
влиять на  процесс категоризации на  начальном 
этапе обучения, так как в начале обучения голу-
би не только выявляют ключевые признаки само-
го стимула, но и запоминают, где он расположен. 
Однако эта тенденция уменьшается с каждой но-
вой пробой, когда у животного формируется более 
общее представление о стимуле.

В работе Диттриха и соавторов для оценки фо-
куса внимания голубей следили за тем, какую часть 
стимула выбирают голуби в задаче категоризации 
«присутствие/отсутствие людей на  фотографии» 
(Dittrich et al., 2010). Было показано, что птицы в ос-
новном клюют при выборе стимула область головы 
человеческих фигур. Затемнение этой области ведет 
к ухудшению выбора стимулов, а удаление других 
частей тела человеческих фигур – нет. С использо-
ванием этой методики было также продемонстри-
ровано, что голуби преимущественно отслеживают 
общие признаки изображения и меньше реагируют 
на детали (Castro et al., 2014; 2017, 2021).

В последние годы появляются работы, исследу-
ющие категоризацию с применением не только по-
веденческих методик, но и с использованием совре-
менных нейронаучных методов, например фМРТ 
(Behroozi et al., 2020) или оценки активности ней-
ронов в разных областях мозга птиц (Wagener et al., 
2018; Kirschhock et al., 2021).

Таким образом, в многочисленных работах по-
казано, что птицы могут группировать зритель-
ные стимулы по категориям и понятиям на разных 
уровнях абстракции. Однако разнообразие раз-
личных задач, моделей и  наборов стимулов по-
прежнему оставляет открытым вопрос о едином 
механизме, лежащем в основе этих способностей 
(Huber, Aust, 2017).

Модели зрительной категоризации  
на основе раннего обучения

Импринтинг

Запечатление, или импринтинг,  – специфи-
ческая форма раннего обучения у зрелорождаю-
щихся животных, в том числе у выводковых птиц. 
В первые часы жизни в результате импринтинга 
происходит «запечатление» образа матери, фор-
мируется прочная социальная связь и  реакция 
следования (Petrova, Markovskikh, 1986; Bateson, 
1990; Horn, 2004; Tiunova et  al., 2019; Cherepov 
et al., 2022). В ранних исследованиях импринтинга 
в лабораторных условиях было показано, что при 
этой форме обучения также происходят процессы 
категоризации. Так, Бейтсон и Чантри (Bateson, 
Chantrey, 1972) обосновали необходимое вовлече-
ние процессов категоризации в импринтинг, по-
скольку в процессе импринтинга как в естествен-
ных, так и в лабораторных условиях новорожден-
ному последовательно предъявляются разные виды 
импринт-объекта. Таким образом, в мозге птенца, 
не имеющего до этого никакого индивидуального 
опыта, должно произойти объединение последова-
тельных зрительных образов в единый объект. Для 
проверки этой гипотезы были проведены экспе-
рименты, в которых цыплятам с первого по пятый 
дни жизни предъявляли одновременно в течение 
60-минутных сессий искусственные импринт-объ-
екты двух разных цветов. В  возрасте 8–12 суток 
этих цыплят обучали в Y-образном лабиринте, где 
они получали пищевое подкрепление при выборе 
стимула определенного цвета. Авторы обнаружи-
ли, что дискриминация между цветами, которые 
предъявляли в процессе импринтинга, была за-
медлена по сравнению с дискриминацией новых, 
ранее не предъявлявшихся цветов. С точки зрения 
авторов исследования, стимулы, предъявленные 
в процессе импринтинга, были «выучены, но клас-
сифицированы совместно», поскольку они предъ-
являлись в одном и том же контексте и имели одно 
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и то же значение для животных. Вследствие этого 
стимулы были отнесены к одной и той же категории 
и воспринимались как эквивалентные, что впослед-
ствии затрудняло их дискриминацию в новой зада-
че (Bateson, Chantrey, 1972). Авторы подчеркивают 
адаптивное значение такой классификации при им-
принтинге, во время которого при последовательном 
непрерывном предъявлении разных видов одного 
и того же объекта мозг классифицирует его разные 
компоненты совместно, т.е. заносит каждый новый 
вид объекта в ту же категорию, что и предыдущие.

Данный аспект импринтинга был впоследствии 
исследован более детально (Stewart et  al., 1977). 
В  результате проведенных этими авторами экс-
периментов было показано, что эффект затрудне-
ния дискриминации вследствие того, что объекты 
в  процессе импринтинга были «классифициро-
ваны совместно», зависит от таких факторов, как 
зрительный опыт животных, социальная изоляция, 
характеристики импринт-объектов (двухмерность 
или объем, цвет, размер, подвижность и др.), а так-
же выбор параметра для дискриминации объектов 
(цвет, форма).

Кроме того, были экспериментально исследо-
ваны временные параметры, в пределах которых 
предъявление в процессе импринтинга двух отдель-
ных объектов позволяет относить их к одной катего-
рии, т.е. воспринимать как эквивалентные (Bateson, 
Chantrey, 1972). В экспериментах Хани и соавторов 
(1995) цыплятам демонстрировали на мониторе два 
стимула, отличающихся по цвету и форме, по про-
токолу «раздельного» (separate) или «смешанного» 
(mixed) предъявления. Обучение (импринтинг) со-
стояло из двух 53-минутных сессий, разделенных 
15-минутным интервалом. При раздельном предъ-
явлении в каждой сессии демонстрировался только 
один объект (А или В); при смешанном предъявле-
нии объекты А и В предъявлялись в псевдослучай-
ном порядке внутри каждой сессии. В обоих прото-
колах объекты высвечивались на экране в течение 
10–30 сек с промежутками 5–15 сек. Сразу после 
окончания импринтинга цыплят обучали в дискри-
минационной задаче с тепловым подкреплением, 
где подкреплялось приближение только к одному 
из стимулов (А или В). Авторы обнаружили, что цы-
плята, которым предъявляли объекты по смешанно-
му протоколу, медленнее обучались дискриминации 
объектов и не достигали такого же уровня обучен-
ности, как импринтированные по раздельному про-
токолу (Honey et al., 1995).

Таким образом, в процессе зрительного имприн-
тинга происходит классификация отдельных зри-
тельных образов как частей единого целого, кото-
рое в результате запоминается как импринт-объект. 
Адаптивность такого механизма в природе приводит 
в лабораторных условиях к затрудненной дискрими-
нации животными объектов, классифицированных 
в процессе импринтинга как эквивалентные.

Габитуация

Модель габитуации (привыкания) основана 
на врожденной склонности новорожденных цы-
плят клевать попадающие в их поле зрения мелкие 
объекты. Такое активное исследовательское пове-
дение в первые дни жизни, направленное на потен-
циально съедобные объекты, является необходи-
мым условием для развития пищедобывательного 
поведения в последующие дни (Rogers, 1993). Если 
объект оказывается несъедобным, то есть неприят-
ным на вкус или недоступным для захвата и про-
глатывания, то направленная на него реакция по-
степенно угашается. Так, в экспериментах Эндрю 
цыплятам предъявляли последовательно одну и ту 
же бусину (фиолетовый светящийся диод), закре-
пленную на  стержне: первая пара предъявлений 
(обозначенных А и В), с интервалом 5 сек, и вто-
рая пара (C и D) через 120 минут. Во время каж-
дого предъявления (длительностью 15 сек) фикси-
ровали число клевков (Andrew, 1991). Результаты 
показали постепенное снижение числа клевков от 
6–8 в пробе А до 1–2 в пробе D, что отражало про-
цесс габитуации. В последующих экспериментах 
разным группам животных предъявляли в первой 
паре проб (А и В) объекты, в разной степени от-
личающиеся от фиолетового диода (красный диод, 
несветящийся диод, голый стержень). Во второй 
паре (C и D) предъявляли фиолетовый диод и фик-
сировали число клевков. Результаты показали, что 
предварительный опыт с другими объектами влиял 
на угашение поведения клевания в пробах C и D тем 
сильнее, чем больше сходства было между объекта-
ми, предъявленными в первой и второй паре проб. 
Так, кривая снижения числа клевков фиолетового 
диода в пробах C и D после предъявления в про-
бах А и В красного диода не отличалась статисти-
чески от кривой, полученной в первом эксперимен-
те, когда в обеих парах проб предъявляли один и тот 
же объект. У самцов, но не у самок, такой же эффект 
наблюдался при предъявлении несветящегося диода. 
Таким образом, снижение активности по отноше-
нию к одному объекту приводило также к снижению 
активности, направленной на другой, сходный с ним 
объект, что предполагает отнесение обоих объектов 
к одной и той же категории, несмотря на визуальные 
различия между ними (Andrew, 1991).

Категоризация  
на основе зрительной дискриминации

Одной из  наиболее часто используемых мо-
делей раннего обучения у птиц является модель 
однократного обучения пассивному избеганию 
у  цыплят. Обучение состоит из  однократного 
предъявления цыпленку бусины, покрытой горь-
ким или жгучим веществом. В результате обуче-
ния, занимающего несколько секунд, формируется 
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долговременная память и стойкое поведение избе-
гания бусины такого же цвета и размера при по-
следующих предъявлениях (Anokhin et al., 2002). 
Таким образом, в  отличие от  габитуации, когда 
происходит постепенное угашение пищедобыва-
тельного поведения, направленного на  бусину, 
в результате обучения в данной модели происхо-
дит одномоментное исключение бусины опреде-
ленного цвета и размера из категории съедобных 
объектов. В то же время генерализации избегания 
на бусины другого цвета не происходит, т.е. новой 
категории несъедобных объектов не формирует-
ся: обученные цыплята не избегают бусин нового 
цвета (Tiunova et al., 2019). Более того, у цыплят, 
обученных на  черно-желтую полосатую бусину, 
не формировалось поведение избегания на желтую 
и черную бусины (Johnston, Burne, 2008).

Трансформация этой способности цыплят к за-
поминанию несъедобных объектов в модель зри-
тельной категоризации была предложена в работе 
Аткинсон и соавторов (Atkinson et al., 2003). Они 
разработали модификацию задачи пассивного из-
бегания для цыплят в возрасте 5–15 суток. В этом 
возрасте врожденная исследовательская актив-
ность по отношению к мелким объектам снижает-
ся, и значительная часть цыплят не демонстриру-
ет спонтанного клевания предъявленной бусины 
(Andrew, 1991). Модифицированная модель пред-
ставляла собой пластиковый пол с приклеенными 
кусочками мелкого гравия (pebble floor, см. ниже), 
на котором были разложены пищевые гранулы двух 
цветов, причем гранулы одного цвета имели горь-
кий вкус. В процессе обучения цыплята успешно 
обучались избегать горьких гранул и приклеенного 
гравия, выбирая преимущественно съедобные гра-
нулы. Таким образом, в результате обучения проис-
ходила дискриминация, во-первых, гранул от гра-
вия, и, во-вторых, гранул одного цвета от гранул 
другого. В то же время формировалась новая кате-
гория съедобных объектов, включающая пищевые 
гранулы определенного цвета (Atkinson et al., 2003).

К сходным задачам, вовлекающим процессы 
зрительной категоризации, относятся еще две мо-
дели раннего обучения у цыплят – «гравийный пол» 
(pebble floor (Rogers et al., 2008)), и «бусиничный 
пол» (bead floor (Tiunova et al., 1996)). Обе модели 
основаны на  необходимости дискриминировать 
съедобные и несъедобные объекты, причем обуче-
ние происходит в течение одной сессии длительно-
стью 5–15 минут.

В модели гравийного пола цыплята обучаются 
не клевать приклеенные к полу кусочки гравия, 
трудно отличимые от рассыпанного между ними 
корма. Такое обучение требует не только тонкой 
зрительной дискриминации, но и выделения об-
щих признаков несъедобных объектов, отличаю-
щих их от частиц корма. На основании этих общих 
визуальных признаков (например, гладкой или 

шероховатой поверхности, тонких цветовых раз-
личий) формируется категория «гравия» как мел-
ких несъедобных объектов, отличающихся по ряду 
параметров от гранул пищи. В стандартной моди-
фикации этой модели сессия обучения состоит из 
80 клевков, и число ошибок (т.е. клевков гравия) 
снижается приблизительно с 50% в начале до 10% 
в конце сессии (Rogers et al., 2007; Rogers, 2008).

В модели бусиничного пола в качестве несъе-
добных объектов используются более 100 при-
клеенных к полу бусин разных цветов, диаметром 
1–4 мм. Обучение на бусиничном полу не требует 
тонкого зрительного различения, так как бусины 
заметно отличаются от рассыпанного между ними 
корма. Несмотря на это, в начале сессии обучения 
число ошибок (клевков бусин) также достигает 50% 
и снижается к концу сессии (рис. 2 (а), (б)). Такое 
поведение, как и в модели габитуации, направляет-
ся врожденной склонностью цыплят в первые дни 
жизни исследовать мелкие предметы, представ-
ляющие потенциально пищевые объекты, и запо-
минать их характеристики. Общее число клевков 
бусин за одну сессию, как правило, не превышает 
20, что составляет незначительную долю от обще-
го количества бусин. Тем не менее в результате об-
учения происходит подавление активности по от-
ношению ко всем бусинам, находящимся на полу 
камеры. Иными словами, обучение в данной мо-
дели приводит к генерализации поведения избе-
гания всех бусин, включая те, которые цыплята 
не пробовали клевать. Таким образом, обучение 
на  бусиничном полу представляет собой форму 
категориального обучения, в результате которого 
происходит перенос поведения на новые объекты, 
принадлежащие к тому же классу. В отличие от ра-
бот на взрослых птицах, описанных в предыдущих 
разделах, эта экспериментальная модель не требует 
длительного обучения, включающего стадию озна-
комления со структурой задачи.

Особенности анатомии мозга птиц  
по сравнению с млекопитающими

Конечный мозг птиц радикально отличается 
по своей архитектуре и строению от мозга млеко-
питающих. Эти различия сформировались в ре-
зультате независимой параллельной эволюции, 
происходившей в течение более чем 300 миллио-
нов лет (Karten, 2015; Striedter, 2016; Stacho et al., 
2020). Как у млекопитающих, так и у птиц коли-
чество ассоциативных нейронов конечного мозга, 
по-видимому, является косвенным показателем 
способности к сложному когнитивному поведе-
нию (Herculano-Houzel, 2009, 2011; Kverková et al., 
2022). Однако если у  млекопитающих нейроны 
формируют слоистый неокортекс, возникающий 
из дорсального паллиума, то у птиц нейроны об-
разуют структурно и онтогенетически отличный 
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дорсальный желудочковый гребень (DVR), возни-
кающий из вентрального паллиума (Reiner et al., 
2004b; Jarvis et al., 2005; Karten, 2015; Güntürkün, 
Bugnyar, 2016).

DVR – самая крупная единица паллиума птиц, 
выделяемая на основе молекулярно-генетических 
и гистологических признаков. Одним из важней-
ших компонентов дорсального желудочкового греб-
ня является каудолатеральный нидопаллиум, или 
NCL (nidopallium caudolaterale; Kröner, Güntürkün, 
1999; Farries, 2001; Fernández et  al., 2020; Zemel 
et al., 2023).

NCL играет центральную роль в  различных 
высших когнитивных функциях: рабочей памяти, 

моторном планировании, принятии решений, 
оценке размеров объекта, пространственном 
и  сенсорном восприятии и  т.д. (Veit et  al., 2014; 
Moll, Nieder, 2017; Rose, Colombo, 2005; Rinnert, 
Nieder, 2021; Kirschhock, Nieder, 2022; Hahn, Rose, 
2023;Veit, Nieder, 2013; Moll, Nieder, 2015; Veit 
et al., 2015; Moll, Nieder, 2014; Ditz, Nieder, 2015; 
Kirschhock, Nieder, 2023; Wagener, Nieder, 2023; Veit 
et al., 2015a; Rinnert et al., 2019; Nieder et al., 2020). 
В исследованиях на голубях показано, что инак-
тивация NCL может нарушать эти процессы. NCL 
играет также критическую роль в поведенческой 
гибкости, проявляемой в сложных когнитивных за-
дачах (Mogensen, Divac, 1982, 1993; Gagliardo et al., 
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Рис. 2. (а) – экспериментальная модель «бусиничного пола». (б) – кривая обучения и тестирования через 24 часа 
после обучения. Каждая точка представляет среднее количество ошибок (клевков бусин) (± SEM). (в, г) – моноку-
лярное обучение на бусиничном полу и монокулярное тестирование через 3 и 24 часа. Контрольные группы: ПГ/ПГ 
и ЛГ/ЛГ – при обучении и тестировании закрыт один и тот же глаз (ПГ – правый, ЛГ – левый). Экспериментальные 
группы: ЛГ/ПГ – при обучении закрыт левый глаз, при тестировании – правый; ПГ/ЛГ – при обучении закрыт пра-
вый глаз, при тестировании – левый (см. объяснения в разделе Латерализация). *** – P < 0.001 по сравнению с кон-
трольными группами; ** – P < 0.01 по сравнению с контрольными группами (адаптировано из Анохин, Тиунова, 1996).
Fig. 2. (а) – the experimental model of the “bead floor”. (б) – the learning and testing curve 24 hours after training. Each point 
represents the mean number of errors (bead pecks) (± SEM). (в, г) – monocular training on the bead floor and monocular 
testing after 3 and 24 hours. Control groups: ПГ/ПГ and ЛГ/ЛГ – the same eye is closed during training and testing (ПГ – 
right, ЛГ – left). Experimental groups: ЛГ/ПГ – left eye closed during training, right eye closed during testing; ПГ/ЛГ – right 
eye closed during training, left eye closed during testing (see explanations in the Lateralization section). *** – P < 0.001 com-
pared with control groups; ** – P < 0.01 compared with control groups (adapted from Anokhin, Tiunova, 1996).
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1996, 1997; Güntürkün, 1997; Hartmann, Güntürkün, 
1998; Helduser, Güntürkün, 2012). На  основании 
данных, полученных в этих исследованиях, сфор-
мулирована гипотеза о том, что область NCL моз-
га птиц является функциональным эквивалентом 
префронтальной коры (ПФК) млекопитающих 
(Güntürkün, 2005; Moll, Nieder, 2015; Nieder, 2017, 
2023).

Область NCL не имеет ярко выраженных гра-
ниц, и ее обычно определяют путем иммуногисто-
химического окрашивания по тирозингидрокси-
лазе – ферменту, который лимитирует скорость 
биосинтеза дофамина и  норадреналина, пре-
вращая тирозин в диоксифенилаланин (ДОФА; 
Divac, Mogensen, 1985; Kröner, Güntürkün, 1999). 
Показано, что для NCL характерны более плот-
ные дофаминергические проекции по сравнению 
с соседними нидопаллиальными областями. Эта 
нейрохимическая характеристика также указы-
вает на сходство NCL с префронтальной корой 
(Divac, Mogensen, 1985; von Eugen et al., 2020; Ker-
sten et al., 2022). Иммуногистохимический анализ 
(окрашивание по тирозингидроксилазе) позволя-
ет выделить три зоны NCL (дорсальная, медиаль-
ная и вентральная) у врановых и других певчих 
птиц, в то время как у голубей область NCL одно-
родна (von Eugen et al., 2020; Kersten et al., 2022). 
Дорсальная часть NCL (NCLd) ярко выражена 
у представителей хищных певчих птиц, таких как 
вороны, сойки, галки, сороки и во́роны (Iwaniuk, 
Hurd, 2005; Mehlhorn et al., 2010). Кроме того, аб-
солютное число нидопаллиальных нейронов у во-
рон примерно в девять раз выше, чем у голубей или 
кур (Rehkämper et al., 1991; Ströckens et al., 2022).

Рядом исследователей было высказано предпо-
ложение, что такое большое количество ассоциатив-
ных нейронов у хищных певчих птиц по сравнению, 
например, с голубями, может быть движущей силой 
для планирования и формирования их сложного по-
ведения, в том числе орудийного (Hunt, 1996; Bird, 
Emery, 2009; Kabadayi, Osvath, 2017; Ströckens et al., 
2022).

Особенности зрительной системы птиц

Зрительная система птиц по строению сходна 
со зрительной системой млекопитающих. Однако 
существуют и различия на всех уровнях, начиная 
с периферического отдела. Так, в сетчатке птиц 
четыре типа колбочек, в то время как у млекопи-
тающих только три. Благодаря дополнительному 
типу колбочек, птицы чувствительны к ультрафи-
олетовому спектру, помимо красного, зеленого 
и синего. Плотность колбочек в сетчатке у днев-
ных птиц выше, чем у ночных птиц, в сетчатке ко-
торых преобладают палочки (Höglund et al., 2019).

В сетчатке большинства видов птиц присут-
ствует фовеа, или ямка,  – область с  высокой 

плотностью фоторецепторов и ганглиозных кле-
ток, используемая для тонкого зрительного ана-
лиза (Fite, Rosenfield-Wessels, 1975). Такая орга-
низация сетчатки повышает пространственное 
и временное разрешение зрительного восприятия 
(Bringmann et al., 2018). Различные виды дневных 
птиц (например, хищные птицы, такие как орлы, 
канюки, соколы) обладают даже двумя фовеа – 
глубокой фовеа в  центральной области и  более 
мелкой фовеа в височной области сетчатки (Mitkus 
et al., 2017; Reymond, 1985, 1987). Среди млекопи-
тающих приматы – единственные животные, у ко-
торых присутствует фовеа, в то время как у птиц 
наличие фовеа – распространенная специализа-
ция сетчатки (Bringmann, 2018). Однако клеточ-
ная структура и функциональная значимость фо-
веа птиц до сих пор не до конца изучены.

Рядом с фовеа расположены области, в кото-
рых преобладают красные или желтые колбоч-
ки – красное и желтое поля. Эти поля проециру-
ются на разные структуры мозга: от желтого поля 
начинается таламофугальная проекция, от крас-
ного – тектофугальная (см. ниже). Такая органи-
зация зрительных путей позволяет анализировать 
зрительный сигнал разными способами (Nalbach 
et  al., 1990; Letelier et  al., 2004; Clark, Colombo, 
2022). Красное поле фовеа обеспечивает зрение 
с высоким разрешением в бинокулярном поле зре-
ния и играет ведущую роль в обеспечении точного 
направления клюва в цель. Желтое поле ассоции-
ровано с монокулярным боковым зрением и играет 
роль в восприятии далеко расположенных стиму-
лов. Кроме того, в отличие от приматов, которые 
обычно имеют только одну фовеа, у большинства 
птиц в сетчатке две фовеа, одна из которых может 
повысить остроту зрения в боковом поле, а дру-
гая – в переднем поле.

От сетчатки информация попадает в зрительные 
структуры мозга по двум путям – тектофугально-
му и таламофугальному зрительным путям (рис. 3). 
Эти два зрительных потока у  птиц разделяются 
сразу после сетчатки, в то время как для млекопи-
тающих фактическое разделение зрительной ин-
формации происходит в областях V1 и V2.

Тектофугальный путь мозга птиц гомологичен 
вентральному пути мозга млекопитающих (путь 
«что»; (Stacho et al., 2016)). Путь «что» проходит 
у млекопитающих через нижнюю височную кору, 
которая вовлечена в  формирование воспомина-
ний о событиях («что произошло?»; (Ocklenburg, 
Güntürkün, 2012)). У птиц зрительная информация 
поступает от сетчатки в структуру среднего моз-
га – тектум, далее в круглое ядро таламуса и затем 
в основную проекционную зону тектофугального 
пути – энтопаллиум. Энтопаллиум анатомически 
и функционально схож с экстрастриарной корой 
приматов (Scarf et al., 2016; Xiao, Frost, 2009). Ней-
роны энтопаллиума связаны с  ассоциативными 
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областями мозга, такими как nidopallium frontolaterale 
(NFL), mesopallium ventrolaterale (MVL) и nidopallium 
intermediale pars lateralis (NIL) (Stacho et al., 2016). 
MVL — область, которая получает проекции от эн-
топаллиума, – также сравнивают с экстрастриарной 
корой приматов (V2 и V4). Нейроны MVL кодиру-
ют простые признаки объектов, такие как движение 
и цвет (Stacho et al, 2016). Кроме того, считается, что 
MVL накапливает категориальную информацию 
о стимулах (Azizi et al., 2019). Тектофугальный путь 
играет доминирующую роль в детальном рассматри-
вании паттернов у птиц с латерально расположен-
ными глазами и играет ведущую роль в категориза-
ции объектов.

Таламофугальный путь у птиц гомологичен дор-
сальному пути мозга млекопитающих (путь «где»; 
(Stacho et al., 2016)). Путь «где» связан с воспри-
ятием пространственного положения стимулов 
(«где произошло?»; (Ocklenburg, Güntürkün, 2012)). 
У птиц зрительная информация от сетчатки про-
ходит через коленчатое ядро дорсальной части 
таламуса в Вульст (Wulst) – многослойную струк-
туру, которая содержит области обработки как 
зрительной, так и соматосенсорной информации 
(Bischof et al., 2016; Clark, Colombo, 2020). Тала-
мофугальный путь у птиц с латерально располо-
женными глазами в большей степени связан с об-
работкой отдаленных стимулов, воспринимаемых 
в монокулярном поле зрения (Budzynski et al., 2002; 
Budzynski, Bingman, 2004), и их пространственной 
локализацией (Bischof et al., 2016; Watanabe et al., 
2011). Из Вульста проекции поступают в NFL.

Оба зрительных пути – таламофугальный и тек-
тофугальный  – сливаются в  NFL, высшей зри-
тельной области мозга птиц (Koenen et al., 2016). 
Второй областью конечного мозга птиц, в которой 
конвергируют оба зрительных пути, считается ме-
диальный мезопаллиум (mesopallium ventrolaterale, 
MVL; (Atoji, Wild, 2012)).

Таким образом, информация об общих характе-
ристиках категории (цвет, форма и т.д.) попадает 
в высшие интегративные и аналитические области 
мозга по тектофугальному пути (Lombardi, 2007; 
Zentall et  al., 2008). Пространственные характе-
ристики (относительное положение, движение, 
скорость и т.д.) попадают в высшие отделы мозга 
по таламофугальному пути (Güntürkün et al., 2018).

Кроме двух основных зрительных путей, у птиц 
в ходе эволюции сформировался еще один допол-
нительный зрительный путь. Он включает в себя 
ядра базального оптического корня (nucleus of the 
basal optic root; nBOR) и чечевицеобразное ядро 
(lentil nucleus). Эти структуры вовлечены в  ве-
стибуло-окулярный рефлекс (oculomotor tremor 
reflex) и стабилизируют изображение на сетчатке 
путем компенсации движений глаз. В настоящее 
время известно, что nBOR гомологичен меди-
альным и боковым терминальным ядрам у мле-
копитающих (medial, lateral terminal nuclei; Wylie 
et al., 2008), а ядра оптического тракта среднего 
мозга у птиц (the midbrain nuclei of the optic tract 
(NOT)) гомологичны чечевицеобразному ядру 
(lentiformis nucleus mesencephalis; nLM; (Xiao, 
Frost, 2009; Stacho et al., 2016)).
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Рис. 3. Схематическое изображение двух основных зрительных путей у птиц. Таламофугальный путь изображен 
точечными линиями. Тектофугальный путь изображен пунктирными линиями. Gld – коленчатое ядро таламуса; 
nR – nucleus rotundus; Wulst – зрительное возвышение конечного мозга; NCL – каудолатеральный нидопаллиум; 
Оptic tectum – зрительная крыша среднего мозга; Ento – энтопаллиум; NFL – фронтолатеральный нидопаллиум; 
MVL – вентролатеральный мезопаллиум; NIL – интрамелиальный латеральный нидопаллиум.
Fig. 3. Schematic representation of the two main visual pathways in birds. The thalamofugal pathway is shown as dotted lines. 
The tectofugal pathway is shown as dashed lines. Gld – geniculate nucleus of the thalamus; nR – nucleus rotundus; Wulst – 
hyperpallium – optic eminence of the telencephalon; NCL – nidopallium caudolaterale; optic tectum – optic roof of the 
midbrain; Ento – entopallium; NFL – nidopallium frontolaterale; MVL – mesopallium ventrolaterale; NIL – nidopallium 
intramelale laterale.
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Области мозга птиц, вовлеченные  
в зрительную категоризацию

Центральная часть зрительной системы птиц, 
как и мозг в целом, обладает ядерным типом орга-
низации, то есть состоит из плотно сгруппирован-
ных клеток и принципиально отличается от шестис-
лойного неокортекса млекопитающих (Jarvis et al., 
2005; Reiner et al., 2004; Briscoe et al., 2018). Однако, 
несмотря на глубокое морфологическое различие, 
птицы демонстрируют когнитивные, в том числе 
категоризационные способности, сопоставимые 
со способностями млекопитающих (см. выше).

Роль энтопаллиума в категоризации

Энтопаллиум – одна из двух основных проме-
жуточных зрительных областей мозга птиц, ко-
торую сравнивают с некоторыми участками экс-
трастриарной коры приматов. Энтопаллиум, как 
и нижняя височная кора (IT) приматов, практи-
чески не имеет ретинотопического картирования, 
но содержит нейроны с большими рецептивными 
полями (Gross et al., 1972, 1993; Gu et al., 2002), 
которые участвуют в обработке движения и паттер-
нов (Johnston, Colombo, 2019). Также известно, что 
некоторые области энтопаллиума проявляют актив-
ность в ответ на вознаграждение подкрепляемого 
стимула (Anderson et al., 2020).

У птиц в задачах зрительной категоризации до-
минирует левое полушарие (Yamazaki et al., 2007; 
Vallortigara, 2000; Vallortigara, Andrew, 1994). Так, 
активность нейронов энтопаллиума левого полу-
шария выше, чем правого, при предъявлении кате-
горизационной задачи голубям. Как только неко-
торые стимулы начинают ассоциироваться с воз-
награждением, эта асимметрия левого полушария 
существенно возрастает. Более успешная категори-
зация левополушарным тектофугальным зритель-
ным потоком может привести к доминированию 
левого полушария над нижележащими двигатель-
ными структурами через систему обратной связи, 
связанную с получением вознаграждения (Verhaal 
et al., 2012).

При поражении энтопаллиума у  птиц падает 
способность различать объекты (Watanabe, 1991), 
то есть поражение энтопаллиума вызывает «кате-
гориально-специфическую агнозию» (Watanabe, 
1991, 1992, 1996), особенно в отношении катего-
рий, которые не являются экологически важными 
для птиц или являются новыми (неусвоенными 
или несформированными) категориями.

Таким образом, нейроны энтопаллиума, по-
видимому, кодируют категориальную информа-
цию, не  ограничивающуюся только зрительной 
составляющей, но и включающую информацию 
о вознаграждении (Johnston et al., 2017; Watanabe, 
1991; 1992;1996).

Роль MVL в категоризации

MVL — это зрительная область, которая полу-
чает проекции от энтопаллиума и области Wulst 
(Watanabe, 1991; 1992; 1996). Благодаря получен-
ным данным при регистрации активности от-
дельных нейронов в MVL, известно, что нейроны 
в MVL кодируют, как и энтопаллиум, зрительную 
информацию для категоризации, однако, по мне-
нию авторов, более сложным способом (Koenen 
et al., 2016; Azizi et al., 2019; Anderson et al., 2020). 
MVL участвует в комбинированной обработке фор-
мы, цвета и движения, что дает основание срав-
нивать его с  такими областями зрительной экс-
трастриарной коры приматов, как V2 и V4 (Stacho 
et al., 2016).

Обе области – энтопаллиум и MVL – участвуют 
в формировании новых категорий. При этом MVL 
связан преимущественно с кодированием и кате-
горизацией зрительных характеристик стимулов, 
в то время как энтопаллиум, помимо кодирования 
зрительной информации, вовлечен в систему воз-
награждения (Anderson et al., 2020).

Взаимосвязь энтопаллиума, MVL и NCL

Энтопаллиум связан реципрокными проекци-
ями как с NCL (Kröner, Güntürkün, 1999), так и с 
MVL (Krützfeldt, Wild, 2005).

Андерсон и  соавторы показали, что области 
энтопаллиума и  MVL вовлечены больше в  зри-
тельную категоризацию (например, картин Моне 
и  Пикассо), в  то время как нейроны NCL, ве-
роятно, вовлечены в кодирование информации 
о вознаграждении стимула (Anderson et al., 2020). 
По предварительным данным этой научной груп-
пы, нейроны энтопаллиума и NCL демонстриру-
ют сильное левополушарное доминирование при 
категоризации, в то время как в MVL такой асим-
метрии нет. Коэнен с соавторами регистрировали 
нейронную активность в nidopallium frontolaterale 
(NFL) у птиц при решении категоризационной 
задачи (Koenen et al., 2016). Авторы обнаружили, 
что нейроны NFL также участвуют в категориза-
ции стимулов по их признакам. Таким образом, все 
три области (NCL, энтопаллиум, MVL) по-разному 
вовлечены в одни и те же этапы процесса катего-
ризации. Информация о подкрепляемой категории 
является общей для NCL и энтопаллиума, а о зри-
тельных характеристиках стимула  – для MVL 
и энтопаллиума (Anderson et al., 2020).

Роль NСL в категоризации

NCL считается эквивалентом префронтальной 
коры млекопитающих. Эти данные подтвержда-
ются особенностями дофаминергических связей 
и нейронной архитектурой проекций (Güntürkün, 
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2005). У  приматов активность ПФК связывают 
в том числе и с процессами категоризации. Так, 
Фридман и соавторы обучали макак-резусов ка-
тегоризировать несколько типов объектов в груп-
пу «кошка» или «собака» (Freedman et al., 2001; 
2003). Макакам предъявляли картинки, на  ко-
торых совмещали изображение кошек и  собак. 
Макаки относили к категории «кошка» стимулы, 
на которых большую часть изображения занима-
ла кошка, и к категории «собаки», если большую 
часть изображения занимала собака. Авторы об-
наружили, что активность ПФК внутри катего-
рии «кошка» и «собака» была одинаковой, но при 
этом активность была разной между двумя кате-
гориями, что указывает на участие ПФК в оценке 
категории и сопоставлении стимула с вознаграж-
дением. Кирш и соавторы обучали голубей схожей 
по структуре задаче и обнаружили, что после того, 
как птицы выявили структуру задачи, повышен-
ная активность NCL возникала при отнесении 
объектов к разным категориям и при подкрепле-
нии одного из них (Kirsh et al., 2009). Таким обра-
зом, NCL, так же как и ПФК, вовлечен в формиро-
вание связи «стимул – вознаграждение».

Особенности мозговой организации  
зрительной категоризации у млекопитающих

В настоящее время существует множество до-
казательств того, что у млекопитающих есть два 
основных зрительных пути от сетчатки к вышеле-
жащим областям зрительной обработки – дорсаль-
ный зрительный поток и вентральный зрительный 
поток (Mishkin et al., 1983).

Дорсальный поток, или путь «Где?», обрабаты-
вает пространственную информацию, а вентраль-
ный поток «Что?» отвечает за восприятие объектов 
и оценку их индивидуальных особенностей (Mishkin 
et al., 1983; Ungerleider, Haxby, 1994).

Так, у млекопитающих поступающая зрительная 
информация из первичных зрительных областей об-
рабатывается иерархически по вентральному пути 
(«что»), который заканчивается в экстрариарной 
области, известной как нижневисочная кора (IT) 
(Ungerleider, Haxby, 1994; Freiwald, Tsao, 2010).

Еще в  конце 80-х годов Кендрик и  Болдуин 
(Kendrick, Baldwin, 1987) экспериментально про-
демонстрировали, что из 561 клетки в области ви-
сочной коры овец 40 реагировали избирательно 
на категорию «лицо». Авторы предположили, что 
в  височной коре присутствуют клетки, которые 
специализированы на лица.

В ранних фМРТ-экспериментах на макаках было 
обнаружено три области нижней височной коры 
в  каждом полушарии, которые избирательно ре-
агировали на категорию «лицо» (Tsao et al., 2003). 
Однако уже в более поздних экспериментах (Tsao 
et al., 2008) с использованием усовершенствованных 

методов было выявлено шесть таких областей: за-
дняя латеральная (posterior lateral – PL), средняя ла-
теральная (middle lateral – ML), передняя латераль-
ная (anterior lateral – AL), средняя фундусная (middle 
fundus – MF), передняя (anterior fundus – AF) и пе-
редняя медиальная (anterior medial – AM). Эти шесть 
областей объединили общим названием «зоны лиц» 
или «face-patches», которые содержат популяции 
нейронов, избирательно реагирующих на лица (Tsao 
et al., 2003; Tsao et al., 2006; Moeller et al., 2017).

В зоне PL  нейроны реагируют на  небольшие 
изменения черт лица в  определенных ракурсах 
(Freiwald, Tsao, 2010; Chang, Tsao, 2017), в то вре-
мя как нейроны передних зон реагируют на более 
сложные признаки (Freiwald, Tsao, 2010; Chang, 
Tsao, 2017). Многочисленные нейробиологические 
данные свидетельствуют о том, что голуби также 
обрабатывают зрительную информацию («что») ие-
рархически (Nguyen et al., 2004; Stacho et al., 2016).

У макак к  селективно реагирующим на  лица 
и  части тела относят области, расположенные 
вдоль верхней височной борозды (superior temporal 
sulcus – STS) и средней височной извилины (middle 
temporal gyrus – MTG). В одном из исследований 
сравнивали нейронную активность при предъявле-
нии обезьянам и людям изображений лиц, частей 
тела, продуктов питания, изображения лаборатор-
ных комнат и искусственных объектов. Выражен-
ная нейронная активность как на лица, так и на 
части тела была связана с прилегающими и пере-
крывающимися областями в передней STS/MTG 
макак и  с областями в  фузиформной извилине 
и задней STS человека (Pinsk et al., 2009).

Таким образом, несмотря на морфологические 
различия, в мозге птиц и млекопитающих присут-
ствуют структуры, специализированные на зритель-
ной категоризации и организованные иерархическим 
образом.

Латерализация зрительных процессов  
в мозге птиц

К настоящему времени известно, что как у цы-
плят, так и у голубей левое полушарие доминирует 
при различении мелких оптических деталей, фор-
мировании правил и  категоризации зрительных 
стимулов, в то время как правое полушарие больше 
связано с пространственным вниманием и соци-
альным обучением (Rogers et al., 2007; Daisley et al., 
2009; Manns, Güntürkün, 2009; Rugani et al., 2015). 
Подобное асимметричное распределение функций 
принято называть латерализацией.

Мозг птиц является удобной моделью для из-
учения зрительной латерализации, поскольку зри-
тельные нервы у птиц практически полностью пе-
ресекаются, так что информация от левого глаза 
попадает преимущественно в правое полушарие 
и наоборот. Таким образом, временное закрытие 
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одного глаза (например, путем закрытия колпач-
ком или заклеивания клейкой лентой) позволяет 
исследовать способность птиц к монокулярному 
обучению и полушарную специализацию.

Впервые функциональная асимметрия мозга 
цыплят (Gallus gallus domesticus) была исследована 
в работах Роджерс и Энсона. Авторы показали, что 
такие фармакологические агенты, как циклогекси-
мид или глутамат, нарушали обучение 2-дневных 
цыплят в модели «гравийного пола» при введении 
в левое, но не в правое полушарие мозга (Rogers, 
Anson, 1979). В других экспериментах при обуче-
нии цыплят в модели «гравийного пола» над экс-
периментальной камерой перемещали бумажную 
модель в виде силуэта хищной птицы. Было пока-
зано, что цыплята использовали преимущественно 
правый глаз для пищевого поведения, а левый – для 
слежения за «хищником». Таким образом, левое по-
лушарие обеспечивало поиск пищи и клевание, в то 
время как правое полушарие контролировало по-
ложение хищника над головой (Rogers et al., 2004). 
Кроме того, было показано, что цыплята, исполь-
зующие правый глаз, совершают в процессе обуче-
ния меньше ошибок, чем использующие левый глаз 
(Roger et al., 2007). Как предполагают авторы, эти 
различия могут быть связаны с тем, что левое по-
лушарие преимущественно осуществляет категори-
зацию, в то время как правое полушарие, ориенти-
рованное на поиск новизны, направляет поведение 
к исследованию незнакомых объектов (гравия).

В модели «бусиничного пола» не было выявлено 
различий в успешности обучения при использова-
нии только правого или только левого глаза. Однако 
при тестировании через 24 часа после монокуляр-
ного обучения было обнаружено, что опыт, приоб-
ретенный при использовании левого глаза, может 
быть извлечен при использовании «необученного» 
правого глаза, но не наоборот (Анохин, Тиунова, 
1996). Таким образом, информация, приобретен-
ная через систему левого глаза (правого полуша-
рия), становится доступна «необученной» системе 
правого глаза (левому полушарию). Этот интероку-
лярный, или межполушарный, перенос происходит 
между 18 и 24 часами после обучения и имеет одно-
направленный характер, что указывает на латерали-
зацию процессов категориального обучения в мозге 
цыплят (рис. 2).

Несмотря на  вышесказанное, различия между 
левым и правым полушариями слишком сложны, 
чтобы их можно было обобщить простой дихотоми-
ей. Контроль левого полушария, вероятно, необхо-
дим для оценки стимула (например, отнесения его 
к определенной категории) и последующего выбора 
соответствующего поведения. Однако первоначаль-
ное обнаружение стимульного события часто осу-
ществляется преимущественно правым полушарием, 
после чего активность левого полушария может кон-
тролировать его дальнейшую оценку. В то же время 

левое полушарие способно определить соответству-
ющие свойства стимула, которые затем используются 
при поиске этого стимула с помощью как правого, 
так и левого полушария. Механизм переключения 
работы между правым и левым полушариями при 
этом остается неясным (Güntürkün et al., 2020).

Взаимодействие полушарий

Субъект может анализировать объекты и собы-
тия, используя различные стратегии. Одна из них 
основана на детальном анализе ключевых перцеп-
тивных признаков. Другая основана на  глобаль-
ной обработке сенсорной информации, включая 
ассоциативные и  функциональные связи между 
стимулами. При этом оба полушария могут обра-
батывать как локальную, так и глобальную инфор-
мацию в зависимости от контекста. Тем не менее 
несколько исследований на птицах показывают, что 
левое полушарие в основном вовлечено в обработ-
ку локальной информации, а правое – в обработку 
глобальной информации (Vallortigara, Rogers, 2005; 
Yamazaki et al., 2007).

В случае противоречия между информацией, по-
ступившей в правое и левое полушарие, может воз-
никнуть явление, названное «межполушарным кон-
фликтом» (Ünver, Güntürkün, 2014). В этой работе 
голубей монокулярно обучали в задаче зрительной 
категоризации, основанной на цветовой дискрими-
нации стимулов (forced-choice color discrimination 
task). В задаче использовали две категории стиму-
лов, которые предъявляли в поле зрения либо ле-
вого, либо правого глаза, т.е. каждому полушарию 
предъявляли собственный набор стимулов. Затем 
птиц тестировали бинокулярно, предъявляя ком-
плексные стимулы, скомбинированные из стиму-
лов правого и левого полушария. В случае если оба 
стимула принадлежали к подкрепляемой катего-
рии, птицы реагировали на подобный «суперсти-
мул» быстро. Если комплекс состоял из подкре-
пляемого и неподкрепляемого стимулов, то выбор 
вызывал значительную задержку проявляемой по-
веденческой реакции. В результате в таких ситуаци-
ях голуби ориентировались на информацию, полу-
ченную левым полушарием. Аналогичные данные 
были получены также на голубях, при монокуляр-
ной категоризации стимулов с изображением кошек 
и собак и бинокулярном тестировании (Manns et al., 
2021). Таким образом, было показано, что в при-
нятии решения о принадлежности стимула к той 
или иной категории у  голубей доминирует левое 
полушарие

Подобные исследования проводили и на цы-
плятах. Цыплят обучали в модели зрительного им-
принтинга и затем тестировали. При тестировании 
цыплятам предъявляли либо тот же объект, на ко-
торый проводили импринтинг, либо объект с из-
мененными деталями. Тестирование проводилось 
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монокулярно, т.е. перед тестированием цыплятам 
закрывали правый или левый глаз. Было обнаруже-
но, что цыплята с открытым левым глазом замеча-
ли даже небольшие изменения в импринт-объекте. 
При тестировании с открытым правым глазом они 
замечали только большие изменения в (Vallortigara, 
Andrew, 1991). На основании этих данных авторы 
предположили, что левое полушарие преимуще-
ственно связано с категоризацией стимулов и, со-
ответственно, детектирует только большие кате-
гориальные различия между стимулами, тогда как 
правое полушарие, связанное с детальным анали-
зом зрительной информации, детектирует даже не-
большие различия. Такая латерализация функций 
согласуется с данными, показывающими, что цы-
плята отличают знакомых конспецификов от незна-
комых, когда видят их левым глазом, но не правым 
(Vallortigara, Andrew, 1994).

Доминирование того или иного полушария мо-
жет формироваться из-за асимметрично увеличен-
ного количества нервных проекций, поскольку сте-
пень межполушарной асимметрии контролируется 
не только запрограммированными врожденными 
механизмами, но  и онтогенетическими условия-
ми развития – освещением, положением эмбриона 
и т.д. (Güntürkün et al., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Обработка зрительной информации у птиц про-
исходит в зрительных областях мозга, которые ор-
ганизованы иерархическим образом. Птицы спо-
собны формировать как простые перцептивные 
категории в первичных сенсорных областях, так 
и более абстрактные категории в высших ассоци-
ативных областях (Soto, Wasserman, 2014; Clark, 
Colombo, 2020; Pusch et al., 2023). Общий процесс 
перцептивной категоризации и формирования по-
нятий, по-видимому, основывается на выделении 
признаков зрительного стимула, отнесении этих 
признаков к формирующимся категориям и поня-
тиям на разных уровнях абстракции и затем – вы-
боре поведенческого ответа в соответствии с целью 
и контекстом поведения. Увеличение числа работ 
по изучению механизмов категоризации на ранее 
не  исследованных видах животных, в  том числе 
на птицах, и расширение теоретических и экспери-
ментальных подходов позволит в будущем выявить 
более общий и фундаментальный нейробиологиче-
ский механизм категориального обучения.
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VISUAL CATEGORIZATION IN BIRDS
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Categorization is a cognitive process that leads to the ability to perceive similar but not identical stimuli 
as equivalent. To classify an object into a category, an animal must learn to recognize key features of a new 
object using the experience gained from previous interactions with similar objects. Due to this, categorization 
eliminates the need to examine each new object anew, significantly expanding the adaptive capabilities of the 
organism. The ability to categorize is inherent in animals with different types of organization of the nervous 
system. The review summarizes approaches to the study of visual categorization in birds – animals that have 
outstanding abilities for this process. Analysis of extensive data obtained in studies of visual categorization 
in different models in birds opens up the possibility of not only identifying the general biological neural bases 
and mechanisms of this process, but can also be used to expand the neuromorphic properties of artificial 
intelligence.

Keywords: visual categorization, categories, concepts, levels of categorization, birds, lateralization, hemispheric 
dominance, category learning, monocular learning
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