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Группа взрослых испытуемых решала задачу на рабочую память (РП), предполагающую
отсроченное копирование (рисование) ломаной линии, заданной либо статически в виде
рисунка, либо динамически — путем показа курсора, движущегося вдоль невидимого кон-
тура этой линии. Исследовалось совместное влияние режима предъявления траектории
(статического и динамического) и длительности удержания репрезентации в РП (величи-
ны задержки императивного стимула) на потенциалы (ССП), связанные с подачей звуко-
вого сигнала. Анализировались 5 длиннолатентных корковых компонентов ССП: N100,
P200, P250, P300 и N400. Показано, что амплитуда N100 статистически значимо больше
при статическом предъявлении ломаной, чем при динамическом, но не зависит от дли-
тельности задержки. Амплитуда остальных компонентов, напротив, зависела от величины
задержки, но не зависела от режима предъявления, при этом она была выше при более дли-
тельной задержке. Обсуждается возможность, что (1) более высокие значения амплитуды
N100 при статическом предъявлении ломаной линии, чем при динамическом, обусловле-
ны дополнительным вовлечением нисходящего контроля на относительно ранних стадиях
извлечения информации из РП и/или тем, что (2) в сохранении репрезентации ломаной
линии в РП участвуют разные зрительные сенсорно-специфические зоны в зависимости
от режима предъявления, а в их активации в ответ на императивный звуковой сигнал при-
нимают участие различные группы нейронов слуховой коры. Предполагается, что зависи-
мость амплитуды компонентов P200, P250, P300 и N400 от времени удержания репрезента-
ции ломаной в РП связана с преобразованием этой репрезентации от сенсорно-специфи-
ческого к абстрактному формату, а также с подготовкой к последующему двигательному
воспроизведению.

Ключевые слова: рабочая память, связанные с событием потенциалы, преобразование внут-
ренней репрезентации, двигательное воспроизведение
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ВВЕДЕНИЕ
Концепция рабочей памяти (РП) является

одной из центральных в нейрокогнитивной
науке, и мозговые процессы, лежащие в ее
основе, составляют предмет устойчивого ин-
тереса исследователей.

Способ хранения информации в РП –
формат сохраняемых в ней кодов – зависит от
сенсорной модальности входной информа-

ции: в популярной модели РП, предложен-
ной почти полвека назад Бэддели и Хитчем
(Baddeley, Hitch, 1974; Baddeley, 2012), для
зрительно-пространственной и фонологиче-
ской информации предусмотрены два раз-
дельных специализированных хранилища
(visuospatial sketchpad и phonological loop).
Роль РП не ограничивается сохранением и
преобразованием сенсорной информации.

УДК 612.821

ФИЗИОЛОГИЯ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ (КОГНИТИВНОЙ) 
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РП способна сохранять также моторную ин-
формацию (Jaroslawska et al., 2018) и более аб-
страктную информацию о серийном порядке –
порядке элементов разной природы в их по-
следовательности (Baddeley, 2012; Hurlstone
et al., 2014). Даже в пределах одной сенсорной
модальности характер сохраняемой в РП ин-
формации и мозговые процессы, отвечаю-
щие за ее кодирование и последующее ис-
пользование, зависят от способа предъявле-
ния этой информации, от задачи и от того,
как эта информация будет использована в
дальнейшем (Alain et al., 2009; Yang et al., 2015;
Absatova, Kurgansky, 2016).

Экспериментальные и теоретические ра-
боты последних лет указывают на то, что РП
является подвижной динамической систе-
мой, в которой параллельно существующие и
конкурирующие репрезентации эволюцио-
нируют во времени (Корнеев и др., 2016а;
Chota, Van der Stigchel, 2020).

В наших предыдущих работах мы исследо-
вали динамику сохраняемой в РП репрезен-
тации последовательности движений, задан-
ной статическим или динамическим зритель-
ным образцом (Корнеев, Курганский, 2013,
2014а, 2014б; Корнеев и др., 2016а). Мы ана-
лизировали характеристики двигательного
воспроизведения траектории (рисования ло-
маной линии), заданной в зрительной мо-
дальности либо статически в виде рисунка,
либо динамически – движением по этой тра-
ектории (невидимой испытуемому) неболь-
шого пятна (рис. 1). Для изучения процесса
преобразования информации в РП – “дина-
мики РП” – нами была использована пара-
дигма задержанного воспроизведения траек-
тории в ответ на предъявление императивно-
го сигнала (ИС). Идея состояла в том, что с
помощью ИС можно прозондировать характер
сохраняемой в РП репрезентации и процессы
ее преобразования в двигательный ответ, си-
стематически варьируя момент предъявления
ИС относительно момента окончания целевого
стимула – величину задержки Td. Поскольку
при разных значениях Td императивный сиг-
нал задается одним и тем же стимулом и тре-
бует одного и того же двигательного ответа,
любые систематические различия в характе-
ристиках двигательного ответа, которые мо-
гут быть обнаружены при разных длительно-
стях задержки Td, должны быть отнесены на
счет изменений в формате сохраняемой в РП
информации и/или процессов преобразова-
ния этой информации в двигательные коман-

ды. Выполненные в рамках этой парадигмы
исследования показали, что латентный пери-
од двигательного ответа (воспроизведения
ломаной линии в виде рисунка), характерная
длительность движения и длительность оста-
новки в вершинах ломаной, вообще говоря,
различны при статическом и динамическом
предъявлении ломаной. Оказалось, что такое
различие в величине латентного времени
максимально непосредственно после предъ-
явления ломаной, убывает по мере увеличе-
ния задержки императивного сигнала и исче-
зает при Td более 3 сек.

Отмеченные выше психометрические дан-
ные указывают на потенциальное различие в
мозговых процессах, протекающих в РП на
этапах занесения, удержания и извлечения
информации при различных режимах предъ-
явления траектории и различных величинах
задержки. Для выявления характера этих
процессов психометрических методов недо-
статочно; необходимо непосредственное ис-
следование активности мозга. Первый шаг в
этом направлении был предпринят в работе
(Корнеев и др., 2016б). В этой работе анали-
зировалось влияние времени задержки на
корковые связанные с событием потенциалы
(ССП), возникающие в ответ на императив-
ный звуковой сигнал, в ситуации удержания
в РП зрительной информации, предъявляе-
мой в статическом режиме. Было показано,
что потенциалы, связанные с императивным
стимулом, существенно зависят от времени
удержания в РП внутренней репрезентации
ломаной линии. Анализ корковых источни-
ков ССП показал, что наблюдаемым на
скальпе изменениям потенциала соответ-
ствуют выраженные и статистически значи-
мые изменения реакции корковых источни-
ков как минимум в трех кластерах вокселов: с
увеличением задержки наблюдается возрас-
тание степени вовлечения правой орбиталь-
ной коры и билатерально-симметричное воз-
растание активности связанных с моторной
системой дорсальных прецентральных и
постцентральных корковых областей.

Цель настоящей работы состояла в том,
чтобы сделать следующий шаг и исследовать
совместное влияние режима предъявления
траектории (статического и динамического)
и длительности удержания репрезентации в
РП (величины задержки императивного сти-
мула) на вызванную биоэлектрическую ак-
тивность мозга.
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МЕТОДИКА
В эксперименте приняли участие 33 взрос-

лых праворуких по самоотчету испытуемых
(20 женщин и 13 мужчин) в возрасте от 21 года
до 55 лет (32.2 ± 7.9 лет). Все испытуемые да-
ли информированное согласие на участие в
эксперименте. Протокол эксперимента был
одобрен этической комиссией ФБГНУ “Ин-
ститут возрастной физиологии Российской
академии образования”.

Каждому испытуемому предлагалось за-
помнить и потом нарисовать последователь-
ность вертикально и горизонтально ориенти-
рованных отрезков прямой, составляющих
незамкнутую ломаную линию (рис. 1). Длина
ломаной варьировала от 4 до 6 элементов. Ис-
пытуемого просили начинать воспроизведе-
ние запомненной ломаной в ответ на импера-
тивный сигнал. Императивный сигнал пред-
ставлял собой короткую тональную посылку
частотой 440 Гц и длительностью 100 мс. Ис-
пользовались два значения (500 и 3000 мс) за-
держки начала императивного сигнала отно-
сительно момента окончания последнего
стимула последовательности.

Ломаная линия – шаблон траектории бу-
дущего движения – предъявлялась испытуе-
мому в двух режимах – статическом (ST) и
динамическом (DN). В статическом режиме
ломаная линия предъявлялась на фиксиро-
ванное время (T = 2000 мс) вся целиком
(рис. 1 (а)). В динамическом режиме по неви-
димому для испытуемого контуру ломаной
линии двигалась точка (рис. 1 (б)) по закону,
имитирующему движение кончика каранда-
ша, которым рисует такую линию человек
(Корнеев, Курганский, 2013). Время движе-
ния по каждому отрезку ломаной составляло
500 мс, что соответствует комфортно быстро-
му рисованию отрезка прямой человеком.

Эксперимент состоял из двух блоков проб
(48 проб в каждом), различающихся режимом
предъявления ломаной линии (статический
или динамический). В каждом блоке в поло-
вине проб императивный сигнал был задер-
жан на 500 мс, а в оставшейся половине – на
3000 мс. При этом в пределах одного блока
пробы с длительной и короткой задержкой
были перемешаны в квазислучайном поряд-
ке. Временное расписание событий в преде-
лах пробы показано на рис. 1 (в).

Эксперимент проводился в полностью ав-
томатическом режиме на компьютере Lenovo
Yoga с сенсорным экраном, работающем под

управлением операционной системы Kubun-
tu. Ход эксперимента контролировала управ-
ляющая программа (скрипт), реализованная
в вычислительной среде Octave с использова-
нием библиотеки функций psychtoolbox 3
(www.psychtoolbox.org). Управляющий скрипт
определял временное расписание предъявле-

Рис. 1. Режимы предъявления стимулов и по-
следовательность событий в одной эксперимен-
тальной пробе. (а) Типичная ломаная линия,
предъявленная обычным образом в виде рисун-
ка (статический режим предъявления, ST).
(б) Эта же линия, заданная движением круглого
пятна вдоль ее пяти сегментов (динамический
режим предъявления, DN). (в) Последователь-
ность событий в пробе: предъявление фиксаци-
онного крестика (1000 мс), предъявление лома-
ной линии (2000, 2500 или 3000 мс для ломаной,
состоящей из 4, 5 или 6 сегментов), удержание
следа ломаной (500 или 3000 мс), предъявление
звукового императивного сигнала и двигатель-
ное воспроизведение запомненной ломаной
(рисование кончиком указательного пальца) на
сенсорном эране компьютера. В течение всей
пробы регистрируется многоканальная ЭЭГ,
схематически показанная в виде одного однока-
нального сигнала ниже оси времени.
Fig. 1. Stimuli presentation modes and the sequence
of events in an experimental trial. (а) A typical bro-
ken line presented in a usual way as a line drawing;
(б) the same broken line presented via showing a
small spot moving along invisible segments of this
line; (в) the sequence of events in a single trial com-
prise of (i) showing a fixation cross for 1000 ms,
(ii) presenting broken line (2000, 2500 or 3000 ms for
a broken line, containing 4, 5 or 6 segments, respec-
tively), (iii) retention of the representation of the
broken line in working memory (500 or 3000 ms),
(iv) presentation of the auditory go signal, and (v) re-
producing the retained broken line by drawing it with
the index finger on the touchscreen surface. The
multichannel EEG is recorded along entire trial. It is
shown schematically as a single EEG trace below the
time axis.

ЭЭГ

Время500 мс/3000 мс2000…3000 мс1000 мс

Звуковой
императивный сигнал

Удержание в РП Рисование ломанойПредъявление
ломаной

Фиксационный
крест

(а)

(в)

(б)
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ния стимулов, регистрировал прикосновения к
сенсорному экрану и перемещения вдоль не-
го пальца испытуемого; кроме того, он также
управлял компьютерным электроэнцефало-
графом – включал и выключал запись ЭЭГ.

Во время проведения эксперимента испы-
туемый сидел в кресле в затемненной камере
и смотрел на экран, расположенный на таком
расстоянии от испытуемого, чтобы было
удобно касаться пальцем экрана и рисовать
на нем ломаные линии (40–45 см). При этом
до начала двигательного ответа испытуемый
удерживал указательный палец в определен-
ной позиции (home position) – касался не-
большого прямоугольника на сенсорном
экране.

ЭЭГ высокой плотности записывалась при
помощи компьютерного электроэнцефало-
графа (Electrical Geodesics, Inc.) в полосе ча-
стот 0.1–70 Гц (частота оцифровки 250 Гц) от
129 электродов, расположенных в узлах сет-
чатого шлема HydroCel GSN (HCGSN), один
из которых (вертексный электрод) использо-
вался в качестве референтного. Запись ЭЭГ
не была непрерывной, и созданные програм-
мой NetStation файлы данных содержали от-
дельные записи ЭЭГ для каждой пробы.

Для дальнейшего анализа в вычислитель-
ной среде Octave индивидуальные записи
ЭЭГ извлекались из файлов и преобразовы-
вались к формату (*.mat). При оценке ССП из
отдельных записей ЭЭГ извлекались отрезки,
привязанные по времени к началу импера-
тивного сигнала (короткого звука). Отрезки,
содержащие артефакты, удалялись целиком в
автоматическом режиме на основе порогово-
го критерия: отрезок считался артефактным,
если после удаления постоянной составляю-
щей, сетевой наводки 50 Гц и последующей
фильтрации в полосе частот 0.5–50 Гц ам-
плитуда сигнала превышала 50 мкВ.

Для того чтобы вычислить индивидуаль-
ные ССП, для каждого испытуемого из ЭЭГ
каждой пробы отдельно для каждого режима
предъявления (ST, DN) и двух значений за-
держки (500, 3000 мс) были выбраны безарте-
фактные отрезки длительностью 660 мс, из
которых 160 мс составлял предстимульный
период. В качестве референтного сигнала для
отобранных отрезков использовалась полу-
сумма сигналов от сенсоров, расположенных
над левым и правым мастоидами.

Индивидуальные ССП вычислялись не
для исходных отведений шлема HCGSN, а

для 20 псевдоотведений, соответствующих 8
парам латерально-симметричных отведений
(Fp1/2, F3/4, F7/8, C3/4, P3/4, T3/4, P5/6,
O1/O2) и четырем сагиттальным отведениям
(Fz, Cz, Pz, Oz) схемы 10–20. Сигналы 20
псевдоотведений формировались следую-
щим образом. На шлеме HCGSN были вы-
браны 20 электродов, соответствующих ука-
занным 20 отведениям схемы 10–20, и для
каждого такого электрода выбирались 4 или
5 его ближайших соседей (выбор 4 или 5 со-
седних каналов определялся соображениями
симметрии и компактности – выбранные
электроды должны были располагаться на
равном расстоянии от центрального). К без-
артефактным отрезкам ЭЭГ, принадлежа-
щим каждой такой группе каналов (цен-
тральному каналу и его 4 или 5 соседям), при-
менялся метод главных компонент, и первая
главная компонента (компонента с наиболь-
шей дисперсией) рассматривалась в качестве
сигнала, характеризующего скоррелирован-
ную активность всей группы каналов. Полу-
ченный сигнал масштабировался таким об-
разом, чтобы его средняя квадратичная ам-
плитуда совпадала с таковой для всей группы
исходных каналов. Таким образом, в резуль-
тате описанной процедуры исходная 128-ка-
нальная ЭЭГ была заменена на 20 псевдоот-
ведений схемы 10–20, сигналы которых ха-
рактеризовали ЭЭГ 20 групп реальных
отведений на шлеме HCGSN.

Полученные данные анализировались с
помощью дисперсионного анализа, выпол-
ненного по схеме с повторными измерения-
ми (rmANOVA). Отдельно анализировались
значения ССП для 8 пар симметрично распо-
ложенных латеральных псевдоотведений
(Fp1/2, F3/4, F7/8, C3/4, P3/4, T3/4, P5/6,
O1/O2) и четырех сагиттальных псевдоотве-
дений (Fz, Cz, Pz, Oz).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

В результате анализа ССП, полученных для
всех сочетаний уровней факторов РЕЖИМ и
ЗАДЕРЖКА, были выделены 5 компонентов
(N100, P200, P250, P300, N400), показанные
на рис. 2 для наиболее наглядного случая –
статического предъявления ломаной при
длительной задержке императивного сигнала
(3000 мс). Соответствующие распределения
потенциала по скальпу для каждого из этих
компонентов показаны на рис. 3.
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В отношении компонента P300 возникли
опасения, что значительный вклад в него мо-
гут вносить электроокулографические (ЭОГ)
артефакты (мы благодарны анонимному ре-
цензенту, указавшему на это обстоятельство).
Использованный нами жесткий амплитуд-
ный критерий (<50 мкВ) включения отрезков
ЭЭГ в дальнейшую обработку позволил ис-
ключить влияние высокоамплитудных элек-
троокулографических, но не низкоамплитуд-
ных ЭОГ-артефактов. Сопоставление ССП
со связанными с событием ЭОГ (синхронной
суммой отрезков ЭОГ-каналов, входящих в
исходную 128-канальную запись ЭЭГ) при
длительной задержке императивного сигнала
(3000 мс) показало, что в случае статического
предъявления ломаной, действительно, пик
ССП с латентностью около 300 мс (см. рис. 2)
может быть полностью или частично объяс-
нен вкладом электроокулограммы. Однако

это не справедливо в ситуации с динамиче-
ским предъявлением ломаной, где отчетливо
выраженный P300 на ССП не имеет аналога в
ЭОГ-каналах. Таким образом, нет сомнений
в наличии P300 мозговой природы.

Для дальнейшей статистической обработ-
ки для каждого выделенного компонента бы-
ла оценена его средняя амплитуда (амплитуда
измерялась относительно нулевой линии) в
16-миллисекундном временном интервале от
его пиковой латентности минус 8 мс до пико-
вой латентности плюс 8 мс.

Полученные для 8 пар симметрично рас-
положенных латеральных псевдоотведений
значения ССП были подвергнуты дисперси-
онному анализу (rmANOVA) с внутриинди-
видуальными факторами: РЕЖИМ (статиче-
ский; динамический), ЗАДЕРЖКА (короткая,
500 мс; длинная, 3000 мс), КОМПОНЕНТ
(N100, P200, P250, P300, N400), ПОЛУШАРИЕ
(левое, правое), ОТВЕДЕНИЕ (Fp, F, Fi, C, P,
Ta, Tp, O). Описательная статистика для ам-
плитуд выделенных компонентов ССП в била-
терально-симметричных и сагиттальных отве-
дениях в различных экспериментальных усло-
виях представлена в таблице 1.

Из двух интересующих нас основных эф-
фектов значимым оказалось влияние факто-
ра ЗАДЕРЖКА (F(1, 20) = 11.466; p = 0.003;

= 0.364), но не фактора РЕЖИМ (p =
= 0.472). Однако оказались значимыми взаи-
модействия с этим фактором: двойное взаи-
модействие РЕЖИМ × КОМПОНЕНТ
(F(4, 17) = 4.337; p = 0.013;  = 0.505) и трой-
ное взаимодействие РЕЖИМ × ЗАДЕРЖКА ×
× КОМПОНЕНТ (F(4, 17) = 3.043; p = 0.046;

 = 0.417). Фактор ЗАДЕРЖКА также ока-
зался участником двух значимых двойных
взаимодействий: ЗАДЕРЖКА × ОТВЕДЕ-

2
pη

η2
p

η2
p

Рис. 2. Усредненный по испытуемым ССП в от-
вет на императивный звуковой сигнал при ста-
тическом предъявлении ломаной и длительном
(3000 мс) периоде удержания ее репрезентации в
РП. Потенциалы для 20 псевдоотведений нало-
жены друг на друга, и анализируемые в работе
компоненты отмечены стрелками N100, P200,
P250, P300 и N400. Вдоль оси абсцисс отложена
латентность (в мс); вдоль оси ординат – ампли-
туда в мкВ.
Fig. 2. Shown is the mean over all participants ERP
related to imperative auditory signal. This ERP is
computed for the static presentation mode and the
long (3000 ms) retention period. Potentials for all 20
pseudo electrodes are overlapped; the ERP compo-
nents of interest are labeled N100, P200, P250,
P300, N400 and marked with arrows. The horizontal
axis corresponds to latency (ms); the vertical axis
corresponds to amplitude (uV).
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Рис. 3. Распределение по скальпу потенциала
компонентов N100, P200, P250, P300 и N400,
показанных на рис. 2. Красный цвет соответ-
ствует позитивности, а синий – негативности.
Fig. 3. Scalp distribution of event-related potential
for N100, P200, P250, P300, and N400 components
shown in Fig. 2. Red color corresponds to positivity
and blue color corresponds to negativity.
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Таблица 1. Описательная статистика компонентов ССП для двух режимов предъявления ломаной линии и двух
значений задержки 
Table 1. Descriptive statistics of amplitudes of the ERP components for two presentation modes and two delays

ССП Отведения

Режим предъявления траектории
статический динамический

500 мс
Mean, Std.Error

3000 мс
Mean, Std.Error

500 мс
Mean, Std.Error

3000 мс
Mean, Std.Error

N100 Fp –3.802, 1.483 –1.115, 1.353 –0.64, 0.980 –0.405, 1.244
F –5.523, 1.512 –3.651, 1.502 –1.853, 0.924 –2.079, 1.050
Fi –2.649, 0.954 –0.463, 0.834 –0.975, 0.687 –1.148, 0.757
C –5.265, 1.302 –3.267, 1.059 –1.775, 0.820 –1.306, 0.767
P –3.270, 0.899 –1.387, 0.571 –1.228, 0.617 –0.578, 0.501
Ta –2.240, 0.649 –1.247, 0.681 –1.801, 0.467 –0.722, 0.461
Tp –1.842, 0.614 –0.614, 0.301 –0.967, 0.397 –0.479, 0.297
O –1.758, 0.692 –0.515, 0.413 –0.885, 0.489 –0.824, 0.378
Fz –5.644, 1.590 –3.461, 1.633 –0.953, 1.029 –1.975, 1.038
Cz –6.126, 1.533 –3.802, 1.158 –1.818, 1.009 –1.692, 0.935
Pz –3.601, 1.100 –1.756, 0.595 –1.236, 0.815 –0.931, 0.592
Oz –1.721, 0.700 –0.767, 0.493 –0.913, 0.515 –0.759, 0.429

P200 Fp 0.090, 1.290 2.994, 1.371 0.525, 1.504 3.265, 1.500
F 2.054, 0.993 3.923, 1.442 1.174. 1.383 3.772, 1.269
Fi –0.105, 0.799 2.169, 1.037 –0.483, 1.070 1.012, 0.830
C 2.476, 0.745 4.368, 0.983 1.623, 0.976 4.106, 0.783
P 1.290, 0.590 3.309, 0.587 0.882, 0.638 3.144, 0.523
Ta 0.706, 0.439 2.437, 0.601 –0.460, 0.600 1.514, 0.466
Tp –0.087, 0.454 1.506, 0.379 –0.026, 0.564 1.173, 0.416
O 0.012, 0.540 1.279, 0.506 0.027, 0.687 1.315, 0.523
Fz 2.136, 1.058 4.642, 1.773 2.350, 1.383 4.192, 1.379
Cz 3.545, 0.960 5.369, 1.228 2.689, 1.245 5.530, 1.125
Pz 1.463, 0.759 3.579, 0.761 1.665, 0.905 3.437, 0.721
Oz –0.302, 0.634 1.222, 0.527 0.293, 0.761 1.513, 0.609

P250 Fp –2.921, 1.463 3.841, 1.586 –1.432, 1.193 1.209, 1.395
F –0.957, 0.978 2.828, 1.284 –0.843, 1.119 1.326, 1.242
Fi –1.552, 0.762 2.821, 1.002 –1.294, 0.856 0.360, 0.734
C –0.036, 0.555 2.084, 0.712 –0.037, 0.820 1.734, 0.819
P 0.347, 0.370 2.442, 0.431 0.126, 0.554 1.644, 0.569
Ta –0.637, 0.421 2.119, 0.463 –0.395, 0.661 1.264, 0.497
Tp –0.166, 0.444 1.377, 0.229 –0.274, 0.455 0.543, 0.499
O 0.201, 0.542 1.340, 0.453 –1.03, 0.589 0.151, 0.675
Fz –1.361, 1.201 3.224, 1.581 –0.649, 1.262 1.151, 1.207
Cz 0.190, 0.590 2.227, 0.890 0.183, 0.996 2.019, 0.991
Pz 0.524, 0.455 2.630, 0.645 –0.224, 0.741 1.410, 0.753
Oz 0.139, 0.602 1.219, 0.548 –0.904, 0.670 0.222, 0.739

P300 Fp –3.301, 1.408 2.250, 1.34 –1.055, 1.280 3.573, 1.046
F –1.169, 0.975 1.063, 1.138 –1.025, 1.028 1.822, 0.958
Fi –2.108, 0.928 2.030, 0.917 –0.958, 0.835 1.799, 0.715
C –0.298, 0.575 –0.485, 0.697 –1.104, 0.657 0.382, 0.700
P 0.324, 0.461 0.062, 0.525 –1.102, 0.592 0.631, 0.569
Ta –0.875, 0.441 0.384, 0.562 –1.091, 0.634 0.878, 0.418
Tp –0.006, 0.466 –0.198, 0.469 –0.816, 0.488 0.050, 0.444
O 0.385, 0.567 –0.369, 0.710 –1.128, 0.719 0.014, 0.610
Fz –1.383, 1.098 1.025, 1.298 –0.546, 1.116 1.734, 0.940
Cz –0.245, 0.708 –1.593, 0.818 –1.379, 0.786 –0.247, 0.830
Pz 0.742, 0.616 –0.373, 0.687 –1.438, 0.806 0.037, 0.741
Oz 0.799, 0.682 –0.546, 0.845 –1.154, 0.807 0.033, 0.586
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НИЕ (F(4, 17) = 4.713; p = 0.007;  = 0.702) и
ЗАДЕРЖКА × ПОЛУШАРИЕ (F(1, 20) =
= 4.93; p = 0.038;  = 0.198).

Полученные для сагиттальных отведений
амплитуды компонентов ССП также были
подвергнуты дисперсионному анализу с фак-
торами РЕЖИМ (статический; динамиче-
ский), ЗАДЕРЖКА (короткая, 500 мс; длин-
ная, 3000 мс), КОМПОНЕНТ (N100, P200,
P250, P300, N400), ОТВЕДЕНИЕ (Fz, Cz, Pz,
Oz). Был обнаружен значимый эффект фак-
тора ЗАДЕРЖКА (F(1, 20) = 4.604, p = 0.044,

 = 0.187), значимое двойное взаимодей-
ствие РЕЖИМ × КОМПОНЕНТ (F(4, 17) =
= 3.477, p = 0.030,  = 0.450) и два тройных
взаимодействия РЕЖИМ х ЗАДЕРЖКА ×
× КОМПОНЕНТ (F(4, 17) = 3.071, p = 0.045,

 = 0.420) и ЗАДЕРЖКА × КОМПОНЕНТ ×
× ОТВЕДЕНИЕ (F(12, 9) = 8.406, p = 0.002,

= 0.918).
Наличие значимых взаимодействий с уча-

стием фактора КОМПОНЕНТ позволяет пе-
рейти к анализу влияния остальных факторов
на каждый из компонентов по отдельности.

Компонент N100
Дисперсионный анализ амплитуды ком-

понента N100 для 8 пар билатерально-сим-
метричных отведений с факторами РЕЖИМ,

η2
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p

η2
p

η2
p

η2
p
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p

ЗАДЕРЖКА, ПОЛУШАРИЕ и ОТВЕДЕНИЕ
выявил значимое влияние фактора РЕЖИМ
(F(1, 20) = 7.516, p = 0.012,  = 0.276) и значи-
мое взаимодействие РЕЖИМ × ОТВЕДЕ-
НИЕ (F(7, 14) = 5.103, p = 0.005,  = 0.718).

Дисперсионный анализ компонента N100
для 4 сагиттальных отведений с факторами
РЕЖИМ, ЗАДЕРЖКА и ОТВЕДЕНИЕ вы-
явил значимое влияние фактора РЕЖИМ
(F(1, 20) = 12.075, p = 0.002,  = 0.376) и зна-
чимое взаимодействие РЕЖИМ х ОТВЕДЕ-
НИЕ (F(7, 14) = 4.538, p = 0.015,  = 0.431).

Наличие значимых взаимодействий с фак-
тором ОТВЕДЕНИЕ позволяет провести
дисперсионный анализ амплитуды компо-
нента N100 отдельно в каждой из 8 пар сим-
метричных отведений, используя факторы
РЕЖИМ, ЗАДЕРЖКА и ПОЛУШАРИЕ, и в
каждом из 4 сагиттальных отведений, ис-
пользуя факторы РЕЖИМ и ЗАДЕРЖКА.

Для 8 статистических тестов, относящихся
к билатерально-симметричным отведениям,
использовалась поправка Бонферрони, и
значимыми считались эффекты с p < 0.05/8 =
= 0.0062. Значимым оказался единственный
эффект – влияние фактора РЕЖИМ в цен-
тральных отведениях С3 и С4 (F(1, 20) =
= 14.334, p = 0.001,   = 0.417). При этом в
статическом режиме амплитуда N100 была
больше, чем в динамическом.
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Примечание: для каждого компонента ССП даны средние по парам симметричных латеральных отведений (Fp, F, Fi, C, P, O,
Ta, Tp) значения амплитуды и индивидуальные значения амплитуды в сагиттальных отведениях (Fz, Cz, Pz, Oz).
Note: For each ERP component shown are mean over pairs of symmetrical lateral electrodes (Fp, F, Fi, C, P, O, Ta, Tp) amplitudes and
individual amplitude values for sagittal electrodes (Fz, Cz, Pz, Oz).

N400 Fp –5.044, 1.460 –0.443, 1.500 –1.237, 1.152 1.670, 1.090
F –3.878, 1.143 –1.850, 1.203 –1.435, 1.028 –0.593, 0.709
Fi –2.834, 0.949 0.702, 0.758 –0.884, 0.739 0.423, 0.570
C –2.835, 0.784 –3.058, 0.897 –2.431, 0.730 –1.746, 0.506
P –1.443, 0.536 –1.653, 0.709 –2.094, 0.509 –0.820, 0.500
Ta –1.856, 0.552 –0.745, 0.455 –1.452, 0.554 –0.437, 0.300
Tp –0.653, 0.531 –0.946, 0.501 –1.457, 0.429 –0.507, 0.463
O –0.499, 0.578 –0.856, 0.792 –1.908, 0.639 –0.543, 0.758
Fz –4.179, 1.232 –1.711, 1.365 –0.650, 1.546 –0.650, 1.546
Cz –3.265, 0.748 –4.346, 1.137 –2.617, 0.925 –2.617, 0.925
Pz –1.478, 0.683 –2.342, 0.928 –2.637, 0.680 –2.637, 0.680
Oz 0.384, 0.854 –0.926, 0.813 –2.030, 0.748 –2.030, 0.748

ССП Отведения

Режим предъявления траектории
статический динамический

500 мс
Mean, Std.Error

3000 мс
Mean, Std.Error

500 мс
Mean, Std.Error

3000 мс
Mean, Std.Error

Таблица 1. Окончание
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Для 4 статистических тестов, относящихся
к сагиттальным отведениям, использование
поправки Бонферрони приводило к крите-
рию значимости p < 0.05/4 = 0.0125. Значи-
мым оказалось влияние фактора РЕЖИМ в
отведениях Fz (F(1, 20) = 10.388, p = 0.004,
  = 0.342) и Cz (F(1, 20) = 14.855, p = 0.001,
  = 0.426). При этом в обоих случаях ампли-

туда компонента была больше при статиче-
ском предъявлении. Симметричные и сагит-
тальные отведения, для которых были выяв-
лены значимые различия амплитуд N100,
обозначены на схеме (рис. 4).

Остальные компоненты анализировались
по аналогичной схеме.

Компонент P200

Для 8 пар билатерально-симметричных от-
ведений было обнаружено значимое влияние
фактора ЗАДЕРЖКА (F(1, 20) = 13.259, p =
= 0.002,  = 0.399) и двух взаимодействий с
его участием: ЗАДЕРЖКА × ОТВЕДЕНИЕ
(F(7, 14) = 2.895, p = 0.043,  = 0.591) и
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ЗАДЕРЖКА × ПОЛУШАРИЕ (F(1, 20) =
= 5.829, p = 0.025,  = 0.226).

Для 4 сагиттальных отведений значимым
также оказалось влияние фактора ЗАДЕРЖКА
(F(1, 20) = 9.276, p = 0.006,  = 0.317).

Дисперсионный анализ амплитуды ком-
понента P200, выполненный для каждой из 8
пар симметричных отведений, выявил значи-
мые эффекты фактора ЗАДЕРЖКА в цен-
тральных С3 и С4 (F(1, 20) = 10.735, p = 0.004,
  = 0.349), теменных P3 и P4 (F(1, 20) =

= 21.795, p < 0.001,  = 0.521), передневисоч-
ных T3 и T4 (F(1, 20) = 19.431, p < 0.001,   =
= 0.593) и задневисочных T5 и T6 (F(1, 20) =
= 9.396, p = 0.006,   = 0.320) отведениях. Во
всех отмеченных выше случаях амплитуда
P200 была больше при длительной задержке
по сравнению с короткой задержкой.

В случае сагиттальных отведений обнару-
жен единственный значимый эффект — вли-
яние фактора ЗАДЕРЖКА в Pz (F(1, 20) =
12.767, p = 0.002,   = 0.390). При этом ампли-
туда компонента также выше при длительной
задержке. Симметричные и сагиттальные от-
ведения, для которых были выявлены значи-
мые различия амплитуд P200, обозначены на
схеме (рис. 4).

Дисперсионный анализ амплитуды P200 в
отдельных отведениях не выявил значимых
взаимодействий фактора ЗАДЕРЖКА c дру-
гими анализируемыми факторами.

Компонент P250
Дисперсионный анализ амплитуды ком-

понента P250 в парах билатерально-симмет-
ричных отведений выявил значимое влияние
только одного фактора ЗАДЕРЖКА (F(1, 20) =
= 14.277, p = 0.001,  = 0.417). Значимое вли-
яние этого же фактора обнаружено в случае
сагиттальных отведений (F(1, 20) = 9.528, p =
= 0.006,  = 0.323).

Несмотря на отсутствие значимых взаимо-
действий ЗАДЕРЖКА × ОТВЕДЕНИЕ, было
интересно посмотреть, в каких отведениях
эффект длительности задержки выражен луч-
ше, поэтому для амплитуды P250, так же как
для других компонентов, проведен анализ в
отдельных симметричных зонах по схеме
ЗАДЕРЖКА × ПОЛУШАРИЕ и отдельных
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Рис. 4. Топографическая карта статистически зна-
чимых влияний факторов РЕЖИМ и ЗАДЕРЖКА
на компоненты N100, P200, P250, P300 и N400.
Соответствие между компонентами и значка-
ми показано справа, причем влиянию фактора
РЕЖИМ соответствуют белые значки, а влия-
нию фактора задержка – темно-серые.
Fig. 4. The topographical map of statistically signifi-
cant effects of the MODE and DELAY factors onto
N100, P200, P250, P300, and N400 components. It
is shown on the right which mark corresponds to
which ERP components. The effect of MODE is
shown with marks filled with white color; the effect
of DELAY is shown with marks filled with dark gray
color.
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сагиттальных зонах по схеме РЕЖИМ ×
× ЗАДЕРЖКА.

Значимый эффект фактора ЗАДЕРЖКА
был обнаружен в лобных полюсных Fp1 и Fp2
(F(1, 20) = 9.313, p = 0.006,   = 0.318), нижне-
лобных F7 и F8 (F(1, 20) = 10.549, p = 0.004,
   = 0.345), теменных P3 и P4 (F(1, 20) =

= 9.447, p = 0.006,   = 0.321) и передневисоч-
ных T3 и T4 (F(1, 20) = 14.214, p = 0.001,   =
= 0.448) отведениях. Во всех этих случаях
амплитуда P250 оказалась выше при более
длительной задержке. Симметричные и са-
гиттальные отведения, для которых были вы-
явлены значимые различия амплитуд P200,
обозначены на схеме (рис. 4).

И только в одном случае был обнаружен
значимый эффект фактора РЕЖИМ: в заты-
лочных латеральных отведениях – O1, O2 –
амплитуда компонента P250 была выше при
предъявлении ломаной линии в статическом
режиме, чем в динамическом (F(1, 20) =
= 10.917, p = 0.004,   = 0.353).

Компонент P300
Дисперсионный анализ амплитуды ком-

понента P300 в парах билатерально-симмет-
ричных отведений выявил значимое влияние
фактора ЗАДЕРЖКА (F(1, 20) = 7.580; p =
= 0.012,  = 0.275) и значимое взаимодей-
ствие ЗАДЕРЖКА × ОТВЕДЕНИЕ (F(7, 14) =
= 5.692; p = 0.003,  = 0.740).

В случае сагиттальных отведений значи-
мых влияний ни фактора РЕЖИМ, ни факто-
ра ЗАДЕРЖКА не выявлено, но значимыми
оказались взаимодействия этих факторов:
РЕЖИМ × ОТВЕДЕНИЕ (F(3, 18) = 3.565,
p = 0.035,  = 0.373) и ЗАДЕРЖКА × ОТВЕ-
ДЕНИЕ (F(3, 18) = 7.892, p = 0.001,  = 0.568).

Дисперсионный анализ амплитуды ком-
понента P300, выполненный для каждой из
8 пар симметричных отведений, выявил зна-
чимый эффект фактора ЗАДЕРЖКА в следу-
ющих двух парах отведений: в лобных полюс-
ных отведениях Fp1 и Fp2 (F(1, 20) = 12.478,
p = 0.002,  = 0.384) и нижнелобных отведе-
ниях F7 и F8 (F(1, 20) = 11.842, p = 0.003,   =
= 0.372). При этом амплитуда компонента
P300 была выше при длительной задержке.
Других значимых эффектов или взаимодей-
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ствий не обнаружено ни в отдельных парах
латеральных отведений, ни в одном из сагит-
тальных отведений.

Компонент N 400
Дисперсионный анализ не выявил значи-

мых эффектов для этого компонента. Обна-
ружено лишь влияние фактора ЗАДЕРЖКИ
на уровне тенденции (p = 0.054), другие эф-
фекты или взаимодействия отсутствуют.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Связанные с событиями потенциалы на

слуховой императивный сигнал соответству-
ют (см. рис. 3) тем, что описаны в большин-
стве нейрокогнитивных исследований для
стимулов слуховой модальности, а выделен-
ные компоненты относятся к категории
длиннолатентных компонентов (long-latency
responses), к которым обычно относят компо-
ненты с латентностью более 50 мс (Luck,
2012).

Полученные в настоящей работе данные
показывают, что факторы РЕЖИМ (ST, DN)
и ЗАДЕРЖКА (500 мс, 3000 мс) оказывают
статистически значимое влияние на ампли-
туду компонентов ССП, возникающего в ответ
на простой и неизменный звуковой импера-
тивный сигнал. Этот результат неудивителен,
поскольку относительно длиннолатентных
компонентов известно, что как в слуховой, так
и в зрительной модальности компоненты с
латентностью 100 мс и более чувствительны
не только к различным параметрам самого
сенсорного сигнала, но также к эндогенным
воздействиям: к различным аспектам внима-
ния (Woldorff et al., 1993; Luck, Kappenman,
2012) и памяти (Rugg, Curran, 2007), в том
числе РП (Agam, Sekuler, 2007), а также к ха-
рактеру ответной реакции (Aasen, Brunner,
2016).

В нашей экспериментальной модели зву-
ковой сигнал одновременно является и сти-
мулом, зондирующим состояние нейронных
сетей (probe stimulus) в период удержания
значимой информации. Хотя в литературе
данные о связи ССП на подобный стимул с
мозговой организацией РП весьма ограни-
ченны, все же показано, например, что в пе-
риод удержания в РП зрительно-простран-
ственной информации увеличение нагрузки
на РП приводит к изменению величины по-
зитивных и негативных ССП с латентностью
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от 100 до 400 мс в ответ на предъявление фик-
сационного крестика в качестве пробного
стимула в период между тестовым и эталон-
ным изображениями (Boonstra et al., 2013).
В настоящем исследовании во всех экспери-
ментальных условиях мы использовали один
и тот же императивный сигнал, идентичны-
ми были и требования к ответной реакции
(копирование ломаной линии). Это позволи-
ло минимизировать влияние экзогенных сен-
сорных, а также моторных аспектов когни-
тивной задачи на связанные с эксперимен-
тальными условиями изменения ССП на
императивный стимул. Поэтому выявленные
нами значимые изменения ССП правомерно
рассматривать как отражение различий в ак-
тивности нейронных сетей коры в процессе
эндогенного извлечения релевантной ин-
формации из РП. Характер этих различий
указывает на зависимость нейронной орга-
низации РП от способа предъявления серий-
ной зрительной информации (статический vs.
динамический) и времени задержки ответа.

Влияние фактора РЕЖИМ

Влияние фактора РЕЖИМ ограничивает-
ся всего одним компонентом N100 и наблю-
дается только в симметричных отведениях C3
и C4 и сагиттальных отведениях Cz и Fz, в
которых не выявлено влияния фактора
ЗАДЕРЖКА (рис. 4). Этот эффект не зависит
от длительности удержания информации в
РП (см. таблицу 1).

Согласно литературным данным, в компо-
ненте N100 слухового ВП присутствуют
функционально и топографически различные
субкомпоненты (Zhang et al., 2011; Horváth,
2015; Fogarty et al., 2020). Один из них – суб-
компонент N1b – регистрируется при относи-
тельно редком появлении слухового сигнала
с интервалом более 5 с (Horváth, 2015) и как
раз имеет максимальную амплитуду в перед-
не-центральных отведениях (Fogarty et al.,
2020), причем корковые источники N1b были
обнаружены не только в сенсорно-специфи-
ческих слуховых зонах, но и в различных зо-
нах префронтальной и премоторной коры
(Fogarty et al., 2020). Условия регистрации
(редкое возникновение звукового сигнала) и
передне-центральная топография значимых
изменений N100 в нашем исследовании поз-
воляют предположить, что фактор РЕЖИМ
влияет именно на этот субкомпонент N1b.

Большинство авторов связывают передне-
центральный компонент N100 c вовлечением
механизмов эндогенного нисходящего вни-
мания на ранних стадиях анализа релевант-
ного стимула. В нашем случае, когда речь
идет о реакции мозга на простой звуковой
сигнал, нет основания предполагать, что
N100 связан с привлечением внимания к зву-
ковому сенсорному сигналу для его последую-
щей обработки. Скорее сигналы от слуховых
сенсорно-специфических нейронов (корко-
вых и/или таламических) могут выступать
триггером активации нейронных сетей нис-
ходящего контроля на относительно ранних
стадиях извлечения информации.

Косвенным подтверждением наличия свя-
зи компонента N100 с активацией механиз-
мов нисходящего контроля, запускаемых
внешней инструкцией при решении когни-
тивных задач, является связь между амплиту-
дой компонента N1 (с латентностью около
160 мс) ССП на целевой зрительный стимул,
следующий за стимулом–подсказкой, и вре-
менем реакции при выполнении f lanker test:
более быстрым и успешным пробам соответ-
ствовала большая амплитуда N100 (Scho-
maker, 2009).

В нашем исследовании более высокая ам-
плитуда N100 в пробах с использованием ста-
тического способа предъявления ломаной
может свидетельствовать о большем вовле-
чении систем эндогенного нисходящего
контроля при извлечении статической зри-
тельной информации по сравнению с ин-
формацией динамической. Действительно,
преобразование изображения ломаной в по-
следовательность моторных команд, соот-
ветствующих отдельным ее сегментам, тре-
бует дополнительного преобразования ста-
тической информации в динамическую
форму. О некотором преимуществе динами-
ческого способа предъявления зрительно-
пространственной информации перед стати-
ческим свидетельствуют также эксперимен-
тальные данные: результаты сравнения в воз-
растной динамике эффективности решения
когнитивной задачи при этих двух режимах
предъявления информации (Pickering et al.,
2001) и преимущество при использовании ди-
намического представления информации по
сравнению со статическим при двигательном
научении по зрительному образцу у детей
6 лет (Chikha et al., 2021). Об этом же говорят
(опосредованно) клинические исследования
пациентов с шизофренией, которые указыва-
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ют на относительную независимость репре-
зентаций статической и динамической зри-
тельной информации в РП и необходимость
дополнительного вовлечения механизмов
нисходящего контроля для манипулирова-
ния с внутренними репрезентациями стати-
ческих изображений (Cocchi et al., 2007).

Различия в амплитуде компонента N100
слухового ВП при статическом и динамиче-
ском предъявлении ломаной линии могут
быть связаны не только с рассмотренными
выше особенностями нисходящих (top-down)
модулирующих влияний, но и с различиями в
механизмах восприятия статических и дина-
мических стимулов, и связанным с ними раз-
личием в мозговой организации РП.

Статически заданная ломаная анализиру-
ется зрительной системой как контур. Счита-
ется, что в восприятии контуров ключевую
роль играют первичная зрительная кора V1,
входящие в вентральный зрительный путь ча-
сти экстрастриарных областей V2, V3, а также
латеральный затылочный комплекс LOC
(Neumann, Sepp, 1999; Larsson, Heeger 2006;
Shpaner et al., 2013; Dumoulin et al., 2014; Li
et al., 2019).

При динамическом задании траектории
будущего движения направление и длина
очередного сегмента ломаной линии опреде-
ляется из наблюдения за движущимся пят-
ном. В восприятии движущихся объектов
принимают участие первичная зрительная
кора V1, часть вторичной коры V2, относяща-
яся к дорсальному пути, и область MT (у че-
ловека – это hMT+) (Kriegeskorte et al., 2003;
Perry, Fallah, 2014; Donato et al., 2020).

Вся информация, полученная о будущей
траектории графического движения, сохра-
няется в РП, что обеспечивается не только
префронтальной корой, как предполагает ка-
ноническая модель РП (Curtis, Sprague, 2021),
а и широко распределенной системой мозго-
вых структур (D’Esposito, Postle, 2015), куда
входят другие ассоциативные отделы коры, а
также обеспечивающие зрительное восприя-
тие сенсорно-специфические корковые отде-
лы вплоть до первичной зрительной коры
(Lee et al., 2016; Gayet et al., 2018; Scimeca
et al., 2018; Curtis, Sprague, 2021).

Можно предположить, что предъявление
звукового императивного сигнала приводит к
тому, что слуховая кора “оповещает” корко-
вые структуры (ассоциативные префронталь-
ные, зрительные и моторные), входящие в

мозговой ансамбль, обеспечивающий сохра-
нение в РП репрезентации воспринятого сти-
мула и плана графического движения. В част-
ности, в зависимости от режима предъявле-
ния, слуховая кора посылает сигнал разным
корковым областям: либо структурам вен-
трального пути (ломаная была предъявлена в
статическом режиме), либо структурам дор-
сального пути (при динамическом режиме).
Это “оповещение” может осуществляться че-
рез неспецифические ядра таламуса посред-
ством кортико-таламических и таламо-кор-
тикальных путей (Cappe et al., 2009; Wolff
et al., 2019; Worden et al., 2021) и/или посред-
ством прямых кортико-кортикальных путей
(Saenz et al., 2008; Petro et al., 2017). В любом
случае сигнал, посылаемый разным адреса-
там, формируется разными популяциями
нейронов первичной слуховой коры, что (при
различном числе нейронов в популяциях)
может приводить к различию в амплитуде
компонента N100, первичным источником
которого является слуховая кора.

Влияние фактора ЗАДЕРЖКА

Следующие за N100 позитивные компо-
ненты ССП на императивный сигнал (P200,
P250 и P300) не продемонстрировали зависи-
мости от режима предъявления, однако они
оказались чувствительными ко времени
удержания зрительно-пространственной ин-
формации в РП: их амплитуды увеличива-
лись с увеличением времени задержки между
тестовыми стимулами и императивным сиг-
налом с 500 до 3000 мс. Наблюдаемые нами
изменения позитивных компонентов ССП в
проекциях различных корковых зон указыва-
ют на преобразования нейрональной основы
внутренней репрезентации зрительно предъ-
являемой траектории будущего движения в
процессе ее удержания в РП.

В нашем предыдущем исследовании моз-
говой организации РП в задаче копирования
зрительно предъявляемой траектории (Кор-
неев и др., 2016б) уже были обнаружены из-
менения электрической активности мозга по
мере увеличения времени удержания инфор-
мации в РП: в этом исследовании при анализе
корковых источников ССП на императивный
слуховой сигнал было выявлено выраженное
монотонное возрастание реактивности орби-
тальной коры правого полушария и билате-
рально-симметричное возрастание реактив-
ности дорсальных отделов сенсомоторной
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коры при увеличении времени задержки от
500 до 4000 мс. Мы связали такое возрастание
с высказанным в наших предыдущих работах
(Корнеев, Курганский, 2013, 2014а; Корнеев
и др., 2016а) предположением о процессе
спонтанного преобразования нейрональной
основы внутренней репрезентации зрительно
предъявляемой траектории будущего движе-
ния в процессе ее удержания в РП.

Исследования нейрональных основ РП,
выполненные в последние 10–15 лет, убеди-
тельно показали динамический характер
процессов в нейронных сетях, относящихся к
мозговой системе РП (Murray et al., 2017; Ca-
vanagh et al., 2018; Meyers, 2018; Curtis,
Sprague, 2021). Хотя классические представ-
ления об удержании информации в РП свя-
зывают его с постоянной повышенной актив-
ностью нейронов префронтальной коры, в
период удержания информации в РП обнару-
жено также монотонное возрастание актив-
ности префронтальных нейронов (Spaak
et al., 2017) и на макроскопическом уровне –
возрастание амплитуды BOLD-сигнала (Pic-
chioni et al., 2007). В работе (Picchioni et al.,
2007) было обнаружено возрастание BOLD-
сигнала в височных, затылочно-височных и
теменных зонах коры при увеличении време-
ни удержания в РП зрительных объектов (аб-
страктных изображений, состоящих из ком-
бинации различных геометрических фигур)
от 4 до 12 с. В исследовании (Spaak et al., 2017)
при анализе активности отдельных нейронов
префронтальной коры макак в ситуации от-
сроченной саккады в направлении целевого
стимула были обнаружены динамические пе-
рестройки активности нейронных сетей ко-
ры, связанные с увеличением времени удер-
жания релевантной зрительной информации.

Не исключено, что непосредственное от-
ношение к предполагаемому нами преобра-
зованию нейрональной основы внутренней
репрезентации в период ее удержания в РП
могут иметь следующие процессы. Во-пер-
вых, есть основания считать, что во время
удержания информации в РП происходит пе-
реход от кодирования посредством электри-
ческой активности в нейронных сетях к ко-
дированию без опоры на нейронную актив-
ность (“activity silent” representations) – к
кодированию на основе кратковременной
синаптической пластичности (Stokes, 2015;
Chota, Van der Stigchel, 2021). Во-вторых, по-
лучены данные о том, что в зрительной РП
параллельно могут сохраняться репрезента-

ции различной степени абстрактности, при-
чем обнаруживается тенденция к переходу от
зрительно-специфических видов репрезента-
ции к более абстрактной семантической ре-
презентации (Rose, 2020; Chota, Van der Stigc-
hel, 2021). Наконец, данные, полученные при
сочетании фМРТ и транскраниальной маг-
нитной стимуляции мозга, свидетельствуют о
динамических изменениях нейронной актив-
ности по мере удержания информации в РП:
эта активность в зависимости от контекста
деятельности смещается от зон, функцио-
нально связанных с сенсорно-специфиче-
ским кодированием, к распределенным ней-
ронным фронто-париетальным сетям, свя-
занным с преобразованием информации в
абстрактные коды (Rose, 2020).

Выделенные нами позитивные компонен-
ты P200, P250 и P300 ассоциируются в специ-
альной литературе с различными процессами
обработки информации в коре головного
мозга (Key et al., 2005; Finnigan et al., 2011).

Компонент P200 (другое обозначение – P2)
в ряде исследований связывают с процессами
семантического кодирования – соотнесени-
ем сенсорной информации, удерживаемой в
РП, с контекстом прошлого опыта. Так, в ра-
боте (Lefebvre et al., 2005) обнаружен рост ам-
плитуды компонента P200 ССП, регистриру-
емого в теменных отведениях на императив-
ный слуховой сигнал в задаче обратного
воспроизведения числового ряда, при увели-
чении нагрузки на слуховую РП и длительно-
сти удержания релевантной информации.

Приведенные выше данные позволяют
связать выявленный нами значимый рост ам-
плитуды P200 в средневисочных, теменных и
нижневисочных отведениях (рис. 4) именно с
преобразованием внутренней репрезентации
траектории в период ее удержания в РП, при-
чем в этом преобразовании принимают уча-
стие нейронные сети заднеассоциативных
областей коры, функционально связанные с
семантическими кодированием (Binder et al.,
2009).

Следующие два выделенные нами компо-
нента (P250 и P300) демонстрировали сход-
ные по локализации и зависимости от экспе-
риментальных условий значимые изменения:
их амплитуда увеличивалась при увеличении
длительности задержки в лобных полюсных и
нижнелобных отведениях, а для компонента
P250 – еще и в средневисочных зонах.
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Позитивный компонент с латентностью
250 мс описан как для слуховых, так и для
зрительных ССП в различных эксперимен-
тальных ситуациях. Для зрительной модаль-
ности отмечена реактивность этого компо-
нента при распознавании лицевых паттернов
(Yang et al., 2020), включая собственное лицо
(Butler et al., 2012), и неоднозначных (ambigu-
ous) изображений (de Jong et al., 2014). Упо-
минание P250 в исследованиях слухового
ССП преимущественно связано с восприяти-
ем значимых тональных стимулов в парадиг-
ме Oddball (Gilmore et al., 2009). Согласно
данным (Gilmore et al., 2009) ССП на целевые
стимулы сопровождается ростом амплитуды
P250, распределенные источники которого
находятся в передневисочной и переднецен-
тральной зонах коры. В одной из работ опи-
сана реактивность P250 в составе ССП, воз-
никающего на знакомые звуки окружающей
среды (например, звуки, издаваемые домаш-
ними животными), даже когда задача не тре-
бует привлечения внимания к ним (Kirmse et
al., 2009). Несмотря на различия в экспери-
ментальных ситуациях и разную локализацию
изменений P250 для зрительных (преимуще-
ственно затылочные, теменные и височно-те-
менно-затылочные зоны) и слуховых (пре-
имущественно переднецентральные зоны)
ССП, во всех перечисленных выше исследо-
ваниях отмечен рост амплитуды этого компо-
нента при идентификации стимула как зна-
комого (например, собственное лицо, знако-
мый звук) или релевантного для решения
экспериментальной задачи (например, при
наличии в изображении элементов, позволя-
ющих оценить эмоциональное выражение
лица). Одним из возможных объяснений ре-
активности P250 на знакомую или релевант-
ную информацию может быть его связь с ак-
тивацией нейрональных механизмов памяти,
в описанных выше случаях, вероятно, c из-
влечением следов долговременной памяти и
их кратковременным удержанием в процессе
распознавания сенсорной информации. Еще
в 1978 г. Чэпман и соавт. (Chapman et al., 1978)
выявили связь между P250 и эффективностью
кратковременной памяти в задачах на отсро-
ченное сопоставление зрительно предъявля-
емых цифр и букв. В более позднем исследо-
вании (Chapman et al., 2015) связь между ам-
плитудой P250 и вовлечением мозговых
механизмов кратковременного удержания
значимой информации была подтверждена,
более того, была показана специфика реак-

тивности P250 и более популярного у иссле-
дователей компонента P300 в зависимости от
характера когнитивной задачи. В этой работе
испытуемым предъявляли на экране после-
довательно 4 стимула, состоящие из одной
буквы или одной цифры (по 2 стимула каждо-
го вида), каждый стимул появлялся на экране
на 20 мс с интервалом между стимулами
750 мс. Задача испытуемого состояла в том,
чтобы сравнить букву или цифру из второй
пары (тестовый стимул) с буквой или цифрой
из первой пары (эталонный стимул). Таким
образом, целевые стимулы могли различаться
по релевантности в зависимости от того, что
надо было сравнивать (буквы или цифры), и
нагрузке на кратковременную память (1-й и
2-й стимулы требовали удержания, а 3-й и
4-й – нет). При анализе ССП на целевые сти-
мулы оказалось, что амплитуда P250 суще-
ственно выше в ответ на первые два стимула
(как при сравнении букв, так и при сравне-
нии цифр) в том случае, если они являются
релевантными, чем на стимулы второй пары,
даже если они релевантные. Пространствен-
ное распределение P250 оказалось диффуз-
ным, вместе с тем максимальный статистиче-
ский эффект нагрузки на кратковременную
память наблюдался в переднецентральных
отведениях. Сопоставление P250 c более
поздними позитивными компонентами P3a и
P3b (см. обсуждение их реактивности ниже)
позволило авторам сделать вывод об отраже-
нии в этом компоненте нейрональных про-
цессов, связанных с запечатлением релевант-
ной информации в кратковременной памяти.
Возвращаясь к результатам нашего исследо-
вания, можно предположить, что рост ампли-
туды P250 на императивный сигнал при уве-
личении длительности задержки отражает
дополнительную активацию нейронных се-
тей, участвующих в сохранении и извлечении
релевантной информации.

Компонент P300 (или P3) – один из наибо-
лее часто упоминаемых в нейрокогнитивных
исследованиях (Luck, 2012). P300 регистриру-
ется в самых разных экспериментальных си-
туациях, но наиболее распространенной яв-
ляется простая экспериментальная модель
oddball, в которой один из стимулов предъяв-
ляется с малой вероятностью (редкий сти-
мул). Амплитуда P300 увеличивается, а ла-
тентность сокращается в ответ на редкие зву-
ковые или зрительные целевые сигналы,
предъявляемые на фоне отличающихся от
них по отдельным параметрам частых стиму-



400

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 72  № 3  2022

КУРГАНСКИЙ и др.

лов (Polich, Kok, 1995). Несмотря на довольно
распространенную в клинической литерату-
ре и практике точку зрения об отражении не-
кой общей “когнитивной способности” в ха-
рактеристиках P300 (см. например, (Zhong,
2019)), у современных исследователей нет
единого мнения о специфической связи P300
с когнитивными функциями (Machado et al.,
2014; Verleger, 2020). Спектр факторов, кото-
рые влияют на характеристики этого компо-
нента ССП, достаточно широк – от новизны
(Polich, Kok, 1995) или субъективной эмоци-
ональной значимости стимула (Hajcak, Foti,
2020), увеличивающих общий уровень возбу-
димости коры (arousal), до процессов приня-
тия решений (Rohrbaugh et al., 1974; Schuer-
mann et al., 2012; Twomey et al., 2015). Учитывая
цели настоящего исследования, рассмотрим
данные о возможной связи P300 с процессами
преобразования информации в РП. В литера-
туре отмечается наличие по крайней мере
двух позитивных волн ССП во временном
диапазоне от 250 до 400 мс, которые реги-
стрируются в ответ как на слуховые, так и на
зрительные целевые стимулы (Katayama, Pol-
ich, 1999; Polich, 2007; Wronka et al., 2012; Ba-
chiller et al., 2015; Machado et al., 2014).

Еще в ранних исследованиях P300 c ис-
пользованием задачи oddball (цит. по (Polich,
2007)) были обнаружены различия в парамет-
рах этого компонента для разных когнитив-
ных задач: если обнаружение редких стимулов
в ряду стандартных не требовало ответной ре-
акции, то позитивная волна, соответствующая
этому компоненту, развивалась раньше, чем
в том случае, когда при обнаружении целево-
го стимула нужно было произвести какое-то
действие. Эти наблюдения послужили нача-
лом дифференциации P300 на не связанный с
ответным действием, но возникающий в от-
вет на редкий сигнал (двухстимульная задача
oddball) или дистрактор (трехстимульная зада-
ча oddball) более ранний субкомпонент P3a, и
на более поздний, связанный c ответным
действием при обнаружении целевого стиму-
ла компонент P3b. Согласно нейропсихоло-
гической модели, представленной в (Polich,
2007), оба субкомпонента P300 связаны с
процессами памяти, но при этом P3a имеет
отношение к сопоставлению новой значимой
информации с предыдущим опытом (сфор-
мированной репрезентацией) и отражает рас-
согласование между ними, а P3b – к обновле-
нию (updating) информации в РП.

В нашем исследовании компонент P300,
несмотря на нетипичную топографию, в
функциональном отношении может рассмат-
риваться как аналог P3b, поскольку он возни-
кает в ответ на императивный стимул, требу-
ющий моторного ответа, а не в ответ на сти-
мул-дистрактор, как P3a. В литературе
дискутируется вопрос о специфических ко-
гнитивных факторах, способствующих росту
амплитуды этого компонента. В обзоре (Ver-
leger, 2020) на основании сопоставления раз-
личных экспериментальных условий автор
рассматривает в качестве наиболее реали-
стичных две гипотезы роста амплитуды P3b:
гипотезу обновления информации в РП и ги-
потезу реактивации заданной инструкцией
и/или предыдущим опытом связи между сти-
мулом и ответным действием (reactivation of
S–R links), отдавая предпочтение второй ги-
потезе. Автор также замечает, что обе эти ги-
потезы объясняют рост амплитуды P3b при
увеличении интервала между целевыми сти-
мулами, требующими определенных дей-
ствий. Точка зрения Верлегера (Verleger,
2020) согласуется с результатами процитиро-
ванного выше исследования (Chapman et al.,
2015), в котором показано, что активация
процессов кратковременного удержания зна-
чимой информации отражается в росте ам-
плитуды P250, а более поздний компонент
P300 связан скорее с использованием удер-
живаемой информации для последующих
действий. Учитывая современные представ-
ления о функциональной роли P300, мы мо-
жем предположить, что выявленный нами
рост амплитуды этого компонента при увели-
чении длительности задержки от 500 до
3000 мс отражает реактивацию внутренних
репрезентаций, содержащих информацию,
необходимую для построения будущего дей-
ствия. Отдельного обсуждения заслуживает
локализация изменений P300 – рост его ам-
плитуды в лобных полюсных и нижнелобных
отведениях. Несмотря на то, что в данном ис-
следовании анализируются сигналы от сен-
соров, а не от источников в коре, имеются
основания для предположения, что наблю-
даемые нами изменения амплитуды P300
связаны с возрастающей по мере удлинения
задержки активацией префронтальных кор-
ковых зон, функционально связанных с плани-
рованием последовательности действий. Это
предположение согласуется с результатами
нашего предыдущего исследования, в кото-
ром показан линейный рост сигналов от рас-
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пределенных корковых источников, распо-
ложенных в том числе в правой орбитальной
коре (Корнеев и др., 2016б).

ВЫВОДЫ
1. Длиннолатентные компоненты (N100,

P200, P250 и P300) коркового ССП, возника-
ющего в ответ на звуковой императивный
сигнал в задаче отсроченного копирования
изображения ломаной линии (траектории),
зависят от режима ее предъявления и дли-
тельности удержания в рабочей памяти.

2. Режим предъявления траектории оказы-
вает значимое влияние на активность ней-
ронных сетей коры на относительно ранних
этапах извлечения информации из рабочей
памяти: при статическом режиме амплитуда
компонента N100 ССП на императивный
сигнал выше, чем при динамическом, в сим-
метричных центральных, а также сагитталь-
ных лобном и центральном отведениях.

3. При увеличении длительности удержа-
ния информации в рабочей памяти от 500 мс
до 3000 мс значимо увеличивается амплитуда
позитивных компонентов: P200 растет в би-
латерально-симметричных височных и те-
менных отведениях, а также в теменном са-
гиттальном отведении; P250 – в билатерально-
симметричных передневисочных, нижнелоб-
ных и лобных полюсных отведениях; P300 – в
билатерально-симметричных нижнелобных и
лобных полюсных отведениях.

4. Наблюдаемые нами изменения позитив-
ных компонентов ССП в проекциях различных
корковых зон указывают на преобразования
нейрональной основы внутренней репрезента-
ции зрительно предъявляемой траектории бу-
дущего движения в процессе ее удержания
в РП.
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BRAIN ORGANIZATION OF WORKING MEMORY
DURING DELAYED COPYING OF A BROKEN LINE: 

AN ANALYSIS OF POTENTIALS RELATED TO THE GO SIGNAL
A. V. Kurganskya, b, #, D. I. Lomakina, A. A. Korneeva, c, R. I. Machinskayaa

aInstitute of Developmental Physiology, Russian Academy of Education, Moscow, Russia
bPsychology Department of Institute for Social Sciences, Russian Academy of National Economy and Public Administration, 

Moscow, Russia
cPsychology Department of Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia

#e-mail: akurg@yandex.ru

A group of adults performed a task requiring working memory (WM) capacities. This task implies
delayed copying (hand drawing) of a broken line, which is shown either statically in the form of a
line drawing, or dynamically by showing the cursor moving along the invisible contour of this line.
We studied the joint influence of the presentation mode of the trajectory (static and dynamic) and
the duration of the retention of the representation in the WM (the delay of the imperative stimulus
relative to the broken line presentation) on the evoked potentials (ERP) associated with the delivery
of a sound signal. Five long-latency cortical components of the ERP were analyzed: N100, P200,
P250, P300, and N400. It is shown that the N100 amplitude is statistically significantly higher in
the case of static than dynamic presentation mode, and it does not depend on the delay. The am-
plitude of the other components, on the contrary, did not depend on the presentation mode but did
depend on the delay. The possibility is discussed that (1) the large amplitude N100 upon static pre-
sentation of a broken line may be the result of a greater involvement of top-down control in this
mode at the early stages of information retrieval from the WM and/or with the fact that (2) in the
case of static and dynamic modes of presentation of a broken line, the different visual sensory-spe-
cific areas are involved in holding its representation, with the activation of these areas being caused
by different pools of neurons of the auditory cortex. It is assumed that the dependence of the am-
plitude of the components P200, P250, P300, and N400 on the retention time of the broken line
representation in WM is associated with the transformation of this representation from a sensory-
specific to an abstract format, as well as with preparation for its subsequent motor reproduction.

Keywords: working memory, event-related potentials, transformation of internal representation,
motor reproduction
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