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На группе 38 испытуемых (19 мужчин и 19 женщин) при выполнении “n-back”-задачи ра-
бочей памяти (РП) показано, что нейронные механизмы обнаружения разницы между те-
кущей и удерживаемой в памяти ориентациями у мужчин и у женщин различны. По дан-
ным анализа связанных с событием потенциалов только у мужчин в зрительной коре реги-
стрируется увеличение N150, как маркера раннего выявления изменений. Независимо от
совпадения/несовпадения текущей и удерживаемой в памяти ориентаций, мужчины по
сравнению с женщинами демонстрируют более высокую амплитуду P200 в затылочно-ви-
сочных областях, а в центральных – рост позитивности в окне 400–500 мс, что может рас-
сматриваться как проявление усиления селективного внимания к ориентациям и привле-
чения бо̀льших ресурсов зрительной РП. По результатам многомерного анализа диполь-
ной активности у мужчин в детектирование различий текущей и удерживаемой
ориентаций вовлечены преимущественно каудальные проекционные области коры, тогда
как женщины демонстрируют бо̀льшее участие фронтальных отделов. Полученные данные
указывают на важность пола как фактора, влияющего на нейросетевую организацию пере-
работки зрительно-пространственной информации.
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Пол является одним из важных биологиче-
ских факторов, определяющих особенности
нейрофункциональной организации как пер-
цептивных функций, так и когнитивных про-
цессов разной степени сложности. Необхо-
димость учета пола при анализе биологиче-
ских данных уже давно была замечена рядом
исследователей, хотя до последнего времени
пол не был предметом систематических ней-
рофизиологических исследований. В этом
отношении очень определенно высказался
Л. Кехил: “поразительное количество и раз-
нообразие влияний, связанных с полом, на
функции мозга указывают на то, что все еще
широко распространенное предположение о

незначительности влияния пола неоправдан-
но и может тормозить прогресс в области
нейронаук” (Cahill, 2006). Высокая статисти-
ческая значимость влияния пола на органи-
зацию многих форм поведения, которые на-
ходятся за пределами непосредственно поло-
вых функций, убедительно показана в обзоре
(Voyer et al., 2017), обобщающем результаты
большого числа нейробиологических и био-
медицинских исследований. Важными для
понимания морфологических основ половых
различий выполнения когнитивных задач, в
том числе и зрительно-пространственных,
представляются данные о выраженных поло-
вых различиях структурного коннектома
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мозга, полученные методом диффузионно-
тензорной визуализации на большой когорте
людей (949 человек, из них 521 женщина, воз-
раст от 8 до 22 лет) (Ingalhalikar et al., 2014).
Согласно этим данным, мозг мужчин демон-
стрирует принцип модульности и гораздо
меньшую связанность как внутри, так и меж-
ду полушариями, чем мозг женщин, кото-
рый, напротив, отличается значительно
большими связями как между полушариями,
так и между отдельными модулями внутри
полушария. Признается, что это уникальное
по объему данных и набору методов обработ-
ки исследование продемонстрировало фун-
даментальные половые различия в архитек-
туре человеческого мозга (Cahill, 2014).

Зрительно-пространственные способно-
сти являются той частью поведения человека,
где различия между мужчинами и женщина-
ми проявляются наиболее отчетливо. Так,
преимущество мужчин экспериментально
подтверждено для таких базовых характери-
стик зрительного восприятия, как острота,
порог контрастной чувствительности, оценка
направления движения, ориентационная
чувствительность (Shaqiri et al., 2018). Одним
из наиболее ярких и часто упоминаемых в ли-
тературе проявлений половых различий яв-
ляется преимущество мужчин в тесте трех-
мерного ментального вращения, которое
остается неизменно высоким на протяжении
десятков лет (Voyer et al.,1995). Успешность
теста ментального вращения положительно
коррелирует с выполнением других про-
странственных задач, например, скоростью
выучивания сложных маршрутов на картах
(Galea, Kimura, 1993) и эффективностью обу-
чения навигации в виртуальном лабиринте
(Moffat et al., 1998). Существуют убедитель-
ные экспериментальные подтверждения тес-
ной связи механизмов ментального враще-
ния и зрительно-пространственной рабочей
памяти (РП) (Christie et al., 2013).

Рабочая память играет ключевую роль во
многих сложных поведенческих процессах,
поэтому понимание нейрофизиологических
основ половых различий РП может предоста-
вить сведения для более обоснованного по-
нимания гендерной специфичности когни-
тивных функций. Наш интерес к РП на ори-
ентационные характеристики зрительной
среды определяется результатами наших ра-
нее проведенных исследований. В работе
(Славуцкая и др., 2014) в психофизическом
эксперименте, воспроизводящем тест Бенто-

на, женщины показали снижение точности и
увеличение времени реакции по сравнению с
мужчинами в задании точного определения
ориентаций наклонных линий, что указывает
на дефицит у них метрических способностей.
При регистрации ВП на набор ориентацион-
ных решеток (шаг 9 угловых град.) только у
мужчин показана ранняя чувствительность
затылочной коры к углу наклона (Михайлова
и др., 2020). Методом моделирования распре-
деленных внутримозговых дипольных источ-
ников компонентов ВП показано, что на ран-
них стадиях обработки (компоненты Р100 и
N150 ВП) у мужчин значимо выше уровень
корковой активации в затылочной, височной
и теменной областях коры (Крылова и др.,
2015). Можно предположить, что половые
различия РП будут проявляться не только на
ранних этапах анализа, значимость которых
для РП подтверждена экспериментально
(Harrison, Tong, 2009; Ester et al., 2009; Ми-
хайлова и др., 2019), но и на последующих
стадиях переработки сигнала.

Целью настоящей работы был анализ
функциональной организации РП на ориен-
тации у мужчин и женщин с привлечением
метода связанных с событием потенциалов
(ССП). Предполагалось, что регистрация
ЭЭГ высокой плотности позволит с хорошим
временным разрешением оценить зависимую
от пола топографию корковой активации на
последовательных этапах переработки ин-
формации. Моделирование распределенной
дипольной активности и ее статистическая
обработка предоставит возможность выявить
те области коры, вклад которых в общую
структуру активационных изменений может
определить различные для мужчин и женщин
нейростратегии выполнения зрительно-про-
странственных задач. Применение “n-back”-
модели РП мы рассматривали как более чув-
ствительный тест для оценки половых разли-
чий этой функции по сравнению с использо-
ванной нами ранее моделью отставленного
сопоставления образца с эталоном. Задача
“n-back” считается валидным тестом при ис-
следовании нейронных коррелятов РП и, в
частности, ее гендерной специфики, в связи с
возможностью изменять объем удерживае-
мой в памяти информации и доступом к вы-
сокоуровневым процессам управления, на-
пример, обновлению содержания памяти
(Lejbak et al., 2011).
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МИХАЙЛОВА и др.

МЕТОДИКА
Испытуемые. В исследовании приняли

участие 38 испытуемых (19 мужчин и 19 жен-
щин) c нормальным или скорректированным
до нормы зрением. Средний возраст мужчин
24.5 ± 0.9, женщин – 24.1 ± 0.9 года. Во всех
случаях было получено письменное согласие
на проведение исследования, согласно про-
токолу, утвержденному этической комиссией
Института высшей нервной деятельности и
нейрофизиологии РАН (протокол № 1 от
15 января от 2020 г.). Исследования проводи-
ли c 9 до 15 часов.

Стимулы. Стимулы представляли собой пря-
моугольные контрастные решетки из черных
линий на светло-сером фоне (1 цикл/град.): го-
ризонтальных (0 град.), вертикальных (90 град.)
и наклонных (45 град.) линий (рис. 1 (а)).

Условия и процедура эксперимента. Во вре-
мя исследования испытуемый сидел в удоб-

ном кресле в затемненной и звукозаглушен-
ной комнате на расстоянии 120 см от экрана
монитора Dell E1911c (диагональ 17 дюймов,
частота обновления экрана 60 Гц). Размер
стимула на экране монитора составлял 6 уг-
ловых градусов. Освещенность на уровне глаз –
3 лк. Горизонтальные и вертикальные края
корпуса монитора и экрана были закрыты
экраном с закругленными краями и круглой
апертурой. Предъявление стимулов и реги-
страцию поведенческих ответов испытуе-
мого осуществляли с помощью программы
E-Prime 2.0 (Psychology Software Tools, Inc.,
USA). Временная схема одного блока экспе-
римента представлена на рис. 1 (в). Каждый
блок состоял из следующих событий: зеленая
точка длительностью 100 мс, при появлении
который испытуемый должен был сосредото-
читься и фиксировать взгляд в центре экрана;
черная фиксационная точка, длительность

Рис. 1. Условия эксперимента. (а) – зрительные стимулы – ориентационные решетки горизонтальной,
вертикальной и наклонной (45 град.) ориентации. (б) – схема расположения 128 регистрирующих элек-
тродов на скальпе. Цифрами обозначены кластеры электродов, в которых проводили анализ компонентов
ССП. 1 – лобный, 2 – центральный, 3 – теменной, 4 – височный и 5 – затылочный. (в) – временная по-
следовательность событий в одном блоке эксперимента – сличение текущего (тестового) и удерживаемого
в памяти (эталонного) стимулов. 
Fig. 1. Experimental conditions. (а) – visual stimuli – orientation gratings of horizontal, vertical, and oblique
(45 degrees) orientations. (б) – 128 electrode positions on the scalp. Numbers denote the clusters of electrodes in
which the components of ERPs were analyzed. 1 – frontal, 2 – central, 3 – parietal, 4 – temporal, and 5 – occipital
clusters. (в) – the sequence of events within an experimental trial for the matching of the current and retained in
working memory line orientations.
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которой в случайном порядке изменялась от
900 до 1100 мс; первый эталонный стимул
(200 мс), интервал 400 мс, второй эталонный
стимул (200 мс); после периода удержания
информации (1500 мс) на экране появлялся
“ключ” – цифра 1 или 2, сигнализирующая, с
каким из эталонов необходимо сравнивать
тестовый стимул. После “ключа” через ин-
тервал времени 2000–3000 мс на экране появ-
лялся тестовый стимул (200 мс). Интервал
между двумя последовательными блоками в
серии варьировал от 2900 до 3100 мс. Весь
эксперимент состоял из 114 блоков, в 50% из
которых тестовая ориентация совпадала с
эталонной, а в 50% не совпадала. Общая дли-
тельность эксперимента от 21 до 24 мин в за-
висимости от длительности варьирующих по
времени интервалов между стимулами. Бло-
ки с совпадением и несовпадением предъяв-
лялись в случайном порядке. При совпаде-
нии эталонного и тестового стимулов испы-
туемый должен был нажать на клавишу “1”
выносной клавиатуры Response Box (Psychology
Software Tools, Inc., USA), при несовпадении –
на клавишу “2”. Регистрировали точность,
или % правильных ответов, и время двига-
тельной реакции (ВР). Перед экспериментом
с испытуемыми проводили тренировочную
серию (30 блоков) для знакомства с экспери-
ментальными условиями и тренировки мо-
торному навыку. В этой серии в качестве сти-
мулов использовали изображения букв.

Регистрация и анализ связанных с событием
потенциалов. Регистрацию электроэнцефа-
лограммы (ЭЭГ) проводили с помощью 128-
канального электроэнцефалографа фирмы
Electrical Geodesics Inc. (USA) с использовани-
ем шлема Hydro Cel Geodesic Sensor Net. Размер
шлема подбирали индивидуально с учетом
окружности головы испытуемого. Частота
квантования сигнала составляла 500 Гц. В ка-
честве референтного электрода использовали
сенсор Cz.

Данные ЭЭГ обрабатывались в программе
NetStation 4.5.4 (Electrical Geodesics Inc., USA).
Фильтрованные (0.5–45 Гц) записи ЭЭГ каж-
дого испытуемого сегментировали на отрезки
длительностью 1300 мс, содержащие 300 мс
до предъявления тестового стимула и 1000 мс
после. Программно исключали реализации, в
которых амплитуда ЭОГ превышала 80 μV.
При визуальном анализе исключали фраг-
менты с ЭМГ и двигательными артефактами.
По безартефактным отрезкам ЭЭГ проводи-
ли усреднение связанных с событием потен-

циалов (ССП) на тестовый стимул для пра-
вильных ответов. Для усреднения использо-
вано 39.7 ± 2.4 реализаций у мужчин и 44.0 ±
± 2.1 у женщин. Анализ ССП проводили на
группе 31 испытуемого (16 мужчин и 15 жен-
щин). Записи девяти испытуемых были ис-
ключены в связи с большим (более 50% запи-
си) количеством артефактов.

Программно в NetStation 4.5.4 измеряли
адаптивный максимум или минимум компо-
нентов (среднее значение амплитуды в ин-
тервале 2 мс до и 2 мс после пика) индивиду-
альных ССП в кластерах электродов симмет-
ричных затылочных (слева электроды
№№ 66, 70, 71, справа 76, 83, 84), височных
(№№ 58, 59, 65 и 90, 91, 96), теменных
(№№ 52, 60, 67 и 77, 85, 92), центральных
(№№ 30, 31, 7 и 80, 105, 106), фронтальных
(№№ 18, 19, 24 и 4, 10, 124) зон коры (рис. 1 (б)).
Приведенные номера сенсоров соответству-
ют номерам в 128-канальном шлеме Hydro Cel
Geodesic Sensor Net. Анализировали следую-
щие компоненты ССП. В затылочном, ви-
сочном, теменном кластерах – Р100 (окно
60–120 мс), N150 (115–200 мс), Р200 (200–
250 мс), N270 (250–320 мс) и P300 (310–
370 мс). В центральном кластере – N90 (60–
125 мс), Р150 (125–200 мс), N200 (190–
250 мс), а для позднего позитивного отклоне-
ния измеряли среднюю амплитуду в интерва-
ле от 400 до 500 мс. Такой способ измерения
амплитуды поздних компонентов рекомен-
дован в литературе (Chen et al., 2019). Во
фронтальном кластере измеряли N90 (60–
125 мс), Р150 (125–200 мс), N200 (190–250 мс),
P250 (250–320 мс), N320 (310–380 мс) и P400
(340–420 мс). При статистической обработке
использовали амплитуду компонентов ССП,
усредненную по кластерам электродов.

Статистический анализ поведенческих по-
казателей (ВР и точности) и амплитуд компо-
нентов ССП проводили с использованием
дисперсионного анализа ANOVA RM с уче-
том факторов Условие (совпадение и несов-
падение эталонной и тестовой ориентаций),
Полушарие и Пол. При внутригрупповых
post-hoc-сопоставлениях для поправки на
множественные сравнения использовали
Tukey test, для межгрупповых сопоставлений
использовали t-test. Анализ проведен в IBM
SPSS Statistics 23 и STATISTICA 10.

Моделирование распределенных дипольных
источников компонентов ССП проводили в
пакете Brainstorm 3.2 программной среды
MatLab. Процедура подробно изложена в ста-
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тье (Крылова и др., 2015). Для моделирования
были взяты индивидуальные ССП для усло-
вий совпадения и несовпадения эталонного и
тестового стимулов. Моделирование прово-
дили в двух временных интервалах, соответ-
ствующих развитию ранних и более поздних
компонентов ССП: 50–150 и 150–350 мс от
начала тестового стимула. При моделирова-
нии объемных распределенных источников
ССП проводили усреднение плотности тока
источников в упомянутых интервалах с по-
следующей проекцией источников в MNI-
пространство. Таким образом для каждого
испытуемого были построены карты про-
странства источников (значений плотности
дипольного тока) при совпадении и при не-
совпадении эталонной и тестовой ориента-
ций. Далее были построены индивидуальные
разностные карты источников (карты при не-
совпадении эталонной и тестовой ориента-
ций минус карта при совпадении).

Индивидуальные разностные карты ана-
лизировали с применением смешанного
дизайна дисперсионного анализа (RM
ANOVA 2 × 2) с учетом фактора межгруппо-
вой вариабельности Пол и фактора внутри-
групповой вариабельности Время (интер-
валы 50–150 и 150–350 мсек). Анализ прово-
дили в пакете статистической обработки
SPM12 (http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/) на
платформе MATLAB (версия 2019b; Math-
Works). Результаты представлены с выбран-
ным порогом статистической значимости р
для групповой вероятности ошибки (FWE –
family-wise error) < 0.05 на уровне кластера.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Анализ поведенческих характеристик 

выполнения задачи сопоставления тестовой 
и эталонной ориентаций

Проведен дисперсионный анализ RM
ANOVA (метод повторных измерений) вре-
мени реакции (ВР) и точности (вероятность
правильных ответов) с учетом факторов
Условие (совпадение и несовпадение эталон-
ной и тестовой ориентаций) и Пол. Установ-
лено, что ВР больше при несовпадении эта-
лонной и тестовой ориентаций, эффект
Условия: F(1.36) = 41.06, p < 0.0001,  = 0.053.
Различия значимы как в группе мужчин
(725.68 ± 39.53 и 844.41 ± 43.35 мс, p < 0.0001),
так и женщин (810.56 ± 55.67 и 952.15 ± 73.25 мс,
p < 0.001). Влияние фактора Пол статистиче-

2
pη

ски незначимо, хотя приведенные средние по
группам значения ВР свидетельствуют о тен-
денции к более низким значениям у мужчин
по сравнению с женщинами. Для точности не
было выявлено значимого влияния фактора
Пол. И у мужчин, и у женщин точность вы-
полнения задания достаточно высокая: в
группе мужчин – 0.95 ± 0.02, в группе жен-
щин – 0.91 ± 0.02.

Анализ ССП при выполнении задачи сличения 
тестовой и эталонной ориентаций

Результаты дисперсионного анализа ам-
плитуды компонентов ССП представлены в
табл. 1.

В затылочном кластере электродов связан-
ные с полом эффекты выявлены для ампли-
туды компонентов N150 и P200. Для амплиту-
ды N150 они проявлялись как значимый эф-
фект Условия (p = 0.006) в виде бо̀льшей
амплитуды N150 при несовпадении тестовой
и эталонной ориентаций по сравнению с их
совпадением. Влияние Условия зависело от
Пола (Условие × Пол, р = 0.027): только в
группе мужчин амплитуда N150 больше при
несовпадении эталонного и тестового стиму-
лов по сравнению с совпадением (p = 0.003;
здесь и далее значимость контрастов по
Tukey-test). Близкое к значимому взаимодей-
ствие Условие × Полушарие (р = 0.053) про-
являлось как наличие значимых различий
между условиями совпадения и несовпаде-
ния только в правом полушарии (p = 0.0002) и
как бо̀льшая амплитуда N150 в правом полу-
шарии по сравнению с левым (p = 0.0002) при
условии совпадения эталонной и тестовой
ориентаций.

Для амплитуды компонента Р200 эффект
фактора Пол – на уровне значимости р =
= 0.029. Межгрупповое сопоставление ампли-
туды Р200, усредненной через два Условия и
два Полушария, показало более высокую ам-
плитуду в группе мужчин по сравнению с
женщинами (T = 2.29, df = 29, p = 0.029).
Межгрупповые различия проиллюстрирова-
ны на рис. 2 (а, б). На фрагменте (а) (нижний
ряд) приведены усредненные по группам
мужчин и женщин ССП правого и левого по-
лушарий для условий совпадения и несовпа-
дения тестового и эталонного стимулов. От-
четливо видно превышение амплитуды Р200
в группе мужчин по сравнению с женщина-
ми. Этот эффект проиллюстрирован на диа-
граммах средних значений амплитуды Р200 в
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группах мужчин и женщин для двух условий в
двух полушариях (рис. 2 (б), нижний ряд).

В височном кластере электродов связанные
с полом различия обнаружены для амплиту-
ды компонентов N150 и P200. Для компонен-

та N150 основной эффект Условия близок к
значимому (р = 0.053). Влияние Условия бы-
ло неодинаково в группах мужчин и женщин,
что подтверждается взаимодействием Усло-
вие × Пол (р = 0.05). По результатам post-

Таблица 1. Результаты дисперсионного анализа амплитуды компонентов ССП 
Table 1. Results RM ANOVA of amplitude of ERP components

Кластер 
электродов Волна Фактор df F p z2

p

Фронтальный N90 Условие × Полушарие × Пол 1.29 7.13 0.012 0.197
N200 Полушарие 1.29 5.60 0.025 0.162

Условие × Полушарие × Пол 1.29 11.46 0.002 0.283
P250 Условие × Полушарие × Пол 1.29 4.14 0.050 0.125
N320 Условие × Пол 1.29 8.25 0.008 0.22

Центральный N90 Условие × Полушарие × Пол 1.29 9.15 0.005 0.24
P400–500 Пол 1.29 6.36 0.02 0.18

Височный N150 Условие 1.29 3.99 0.053 0.121
Условие × Пол 1.29 4.12 0.05 0.124

P200 Пол 1.29 7.15 0.012 0.19
Полушарие ×Пол 1.29 4.07 0.052 0.123

Теменной N270 Условие 1.29 5.87 0.02 0.168
P300 Условие 1.29 5.77 0.023 0.166

Полушарие 1.29 7.49 0.01 0.20
Затылочный N150 Условие 1.29 8.60 0.006 0.229

Условие × Полушарие 1.29 4.00 0.053 0.121
Условие × Пол 1.29 5.69 0.027 0.164

P200 Пол 1.29 5.26 0.029 0.153

Рис. 2. Половые различия ССП на тестовый стимул в центральном, височном и затылочном кластерах
электродов в задаче РП на ориентации. (а) – усредненные по группам мужчин и женщин ССП правого и
левого полушарий для условий совпадения и несовпадения эталонной и тестовой ориентаций. ПП – пра-
вое полушарие, ЛП – левое полушарие. Черная линия – ССП мужчин, серая – ССП женщин. Сплошная
линия – совпадение, пунктирная линия – несовпадение. Окнами выделены компонент Р200 и поздняя
позитивность 400–500 мс, для которых на фрагменте (б) приведены диаграммы амплитуд. (б) – ящичные
диаграммы “с усами” (box-and-whiskers) (среднее значение, стандартная ошибка среднего и 95%-й дове-
рительный интервал) для амплитуды поздней позитивности в интервале 400–500 мс в центральном кла-
стере (верх рисунка) и амплитуды компонента Р200 ССП в височном (середина) и затылочном (низ) кла-
стерах электродов. Цифрами на горизонтальной оси обозначены сравниваемые группы и ситуации: 1 –
мужчины, совпадение эталонного и тестового стимулов; 2 – мужчины, несовпадение; 3 – женщины, сов-
падение; 4 – женщины, несовпадение. 
Fig. 2. Sex differences in ERPs to the test stimulus in the central, temporal and occipital clusters of electrodes in the
working memory task on orientation. (а) – grand averaged ERPs in the groups of males and females in the right and
left hemispheres for conditions of matching and mismatching of the reference and test orientations. ПП – right
hemisphere, ЛП – left hemisphere. Black line – ERPs in males, gray line – ERPs in females. Solid line – match,
dotted line – mismatch. The highlighted time-windows show the P200 component and late positivity 400-500 ms,
the data for which are shown in fragment (б). (б) – box-and-whiskers (mean, standard error of the mean, and 95%
confidence interval) for mean values of amplitude of late ERP positivity in the central electrode cluster (top of the
figure) and the amplitude of the amplitude of P200 component in the temporal (middle) and occipital (bottom)
electrode clusters. The numbers on the horizontal axis indicate for which groups and situations the diagrams are
shown: 1 – males, matching of the reference and test stimuli; 2 – males, mismatching of the reference and test stim-
uli; 3 – females, matching; 4 – females, mismatching.
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hoc-сопоставлений только в группе мужчин
есть значимое превышение амплитуды N150
при несовпадении эталонного и тестового
стимулов относительно их совпадения (р =
= 0.03). Сходно с затылочным, в височном
кластере электродов амплитуда компонента
Р200 выше в группе мужчин по сравнению с
женщинами (основной эффект Пола при р =
= 0.012). Межгрупповое сопоставление ам-
плитуды Р200, усредненной через два Усло-
вия и два Полушария, показало более высокую
амплитуду в группе мужчин по сравнению с

женщинами (T = 2.67, df = 29, p = 0.012). Этот эф-
фект проявляется в правом полушарии (Полу-
шарие × Пол, р =0.052), что видно на ССП и
диаграммах, представленных на рис. 2 (а, б),
средний ряд. В правом полушарии амплитуда
Р200 выше в группе мужчин по сравнению с
женщинами, что подтверждено post-hoc-сопо-
ставлениями (p = 0.03).

В теменном кластере электродов значимые
влияния Пола как в виде основного эффекта,
так и в виде его взаимодействия с другими
факторами не выявлены. Обнаружен эффект
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Условия на амплитуду компонентов N270
(р = 0.02) и P300 (р = 0.023) в виде бóльшей
амплитуды при совпадении по сравнению с
несовпадением эталонной и тестовой ориен-
таций. Амплитуда компонента Р300 выше в
правом полушарии, что соответствует значи-
мому эффекту Полушария (р = 0.01). Сходно
с затылочными и височными кластерами, в
теменном амплитуда компонента Р200 боль-
ше в группе мужчин, однако различия не до-
стигают уровня значимости.

В центральном кластере электродов для
ранней негативности N90 показано тройное
взаимодействие Условие × Полушарие × Пол
(р = 0.005), что проявлялось как правополу-
шарное преобладание амплитуды N90 при
условии совпадения эталонной и тестовой
ориентации (р = 0.04) в группе женщин. Ос-
новной эффект Пола (р = 0.02) выявлен для
амплитуды медленной позитивности в ин-
тервале 400–500 мс после начала стимула. Бо-
лее высокая амплитуда этой позитивности у
мужчин по сравнению с женщинами видна
на усредненных ССП (рис. 2 (а), верхний ряд)
и на диаграммах средней амплитуды в этом
интервале (рис. 2 (б), верхний ряд). Межгруп-
повые различия амплитуды позитивности в
окне 400–500 мс, усредненной через два
Условия и два Полушария, по результатам t-test
значимы (T = 2.52, df = 29, p = 0.02).

Во фронтальном кластере электродов влия-
ние фактора Пол обнаружено как двойные
или тройные взаимодействия. Для амплиту-
ды N90 взаимодействие Условие × Полуша-
рие × Пол (p = 0.012) проявлялось как более
высокая амплитуда при несовпадении по
сравнению с совпадением эталонной и тесто-
вой ориентаций (p = 0.02) в правом полуша-
рии в группе женщин, но не в группе мужчин.
Для амплитуды N200 взаимодействие Усло-
вие × Полушарие × Пол (p = 0.002) проявля-
ется в виде преобладания активности правого
полушария в ситуации совпадения эталона и
теста (р = 0.02) у мужчин и в ситуации несов-
падения (р = 0.003) у женщин. Для амплитуды
N320 обнаружено взаимодействие Условие ×
Пол (p = 0.008). Компонент N320 выше у
женщин по сравнению с мужчинами при
условии совпадения эталонной и тестовой
ориентаций (p = 0.005).

Анализ результатов дипольного моделирования
При дисперсионном анализе разностных

карт плотности дипольного тока, которые от-

ражают разницу ответов на стимулы, отлича-
ющиеся и не отличающиеся от эталонного,
значимый эффект фактора Пол (pcorr < 0.05)
был обнаружен в ряде анатомических обла-
стей головного мозга. Список этих структур
приведен в табл. 2. Как видно, это преимуще-
ственно структуры, локализованные в заты-
лочной доле (средняя и нижняя затылочные
извилины, шпорная борозда и затылочный
полюс), в височной доле (верхняя и средняя
височные извилины и веретенообразная из-
вилина) и в теменной доле (теменная часть
оперкулярной области, надкраевая, угловая и
постцентральная извилины, верхняя темен-
ная долька, центральная покрышечная об-
ласть). В передних отделах коры значимый
эффект пола обнаружен в верхней лобной из-
вилине (справа) и заднем сегменте верхней
лобной извилины (слева). Эти результаты
представлены на рис. 3 (а) в виде карт стати-
стических различий. Отчетливо видна пре-
имущественная локализация половых разли-
чий в каудальных отделах коры мозга.

На рис. 3 (б) приведены карты, полученные
при post-hoc анализе для двух вариантов кон-
траста: “мужчины > женщины” и “женщины >
> мужчины”. Как видно, зоны значимого
(pcorr < 0.05) контраста “мужчины > женщины”
локализованы в задних отделах коры, что объ-
ясняется более высокими значениями у муж-
чин плотности дипольного тока в этих зонах .
Напротив, зоны значимого (pсorr < 0.05) контра-
ста “женщины > мужчины”, при котором более
высокие значения плотности дипольного тока
регистрируются у женщин, локализованы в пе-
редних отделах коры. Список структур, для
которых обнаружены значимые различия,
приведен в табл. 2. Представлен состав кла-
стеров, размеры, их полушарная принадлеж-
ность, координаты их локального максиму-
ма, направленность половых различий и их
статистическая достоверность. Как видно на
рис. 3 (а), половые различия больше выраже-
ны в правом полушарии в затылочных, те-
менных и лобных областях, а в левом полу-
шарии – в височной области. Значимых эф-
фектов для фактора Время и для
взаимодействия факторов Время и Пол не
обнаружено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Сопоставление вновь поступившей зри-

тельной информации с хранящейся в рабочей
памяти играет важную роль в осуществлении
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многих когнитивных функций. Эта операция
позволяет обнаружить несовпадение зри-
тельных характеристик реальной сцены с те-
ми, которые хранятся в кратковременной па-
мяти, обновить сведения об образе или сцене
и, таким образом, получить и закрепить но-
вые знания об окружающей среде. В прове-
денном нами исследовании установлено, что
нейронные механизмы обнаружения разли-
чий между текущей и кратковременно удер-
живаемой в РП ориентациями у мужчин и у
женщин различны.

Анализ показателей ВР и точности не об-
наружил значимых половых различий. В обе-
их группах ВР при несовпадении эталонной и
тестовой ориентаций выше, чем при их сов-
падении, что соответствует литературным
данным (Yin et al., 2011) и результатам нашего
исследования (Михайлова и др., 2017). При
отсутствии значимых половых различий,
средние по группам значения ВР у мужчин
меньше, а значения точности выше по срав-
нению с этими показателями у женщин, что
по направленности соответствует статисти-
чески значимым различиям, полученным на
бо̀льшей выборке испытуемых (274 человека)
в задаче зрительной РП с увеличенным объе-
мом информации (Zilles et al., 2016).

Анализ ССП выявил половые различия в
зрительной области коры, где локализованы
нейронные структуры, ответственные за вос-
приятие и анализ ориентаций. Они относи-
лись к раннему этапу переработки информа-
ции – временному окну компонента N150 – и
проявлялись как взаимодействие Пол ×
× Условие. Только в группе мужчин амплиту-
да N150 оказалась выше при несовпадении по
сравнению с совпадением. Аналогичный ре-
зультат показан для амплитуды компонента
N150 в височной коре правого полушария.

По данным ряда исследований, при вы-
полнении задач зрительной РП процессы,
разворачивающиеся в диапазоне N150, отра-
жают не только восприятие зрительного сиг-
нала, но и его удержание и извлечение из па-
мяти (Pasternak, Greenlee, 2005; Postle, 2006;
Agam, Sekuler, 2007). В настоящей работе мы
не только подтвердили результат о значимо-
сти ранних процессов в зрительных областях
коры для обнаружения изменения текущей
ориентации относительно удерживаемой в
памяти (Михайлова и др., 2019), но дополни-
ли его сведениями о связи с полом. Можно
думать, что преимущество мужчин в раннем
детектировании несовпадения текущей и
удерживаемой в памяти ориентаций связано

Таблица 2. ANOVA RM разностных карт дипольных источников (“несовпадающие ориентации > совпадающие
ориентации”) 
Table 2. ANOVA RM of dipole source difference maps (“mismatching orientations > matching orientations”)

Обозначения: M – мужчины, Ж – женщины; ЛП – левое полушарие, ПП – правое полушарие. Объем кластера приведен в вок-
селях. Координаты локального максимума приведены для MNI-пространства. Notations: M – male, Ж – female; ЛП – left hemi-
sphere, ПП – right hemisphere. Cluster volume is given in voxels. Coordinates of local maximum are given for MNI-space.

Структуры мозга, входящие в состав 
кластера

Полуша-
рие

Объем 
кластера 
(воксели)

Координаты 
локального 
максимума PFWE-corr F1,26

Напра-
вление 

эффекта
x y z

Верхняя височная извилина, надкраевая 
извилина, центральная покрышечная 
область, постцентральная извилина

ЛП 2859 –69 –28 1 0.000 154.35 M > Ж

Теменная покрышечная область, planum 
temporale, средняя и нижняя затылочная 
извилина, средняя височная извилина

ПП 5755 53 –24 17 0.000 114.91 M > Ж

Средняя затылочная извилина, угловая 
извилина

ЛП 1095 –35 –94 15 0.000 52.94 M > Ж

Верхняя лобная извилина ПП 80 15 62 31 0.001 46.10 Ж > M
Верхняя лобная извилина (задний сегмент) ЛП 47 –9 0 79 0.013 32.50 Ж > M
Верхняя теменная долька ЛП 17 –21 –52 73 0.024 29.30 M > Ж
Шпорная борозда, затылочный полюс ПП 7 17 –92 5 0.025 29.16 M > Ж
Веретенообразная извилина ПП 5 35 –40 –7 0.045 26.27 M > Ж
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с особенностями восприятия этого вида зри-
тельной информации. Как показано нами ра-
нее, в задаче дискриминации ориентаций у
мужчин по сравнению с женщинами выше
амплитуда ранних компонентов ВП в проек-
ционных областях, шире область локализа-
ции их дипольных источников, захватываю-
щая затылочную, теменную и височные обла-
сти коры (Крылова и др., 2015; Михайлова
и др., 2015). Более высокая чувствительность
зрительной коры мозга мужчин к ориентаци-
онным характеристикам подтверждается
данными функциональной МРТ, зарегистри-
рованной при выполнении задачи идентифи-
кации ориентаций линий (Gur et al., 2000).

Для амплитуды компонента Р200 диспер-
сионный анализ выявил основной эффект
пола. В затылочном и височном кластерах
электродов амплитуда Р200 была значимо
выше в группе мужчин по сравнению с жен-
щинами. Что касается функциональной роли
компонента Р200, то многие исследователи
связывают увеличение Р200 с реакцией на не-
целевые стимулы (Lefebvre et al., 2005; Wang
et al., 2008; Lenartowicz et al., 2010), в связи с чем
компонент Р200 интерпретируется как отраже-

ние процесса подавления нерелевантной ин-
формации (Philips, Takeda, 2009; Coenen, 2012).
Так, например, в работе (Philips, Takeda, 2009)
показано, что при выполнении задачи поиска
целевого стимула (полоска определенной про-
странственной ориентации и цвета) в присут-
ствии в зрительном поле дистракторов (полос-
ки других ориентаций и цветов) амплитуда
Р200 зависит от числа характеристик, которые
отличают дистрактор от значимого стимула.
Именно за счет избирательного внимания к
этим характеристикам осуществляется по-
давление незначимой информации и выбор
кандидатов для последующего сопоставле-
ния с целевым стимулом. Важность событий
в затылочной коре в интервале Р200 для им-
плицитного обнаружения различий между
стандартным и измененными иероглифами
описана в работе (Zhang et al., 2020). Данные
ряда исследований указывают на значимость
Р200 как показателя сопоставления инфор-
мации от сенсорных входов с сохраненной в
памяти информацией (Lefebvre et al., 2005;
Freunberger et al., 2007).

В ряде работ компонент Р200 рассматрива-
ется как возможный нейрофизиологический

Рис. 3. Результаты дисперсионного анализа (RM ANOVA 2×2) разностных карт дипольных источников
“несовпадающие ориентации > совпадающие ориентации” с факторами Пол и Время. На (а) приведен ре-
зультат по основному эффекту фактора Пол, на (б) – результаты post-hoc анализа для контрастов “муж-
чины > женщины” и “женщины > мужчины”. Обозначения: R – правое полушарие, L – левое полушарие.
Под картами приведена шкала значений F- и Т-критерия для (а) и (б) соответственно. 
Fig. 3. Results of analysis of variance (RM-ANOVA 2×2) of dipole source difference maps “mismatched orienta-
tions > matched orientations” with the factors “Gender” and “Time”. (a) shows the result for the main effect of the
Gender factor, and (б) shows the results of the post-hoc analysis for the “male > female” and “female > male” con-
trasts. Notes: R – right hemisphere, L – left hemisphere. Below the maps, there is a scale of F- and T-criterion values
for (а) and (б), respectively.

Главный эффект фактора “Пол” (F > 25, p < 0.05 (FWE-corr)

Мужчины > Женщины (T > 4.76, p < 0.05 (FWE-corr) Женщины > Мужчины (T > 4.76, p < 0.05 (FWE-corr)

L LRR

L RR

R

0 30 60 90

0 42 6 0 42 68 10

(a)

(б)
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маркер такого свойства РП, которое в англо-
язычной литературе обозначается как “capac-
ity”, что может соответствовать терминам
“способность”, “вместимость”. Так, в работе
(Lefebvre et al., 2005) характеристики Р200
ССП теменных областей коры зависели не
только от совпадения/несовпадения текущих
и ранее прослушанных цифр, но и от количе-
ства удерживаемых в памяти знаков. Анало-
гичные результаты представлены и в других
работах (Philips, Takeda, 2009; Cepeda-Freyre
et al., 2020).

Компонент Р200 связывают также со спо-
собностью эффективно управлять внимани-
ем. Это убедительно показано в работе (Föcker
et al., 2019), в которой при выполнении зада-
чи разделения значимых и незначимых ори-
ентационных решеток испытуемые, играю-
щие в видеоигры, демонстрировали бо̀льшую
амплитуду компонента Р200 в центральной
области коры по сравнению с неигроками.
Авторы связывают это усиление Р200 с высо-
ким уровнем контроля внимания и восприя-
тия, являющимся результатом тренировок.
Корреляции Р200 и внимания обсуждают и
другие авторы. Например, в задаче обнаруже-
ния различий двух последовательных стиму-
лов увеличение объема вводимой информа-
ции приводило к росту амплитуды Р200 в за-
тылочных и височных областях, но без
снижения производительности РП (Cepeda-
Freyre et al., 2020). Предполагается, что отсут-
ствие поведенческого ухудшения может быть
результатом регулируемого сверху (Freun-
berger et al., 2007; Linnert et al., 2016) привлече-
ния дополнительных ресурсов внимания для
поддержания эффективности выполнения за-
дачи РП, что и отражается в увеличении ампли-
туды Р200. Сходный эффект описан в работе
(Vogel, Machizawa, 2004).

Таким образом, полученный в нашей ра-
боте результат о бо̀льшей амплитуде Р200 в
ССП каудальных областей коры у мужчин
можно рассматривать как показатель более
высокого уровня селективного внимания к
ориентационным свойствам пространствен-
ной среды. Кроме того, бóльший по амплитуде
компонент Р200 в каудальных областях коры у
мужчин по сравнению с женщинами может
быть проявлением гендерно-обусловленной
специфики селективного внимания (Bianco
et al., 2020).

Повышение амплитуды у мужчин по срав-
нению с женщинами обнаружено также для
медленной позитивной волны, развиваю-

щейся в центральных отведениях; различия
значимы в интервале от 400 до 500 мс.

Позитивное отклонение в центрально-те-
менных областях с пиковой латентностью
около 300 мс и позже – один из наиболее ча-
стых феноменов, регистрируемых в широком
спектре когнитивных задач и обозначаемый
традиционно как Р300 (Picton, 1992). Ампли-
туда Р300 вариабельна и может быть макси-
мальной в диапазоне от 200–250 мс до 800 мс.
Согласно литературе, семейство Р300 вклю-
чает в себя три накладывающихся друг на
друга позитивных отклонения: Р3а с пиком
около 250 мс, Р3b с пиком около 350 мс и по-
зитивная медленная волна. Все они в равной
степени зависят от вероятности появления
стимула, но по-разному чувствительны к ха-
рактеристикам релевантного стимула и име-
ют разную связь с вниманием (Picton, 1992).
Одним из важных факторов, влияющим на
латентность пика и длительность волны, счи-
тается трудность задания (Picton, 1992; Ble-
dowski et al., 2006; Rawdon et al., 2013), которая
модулируется, например, числом стимулов
или набором значимых характеристик реле-
вантного сигнала.

В литературе представлены немногочис-
ленные и разноречивые сведения о половых
различиях Р300. Так, более высокая амплиту-
да P300 (P3b) в левой центрально-теменной
области у мужчин по сравнению с женщина-
ми описана в “oddball”-парадигме с геомет-
рическими фигурами (Maciejewska, Drzazga,
2019). Сходные данные представлены в (Va-
quero et al., 2004). Другие авторы, напротив,
сообщают о более высокой амплитуде Р300 у
женщин (Deldin et al., 1994; Steffensen et al.,
2008). Причины неоднозначности представ-
ленных в литературе данных о половых раз-
личиях Р300 обсуждаются в работе (Maciejewska,
Drzazga, 2019).

Что касается зрительной РП, то Р300 счи-
тается важным индикатором кодирования и
извлечения информации из памяти. В этом
отношении показательна работа (Bledowski
et al., 2006), в которой авторы, исследуя хро-
нометрию извлечения информации из памя-
ти, обнаружили, что при более сложном зада-
нии отставленного сопоставления в интерва-
ле компонента P3b можно выделить два
временных промежутка, которые отличаются
внутримозговыми источниками. При этом
более поздний подкомпонент в бóльшей сте-
пени связан с операциями поиска информа-
ции в памяти, особенно в сложных задачах,
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которые не могут быть решены на основании
обнаружения простого сходства. В исследо-
ваниях с категоризацией объектов авторы об-
ращают внимание на позднее (после 400 мс)
позитивное отклонение в центрально-темен-
ных отведениях. Его связывают с операцией
сравнения объекта с другими представителя-
ми категории, хранящимися в памяти, и счи-
тают индексом доступа к хранилищу (Morri-
son et al., 2015; Rabi et al., 2018).

Для понимания нашего результата о более
высокой амплитуде позитивности 400–500 мс в
группе мужчин по сравнению с женщинами
также важны сведения о положительной свя-
зи Р300 с оценками “общих когнитивных
способностей” по Векслеру (Gevins, Smith,
2000), а также с индивидуальными оценками
“объема памяти”, как общего когнитивного
ресурса, не зависящего от материала (Nittono
et al., 1999). Люди с бóльшей емкостью РП,
как правило, демонстрируют большую ам-
плитуду P300 при кодировании информации.
Исходя из изложенного выше, можно пред-
положить, что известное для мужского пола
преимущество в выполнении зрительно-про-
странственных задач, в том числе задач РП,
может проявляться как усиление позитивно-
сти в диапазоне Р300, необязательно связан-
ное с непосредственной деятельностью, а от-
ражающее “способность” к выполнению это-
го класса задач. В основе таких более
широких возможностей РП у мужчин может
лежать гендерно-зависимая специфичность
нейросетей РП (Hill et al., 2014; Alarcón et al.,
2014; Zilles et al., 2016).

Половые различия нейронных механизмов
детектирования изменения текущей ориента-
ции относительно удерживаемой в памяти бы-
ли обнаружены при анализе карт распределен-
ной дипольной активности. Картирование
проводили по показателю разницы между
условиями несовпадения и совпадения эталон-
ной и тестовой ориентаций, то есть, по выра-
женности реакции на ориентацию, отличаю-
щуюся от удерживаемой в памяти. Различия
между мужчинами и женщинами по этому
показателю обнаружены в обширной зоне,
включающей затылочную, теменную и ви-
сочную области билатерально, и более огра-
ниченно – в лобной коре, а именно в верхней
лобной извилине. При этом контрасты “муж-
чины > женщины” значимы для дипольной
активности структур каудальных областей, а
контрасты “женщины > мужчины” – для ди-
польной активности префронтальной коры.

Полученные результаты сопоставимы с
данными функциональной МРТ – исследо-
ваний половых различий зрительной РП.
Преобладание затылочной активации у муж-
чин описано в работе (Tschernegg et al., 2017):
у мужчин по сравнению с женщинами выше
активность в области шпорной борозды и ла-
теральной затылочной коры левого полуша-
рия. Наиболее часто описываемый в литера-
туре результат – это бóльший уровень мета-
болического сигнала в нижнетеменной коре
и области предклинья у мужчин по сравне-
нию с женщинами (Todd, Marois, 2005; Zilles
et al., 2016). Уровень активности этих обла-
стей значимо коррелирует с успешностью
выполнения зрительно-пространственных
задач (Zilles et al., 2016). Напротив, для жен-
щин в этих задачах характерен более высокий
уровень активности префронтальных отделов
(Hill et al., 2014; Zilles et al., 2016). В работе
Хилл с соавт. (Hill et al., 2014) на основании
метаанализа данных выделены связанные с
полом особенности активации нейросети ра-
бочей памяти, в целом единой для обоих по-
лов, но с преобладанием активации префрон-
тальных и лимбических структур у женщин и
каудальных отделов, преимущественно те-
менной коры, у мужчин. Важно, что такая
гендерно-зависимая специфичность паттер-
на корковой активации воспроизводится при
выполнении заданий с привлечением и зри-
тельно-пространственной, и вербальной РП,
что говорит о ее относительной независимо-
сти от модальности стимулов (Zilles et al.,
2016). Такая устойчивость половых различий
нейросетей РП подтверждается гендерной
специфичностью нейросетей покоя (Allen
et al., 2011; Clemens et al., 2017; de Lacy et al.,
2019). В частности, у мужчин по сравнению с
женщинами функциональная связанность
выше в теменно-затылочных областях, а у
женщин – в лобных и височных, а также в
мозжечке (Allen et al., 2011; Filippi et al., 2013;
Clemens et al., 2017). Возможно, что более вы-
сокая коннективность в структурах дорсаль-
ного и вентрального зрительных путей у муж-
чин по сравнению с женщинами может ле-
жать в основе бо̀льшей производительности
выполнения мужчинами зрительно-про-
странственных задач (Miller, Halpern, 2014).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В работе с использованием “n-back”-моде-
ли анализировали временные и топографиче-
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ские проявления гендерной специфичности
функциональной организации РП на ориен-
тации. Показано, что нейронные механизмы
обнаружения различий между текущей и
удерживаемой в РП ориентациями у мужчин
и у женщин различны. Только у мужчин в
зрительных областях коры регистрируется
увеличение компонента N150 при несовпаде-
нии текущей и удерживаемой в памяти ори-
ентаций, что является нейрофизиологиче-
ским маркером раннего обнаружения изме-
нений.

Важным представляется результат более
высокой амплитуды компонента P200 в ка-
удальных областях и увеличения позитивного
отклонения 400–500 мс в центральных, кото-
рые не зависят от условия совпадения/несов-
падения. С учетом литературных сведений,
можно думать, что у мужчин обработка ориен-
тационных характеристик зрительной среды
происходит при большем уровне избиратель-
ного внимания и с привлечением бóльших
ресурсов РП по сравнению с женщинами. По
результатам многомерного анализа диполь-
ной активности, у мужчин в детектирование
различий текущей и удерживаемой в РП ори-
ентаций преимущественно вовлечены заты-
лочные, височные и теменные области коры,
тогда как женщины демонстрируют бо̀льшее
участие фронтальных отделов. Полученные
данные указывают на важность пола как фак-
тора, влияющего на нейросетевую организа-
цию переработки зрительно-пространствен-
ной информации.
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CHARACTERISTICS. ANALYSIS OF EVENT-RESPONSE POTENTIALS 
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Thirty eight subjects (19 men and 19 women) performed the “n-back” working memory (WM) on
orientations. It was discovered that men and women have different brain processes for detecting
changes between present and retained orientations. According to an examination of event-related
potentials, only men had a higher N150 in the visual cortex, which is thought to be a marker of early
detection of these differences. Men also had a larger amplitude of the P200 component in the oc-
cipital and right temporal areas, as well as a greater positive deflection in the 400–500 ms time win-
dow in the central region. According to dipole modeling data, the caudal cortices are more involved
in detecting changes between present and retained orientations in men, whereas the prefrontal re-
gions are more active in women. The findings revealed that the neural network organization of vi-
sual-spatial information processing is influenced by gender.

Keywords: human, vision, gender, visual working memory, event-related potentials, mapping, di-
pole analysis
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