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Обработка пространственной акустической информации в слуховой системе человека неразрывно
связана с взаимодействием левого и правого полушарий мозга. В данной работе исследовали влия-
ние положения и направления движения звуковых стимулов на амплитуду и латентность компонен-
тов N1, P2, MMN и P3a слуховых вызванных потенциалов в левом и правом полушариях головного
мозга. Полученные результаты позволяют охарактеризовать функциональную асимметрию ком-
плекса N1P2 и разностных потенциалов как неустойчивое контралатеральное доминирование. Де-
вианты, движущиеся от латеральных позиций, вызывали более поздние компоненты P3a, чем дви-
жущиеся от средней линии. Это согласуется с концепцией более точной локализации звука во
фронтальной части акустического пространства. Направление движения влияло на латентности
волн MMN и Р3а: центробежные девианты вызывали более ранние реакции MMN и Р3а, чем цен-
тростремительные. Это может быть связано с более сильной ориентировочной реакцией, которую
вызывают стимулы, удаляющиеся от центра к периферии, по сравнению с движущимися в обрат-
ном направлении.
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Билатеральная симметрия является одним из
основных принципов строения центральной
нервной системы (ЦНС) человека. Органы
чувств, проводящие пути и центральные структу-
ры являются парными, зеркально симметричны-
ми. При этом функциональной организации
ЦНС в значительной степени свойственно кон-
тралатеральное доминирование. Это значит, что
каждое полушарие связано главным образом с
моторными функциями противоположной сто-
роны тела и с обработкой сенсорных сигналов,
поступающих из противоположной половины
окружающего пространства. Однако контралате-
ральное доминирование в разных сенсорных си-
стемах проявляется в разной степени, так как дру-
гим основным принципом организации ЦНС яв-
ляется параллельная распределенная обработка
информации, что подразумевает многоканаль-
ность проведения информации и многоуровне-
вость ее обработки. Информация от рецепторов
до коры больших полушарий передается по мно-
жеству относительно самостоятельных каналов, а
горизонтальные связи обеспечивают взаимодей-
ствие между симметричными структурами мозга

на разных уровнях сенсорных систем. Такое стро-
ение обеспечивает надежность передачи инфор-
мации, позволяет осуществлять одновременную
обработку разных признаков сигнала на разных
уровнях и создает условия для тонкого регулиро-
вания процессов восприятия [1, 2]. Параллельная
распределенная обработка информации также
является предпосылкой для появления функцио-
нальной межполушарной асимметрии, когда пра-
вое и левое полушария в разной степени вносят
вклад в анализ сложных признаков сенсорных
сигналов или реализацию других функций. Наи-
более известным (но далеко не единственным)
проявлением функциональной межполушарной
асимметрии является доминирование левого по-
лушария при обработке семантической информа-
ции. Определение положения источника звука в
пространстве и анализ динамически меняющейся
информации при движении источника звука так-
же являются сложными процессами, при реали-
зации которых неоднократно была описана асим-
метрия в активности правого и левого полушарий.

Наиболее информативными признаками, по
которым слуховая система определяет положение
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источника звука, являются различия по времени
и по интенсивности между звуковыми стимула-
ми, поступающими на правое и левое ухо. Таким
образом, при определении положения источника
звука используется информация, получаемая от
обоих ушей, и при этом уже на начальных этапах
обработки пространственных характеристик вхо-
дящей сенсорной информации задействованы
оба полушария.

В течение долгих лет рассматривались две ос-
новные гипотезы относительно обработки бинау-
ральных признаков слуховой системой человека:
преимущественная обработка в полушарии, кон-
тралатеральном стороне звуковой стимуляции
(“контралатеральное доминирование”), и преоб-
ладающая роль правой слуховой коры в анализе
пространственных признаков звука (“правосто-
роннее доминирование”). Гипотеза о контралате-
ральном доминировании полушарий мозга при
обработке пространственных признаков звуко-
вых стимулов основывается преимущественно на
данных о нейронной активности у животных [3, 4],
а также на клинических данных [5, 6]. Ряд иссле-
дований, проведенных с помощью методов фМРТ,
ЭЭГ и МЭГ, показали более сильные или ранние
ответы в полушарии, контралатеральном сторо-
не, с которой предъявлялись звуковые стимулы
(неподвижные звуки [7–9], движущиеся звуки
[10–12]). В то же время существуют данные, сви-
детельствующие о доминировании правого полу-
шария при анализе пространственной слуховой
информации, как основанные на клинических
исследованиях [6, 13], так и полученные при реги-
страции фМРТ или МЭГ-ответов на неподвиж-
ные или движущиеся звуковые стимулы (непо-
движные звуки [8, 14–16], движущиеся звуки
[17, 18]).

Однако к настоящему времени накоплено
множество экспериментальных свидетельств то-
го, что данные гипотезы не являются полностью
взаимоисключающими. Было установлено, что
реакции левого полушария активируются пре-
имущественно правосторонним движением сти-
мула, тогда как правое полушарие одинаково реа-
гирует на движение звуковых стимулов с обеих
сторон. Иными словами, движение вправо акти-
вирует оба полушария, а движение влево – в ос-
новном правую кору [10, 19–21]. Это явление
получило название феномена “левостороннего
игнорирования” (в англоязычной литературе –
neglect model), под которым подразумевают пре-
имущественную обработку контралатеральной
пространственной информации в левом полуша-
рии и обработку информации по всему акустиче-
скому пространству в правом полушарии мозга
[22–26].

Базовые аспекты асимметрии слуховой актив-
ности мозга могут быть связаны с первичной

(“автоматической”) обработкой слуховой инфор-
мации на уровне, предшествующем вниманию
(в англоязычной литературе – preattentive, precon-
scious), показателем которой является негатив-
ность рассогласования (mismatchnegativity, MMN).
В общем виде MMN представляет собой негатив-
ную волну в составе вызванного потенциала (ВП),
возникающую в ответ на изменение параметров
стимуляции [27]. Имеются определенные свиде-
тельства того, что процесс автоматического рас-
познавания различий вызывает более выражен-
ную полушарную специализацию соответствую-
щих нейронных структур, чем независимое
предъявление стимулов вне процедуры регистра-
ции MMN [28]. Нарушение закономерности в по-
следовательности звуковых стимулов также мо-
жет быть обнаружено и на сознательном уровне.
Предъявление девианта может приводить к пере-
ключению внимания, что сопровождается гене-
рацией компонента P3a в составе ВП [29]. Поэто-
му негативность рассогласования и компонент
P3a интенсивно используются наряду с ВП при
изучении функциональной роли левого и правого
полушарий в пространственном слуховом анализе.

Основной объем данных относительно межпо-
лушарной асимметрии MMN, вызванной про-
странственными различиями, был получен либо в
условиях предъявления неподвижных стандартов
и девиантов различной латерализации [24, 25, 28,
30–33], либо для неподвижных стандартов, рас-
положенных в области средней линии головы, и
движущихся от них девиантов [34–36], либо при
движении стандартов и девиантов от центра
(средней линии головы) влево или вправо [37, 38].
Большинство авторов приходят к выводу о пре-
имущественно контралатеральной первичной об-
работке пространственных звуковых различий.
В то же время в ряде работ отмечены проявления
феномена “левостороннего игнорирования” [24,
25, 38].

Однако данные литературы свидетельствуют о
том, что параметры ВП и MMN (особенно ее ла-
тентность) проявляют чувствительность к поло-
жению начала траектории стимулов (MMN [31],
ВП [12, 20, 39]). Смещение стимулов по направле-
нию к средней линии или от нее, т.е. в центро-
стремительном или центробежном направлении,
может отражаться на степени контралатеральной
асимметрии реакции. Так, в работе N. Richter et al.
[31] показано, что степень межполушарной асим-
метрии MMN зависит от направления смещения
девиантных стимулов: контралатеральное преоб-
ладание MMN значительно более выражено при
центробежном смещении стимулов (от непо-
движных латерализованных стандартов к пери-
ферии), чем при центростремительном смеще-
нии (к средней линии головы).
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Данное исследование было посвящено влия-
нию положения звукового стимула (центральное
или латеральное, слева или справа) и направле-
ния движения (влево или вправо) на компоненты
N1, P2, MMN и P3a, зарегистрированные в левом
и правом полушариях, а также сравнению пара-
метров центробежной и центростремительной
MMN, вызванной плавным движением звукового
стимула. Для этого был применен режим тради-
ционной oddball-стимуляции, включавшей поми-
мо центральных неподвижных стандартов также
и латерализованные. Девианты перемещались от
стандартов к средней линии либо в обратном на-
правлении. На основании данных литературы
были выдвинуты следующие предположения, от-
носящиеся как к компонентам N1 и P2, так и к
разностным потенциалам: 1) реакция на центро-
бежное движение стимула больше по амплитуде,
чем на центростремительное движение; 2) кон-
тралатеральность реакции нарастает при движе-
нии к периферии и падает при движении к цен-
тру. Задача проведенного эксперимента состояла
в проверке этих предположений.

МЕТОДИКА
В эксперименте участвовали 12 испытуемых

(2 мужчин, 10 женщин, все праворукие) в воз-
расте от 21 до 42 лет. До начала опытов все испы-
туемые проходили стандартную процедуру аудио-
метрии на частотах 125, 250, 500, 750, 1000, 1500,
2000, 3000, 4000, 6000 и 8000 Гц. Отклонения ин-
дивидуальных пороговых величин от нормально-
го уровня слуха не превышали 10 дБ. Разница в
порогах, измеренных для правого и левого уха, не
превышала 5 дБ в диапазоне частот 750–1500 Гц и
10 дБ в диапазонах 125–500 и 2000–8000 Гц. Слу-
шателей располагали в комфортном кресле в
экранированной звукоизолированной камере.
В ходе регистрации ЭЭГ им предлагали читать
книгу по своему выбору. Каждый испытуемый
проходил экспериментальный цикл полностью.

Стимулы. Звуковыми стимулами служили ди-
хотически предъявленные отрезки белого шума
полосой 100–1300 Гц и длительностью 200 мс,
синтезированные в цифровом виде. Фронты на-
растания и спада длительностью 10 мс были сгла-
жены косинусоидальной функцией. Дихотиче-
ское предъявление всех применявшихся звуко-
вых стимулов вызывало у испытуемых ощущение
слитных звуковых образов, локализованных внутри
головы.

В ходе данного эксперимента использовали
два типа пространственных звуковых стимулов –
неподвижные и движущиеся. Неподвижные сти-
мулы были локализованы вблизи средней линии
головы (в дальнейшем для краткости – по цен-
тру), либо приблизительно в середине правой или
левой части субъективного акустического про-

странства. Движущиеся стимулы плавно смеща-
лись от неподвижных влево или вправо. Эффект
плавного движения стимулов создавали за счет
динамических изменений межушной задержки
ΔT в сигнале в пределах от 0 до 400 мкс. Ранее, в
нашей [40], выполненной с использованием сти-
мулов с аналогичными частотными и временны-
ми характеристиками, для неподвижных и плав-
но движущихся стимулов была получена зависи-
мость воспринимаемого положения стимула от
величины ΔT в диапазоне задержек от 0 до 800 мс.
Значение ΔT = 200 мкс соответствовало воспри-
нимаемому угловому положению звукового обра-
за 33 град, а ΔT = 400 мкс – положению 57 град от-
носительно средней линии головы.

При записи ЭЭГ в режиме oddball-парадигмы
неподвижные стимулы использовали в качестве
стандартов, а движущиеся в качестве девиантов.
По расположению стандарта стимулы объединя-
ли в 3 типа серий: Центр, Левая и Правая (рис. 1, А).

Серия Центр: Стандарт (Ц-Станд) – стимул с
постоянным значением межушной задержки
ΔT = 0 мкс, вызывающий ощущение неподвиж-
ного звукового образа, расположенного по цен-
тру головы. Девианты Ц-Движ-Л и Ц-Движ-П
моделировали плавное движение вправо и влево
от центра за счет линейного изменения ΔT от 0 до
±200 мкс.

Серия Правая: Стандарт (П-Станд) – стимул с
постоянным значением ΔT = 200 мкс. Такой сти-
мул испытуемые воспринимали как неподвиж-
ный, расположенный в правой половине акусти-
ческого пространства. Девиант П-Движ-П –
плавное движение от стандарта к уху (вправо) за
счет линейного нарастания ΔT от 200 до 400 мкс.
Девиант П-Движ-Л – плавное движение от стан-
дарта к центру (влево). Величина ΔT линейно
уменьшается от 200 мкс до 0.

Серия Левая: Стандарт (Л-Станд) – стимул с по-
стоянным значением ΔT = –200 мкс, которому соот-
ветствовал неподвижный звуковой образ в левой
половине акустического пространства. Девиант
ЛHДвиж-П – плавное движение от стандарта к
центру (вправо) за счет линейного уменьшения ΔT
от –200 мкс до 0. Девиант Л-Движ-Л – плавное дви-
жение от стандарта к уху (влево). Величина ΔT ли-
нейно нарастала от –200 до –400 мкс.

Синтезированные сигналы преобразовывали в
аналоговую форму при помощи многоканальной
аудиоплаты Gina24 (EchoAudio, США). Для дихо-
тического предъявления сигналов непосред-
ственно к барабанной перепонке применяли зву-
коизлучатели ER-2 (Etymotic Research Inc., США)
с амплитудно-частотными характеристиками, име-
ющими в диапазоне 0.1–10 кГц неравномерность
±3 дБ. Наконечники звукоизлучателей обеспечи-
вали дополнительное подавление внешних шу-
мов на 30 дБ. Интенсивность сигналов устанавли-
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Рис. 1. Схематическое изображение звуковых сигналов, расположения электродов для регистрации ЭЭГ, группировки
данных для статистического анализа. 
А – неподвижные и движущиеся звуковые стимулы в сериях Левая, Центр и Правая. I – схематическое изображение
положения стандартного стимула и траекторий перемещения девиантов. Пояснения условных названий стимулов да-
ны в тексте. II – изменения межушной задержки (ΔT) в стандартных и девиантных стимулах. По оси абсцисс – дли-
тельность стимула, мс. По оси ординат – межушная задержка, мкс. Б – симметричные электродные кластеры. В – схе-
матическое изображение группировки данных по выборкам для проведения статистического анализа, пояснения в
тексте.
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вали на уровне 50 дБ над порогом слышимости на
каждом ухе испытуемого.

Процедура эксперимента. В ходе записи ЭЭГ
слушателям предъявляли по 8 серий каждого вида
(Левая, Правая и Центр), причем порядок серий
был сбалансирован псевдослучайным образом
для каждого испытуемого в отдельности. На каж-
дом испытуемом записывали по 24 серии ЭЭГ
(3 раза по 8 серий в разные дни). Каждая серия
продолжалась около 8 мин, состояла из 500 сти-
мулов с межстимульным интервалом от начала
стимула до начала следующего l с, и содержала
420 стандартов и по 40 девиантов, движущихся
влево и вправо от стандарта (итого 80 девиантов в
одной серии). Вероятность предъявления состав-
ляла 84% для стандарта и по 8% для каждого типа
девиантов.

Регистрация и обработка результатов ЭЭГ. Ре-
гистрацию ЭЭГ проводили при помощи хлорсе-
ребряных электродов, в 32 точках по международ-
ной системе 10–20, с заменой точек отведения
PO3/PO4 на C5/C6. Дополнительные электроды
располагали на мочках ушей и на носу. Горизон-
тальную и вертикальную электроокулограммы
записывали при помощи электродов, установ-
ленных над правым глазом и под левым глазом.
Регистрацию ЭЭГ осуществляли цифровым эн-
цефалографом (ActiveTwo, BIOSEMI, Голландия),
при помощи специально разработанного про-
граммного обеспечения фильтровали и записы-
вали на диск компьютера. В процессе экспери-
мента ЭЭГ оцифровывали в полосе 0–102 Гц с
частотой дискретизации 2048 Гц, а затем подвер-
гали децимации до частоты 512 Гц. По окончании
эксперимента из ЭЭГ выделяли эпохи анализа
длиной 1000 мс, включая предстимульный интер-
вал 300 мс, принимавшийся за базовую линию.
Эпохи, содержащие артефакты амплитудой более
500 мкВ, удаляли из анализа на основе визуально-
го просмотра. Количество удаленных таким обра-
зом эпох не превышало 2%. Удаление оставшихся
артефактов производили на основе разложения
по независимым компонентам (independent com-
ponent analysis, ICA). Данное преобразование поз-
воляет разложить сигнал ЭЭГ на составляющие
компоненты, выделить артефакты связанные с
движениями глаз, морганиями и разрывом кон-
такта, а затем восстановить ЭЭГ без артефактов
[41]. В соответствии с методическими рекоменда-
циями для разложения по независимым компо-
нентам, проводили вычисление потенциала на
каждом канале относительно усредненного по-
тенциала всех электродов, и фильтровали в диа-
пазоне 0.5–45 Гц. После удаления артефактов и
обратного преобразования ЭЭГ фильтровали в
полосе 2–30 Гц, в качестве референта принимали
усредненный потенциал электродов на мочках
ушей. Затем проводили коррекцию ЭЭГ относи-
тельно базовой линии по участку 300 мс перед на-

чалом стимула и сортировали эпохи анализа по
видам сигналов.

Анализ данных. Для анализа межполушарной
асимметрии вызванной активности выделяли
симметричные электродные кластеры в левом и в
правом полушарии: FC1, Fp1, AF3, F3, C3, FC5, C5, F7
в левом и FC2, Fp2, AF4, F4, C4, FC6, C6, F8 – в пра-
вом, а также медиальный кластер (Fz, Cz) (рис. 1, Б).

Слуховые ВП вычисляли для каждого кластера
путем усреднения данных ЭЭГ по включенным в
кластер каналам, для каждого типа стимула и для
каждого испытуемого отдельно. Разностную вол-
ну получали вычитанием ответа на стандарт из
ответа на девиант. Достоверность отличия ампли-
туд разностных потенциалов (MMN и P3a) от нуля
проверяли методом скользящего среднего. Ам-
плитуды индивидуальных разностных потенциа-
лов усредняли во временнóм окне шириной 50 мс,
сдвигавшемся последовательно на протяжении
всей эпохи анализа с шагом 2 мс. Отличие каждой
полученной таким образом выборки от нуля про-
веряли при помощи двустороннего t-теста Стью-
дента с уровнем значимости α = 0.1.

После получения для каждого кластера инди-
видуальных слуховых ВП на стандартные и деви-
антные стимулы, в них оценивали амплитуды
компонентов N1, P2, MMN и P3a. Амплитуды всех
компонентов измеряли как средние величины
потенциала индивидуально для каждого испыту-
емого во временнóм окне ±25 мс по обе стороны
от соответствующего пика гранд-усредненной
кривой в медиальном кластере. Индивидуальные
пиковые латентности измеряли в том же времен-
нóм окне относительно пика на гранд-усреднен-
ной кривой.

Статистический анализ. Измеренные по ин-
дивидуальным данным средние амплитуды и пи-
ковые латентности компонентов N1, P2, MMN и
P3a подвергали пилотному трехфакторному дис-
персионному анализу с повторными измерения-
ми (repeated measures ANOVA) с факторами Серия
(левая, центр, правая), Стимул (влево от стандар-
та, стандарт, вправо от стандарта), Кластер (ле-
вый, медиальный, правый). Пилотный статисти-
ческий анализ выявил высокую значимость фак-
тора Кластер для большинства исследуемых
компонентов. Последующие попарные сравне-
ния показали, что ответы в медиальном кластере
имели большую амплитуду и меньшую латент-
ность, чем в двух других кластерах. Поскольку за-
дача исследования состояла в сравнении актив-
ности двух полушарий, ответы медиального кла-
стера не включали в основной и дополнительный
дисперсионный анализ.

Для того чтобы оценить влияние положения
неподвижных звуковых стимулов на асимметрию
распределения основных компонентов ВП по по-
верхности головы, средние амплитуды и пиковые
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латентности компонентов N1 и P2 в ответах на
стандартные стимулы подвергали двухфакторно-
му дисперсионному анализу с повторными изме-
рениями с факторами Стандарт (левый, цен-
тральный, правый) и Кластер (левый, правый).
Для средних амплитуд и пиковых латентностей
компонентов N1, P2, MMN и P3a ответов на дви-
жущиеся девиантные стимулы проводили трех-
факторный дисперсионный анализ с повторны-
ми измерениями с факторами Стандарт (левый,
центральный, правый), Девиант (движение влево
и вправо от стандарта) и Кластер (левый, пра-
вый). Так как девиантные стимулы в каждой се-
рии двигались влево или вправо от стандартных,
фактор Стандарт в данном анализе соответство-
вал положению начала траектории движения, а
также сектору субъективного акустического про-
странства, в котором располагалась траектория
движения стимула (рис. 1, В, ANOVA I).

Для ответов на девиантные стимулы, движе-
ние которых начиналось от правого и левого
стандартов, дополнительно оценивали влияние
направления движения относительно средней
линии субъективного акустического простран-
ства (к центру или к периферии). Ответы на деви-
антные стимулы, движущиеся от латеральных
стандартов, а также соответствующие разностные
потенциалы, перегруппировали в две выборки:
центростремительные (Л-Движ-П и П-Движ-Л)
и центробежные (Л-Движ-Л и П-Движ-П). Отве-
ты на девианты, движущиеся от центрального
стандарта, из этого анализа были исключены, так
как в сериях с центральным стандартом центро-
стремительное движение невозможно. Индиви-
дуальные средние амплитуды и пиковые латент-
ности N1, P2, MMN и P3a подвергали трехфактор-
ному дисперсионному анализу с повторными
измерениями с факторами Сторона звучания (ле-
вая, правая), Направление (центростремитель-
ное, центробежное), Кластер (левый, правый)
(рис. 1, В, ANOVA II).

Влияние направления движения (к центру или
к периферии) на амплитуду и латентность MMN и
P3a также исследовали для реакций медиального
кластера при помощи двустороннего парного
t-теста. Реакции на лево- и правосторонние сти-
мулы в этом анализе были усреднены.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Все стандартные и девиантные стимулы вызы-

вали отчетливые ВП во всех трех кластерах. Вы-
званные ответы на стандартные и девиантные
стимулы и разностные потенциалы, зарегистри-
рованные в медиальном кластере и усредненные
по всем испытуемым, а также топограммы рас-
пределения активности по поверхности головы,
представлены на рис. 2–4. Различия вызванных
ответов на девиантные стимулы и ответов на

стандартные стимулы позволили выделить в раз-
ностных волнах компоненты MMN с латентно-
стью 200–300 мс и P3a с латентностью 350–400 мс.
Достоверность отличия разностных компонентов
от нуля проверяли методом скользящего средне-
го. Соответствующие временные интервалы вы-
делены на рис. 2–4 серым цветом.

Влияние положения звуковых стимулов на
средние амплитуды и пиковые латентности ком-
понентов N1 и P2 ВП на неподвижные стандарты
оценивали с помощью двухфакторного диспер-
сионного анализа (Стандарт (левый, централь-
ный, правый) * Кластер (левый, правый)). Для
амплитуды N1 была получена высокая значи-
мость фактора Кластер (F(1, 11) = 7.13, p < 0.05) и
двухфакторного взаимодействия Стандарт * Кла-
стер (F(1.99, 21.91) = 7.35, p < 0.01). В качестве ил-
люстрации различий на рис. 5, А, Б, В приведены
ВП, полученные в левом и правом кластерах, в
ответ на стандартные стимулы из серий Левая,
Центр и Правая. Согласно попарным сравнени-
ям, амплитуда N1 была больше в левом кластере,
чем в правом, при центральном и правом положе-
ниях стандартов (p < 0.05) (рис. 5, А, В). В ответах
на стандарты серии Левая достоверных отличий в
амплитуде компонента N1 обнаружено не было
(p > 0.05) (рис. 5, Б). Для амплитуды компонента P2,
а также для латентностей N1 и P2 значимых эф-
фектов и взаимодействий не обнаружено (p > 0.05).

Для компонентов N1 и P2 ВП на движущие-
ся девиантные стимулы трехфакторный дис-
персионный анализ (ANOVA I: Стандарт (ле-
вый, центральный, правый) * Девиант (движе-
ние влево и вправо от стандарта) * Кластер
(левый, правый)) дал сходные результаты. Для
амплитуды N1 была получена высокая значи-
мость фактора Кластер (F(1, 11) = 8.25, p < 0.05)
при пограничной значимости двухфакторного
взаимодействия Стандарт * Кластер (F(1.44,
15.83) = 3.55, p = 0.066). Попарные сравнения
показали, что в ответах на девианты амплитуда
N1 также была больше в левом кластере, чем в
правом, при центральном и правом положени-
ях стандартов (p < 0.01). Направление движе-
ния девианта (вправо или влево от стандарта)
на амплитуду N1 не влияло. В качестве иллю-
страции различий на рис. 5, Г и Д приведены
ВП, полученные в левом и правом кластерах в
ответ на движущиеся девиантные стимулы. От-
веты на стимулы, двигавшиеся влево и вправо
от стандарта, усреднены между собой. Досто-
верные различия в амплитуде, полученные в
попарных сравнениях, отмечены стрелками с
названием компонента в прямоугольной рам-
ке. Анализ амплитуды компонента P2 не вы-
явил значимых эффектов и взаимодействий,
несмотря на существующие достоверные раз-
личия при попарных сравнениях, отмеченные
на рис. 5, Г. Эти различия проявили себя в до-
полнительном дисперсионном анализе, ре-
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Рис. 2. Вызванная активность медиального кластера при предъявлении Левой серии. 
А – гранд-усредненные ВП на стандартные и девиантные стимулы, а также соответствующие разностные потенциалы.
По оси абсцисс – время, мс. По оси ординат – разность потенциалов, мкВ. Тонкие линии – реакции на стандарт, жир-
ные линии – реакции на девиант, пунктирные линии – разностный потенциал. Серым цветом выделены интервалы,
в которых различия между ответами на стандарт и девиант были достоверны. Б – топограммы амплитуд компонентов
ВП и разностных потенциалов, полученные в моменты времени, указанные рядом с каждой топограммой. Негатив-
ность показана черным цветом, позитивность – белым. Типы сигналов см. рис. 1, А.
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зультаты которого описаны ниже. Анализ ла-
тентностей N1 и P2 значимых эффектов и взаи-
модействий не выявил (p > 0.05).

Аналогичный дисперсионный анализ не вы-
явил значимых факторов и взаимодействий для
амплитуды компонентов MMN и P3a, однако пе-
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речисленные факторы оказывали влияние на их
латентности. Для латентности компонента MMN
анализ показал высокую значимость факторов
Стандарт (F (1.75, 19.21) = 32.22, p < 0.001), Деви-
ант (F(1.00, 11.00) = 24.05, p < 0.001) и двухфактор-
ного взаимодействия Стандарт * Девиант (F(1.88,
20.67) = 27.45, p < 0.001). Попарные сравнения по-

казали, что латентность компонента MMN была
больше при движении влево от правого стандар-
та, чем от левого и центрального, а также больше,
чем при движении вправо от правого стандарта
(p < 0.01) (рис. 6, А). Для латентности компонента
P3a анализ показал только высокую значимость
фактора Стандарт (F(1.78, 19.62) = 75.84, p < 0.001)

Рис. 3. Вызванная активность медиального кластера при предъявлении Центральной серии. 
Обозначения см. рис. 2.
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при отсутствии других значимых факторов и вза-
имодействий. При движении девиантов от цен-
трального стандарта латентность P3a была досто-
верно меньше, чем при движении от левого или
правого (p < 0.01) (рис. 6, Б). Этот эффект не зави-
сел от направления движения и проявлялся оди-
наково в левом и правом кластерах.

Влияние центростремительного или центро-
бежного направления движения (от латеральных
стандартов к центру или к периферии) на средние
амплитуды и пиковые латентности компонентов
N1, P2, MMN и P3a оценивали с помощью трех-
факторного дисперсионного анализа Направле-
ние (центростремительное, центробежное) * Сто-

Рис. 4. Вызванная активность медиального кластера при предъявлении Правой серии. 
Обозначения см. рис. 2.
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рона звучания (левая, правая) * Кластер (левый,
правый) (ANOVA II). Фактор Направление не ока-
зал значимого влияния ни на амплитуду, ни на
латентность компонентов N1 и P2 (p > 0.05). Был

обнаружен главный эффект Кластера для ампли-
туд N1 и P2 (F(1, 11) = 6.26, и F(1, 11) = 5.95, p <
< 0.05), который сопровождался значимым взаи-
модействием Сторона * Кластер (F(1, 11) = 4.31,

Рис. 5. ВП в левом и правом кластерах в ответ на неподвижные стандартные (А, Б, В) и движущиеся девиантные (Г, Д)
стимулы.
А, Б, В – эффект Кластера и взаимодействие Стандарт * Кластер для компонентов N1 и P2, полученных при предъяв-
лении неподвижных стандартных стимулов. Г, Д – эффект Кластера и взаимодействие Сторона * Кластер для компо-
нентов N1 и P2, полученных при предъявлении центробежных и центростремительных девиантов в Левой и Правой
сериях. Черные пунктирные линии – ВП левого кластера, серые сплошные линии – ВП правого кластера. По оси абс-
цисс – время, мс. По оси ординат – разность потенциалов, мкВ. Значимые различия амплитуд показаны в рамках во-
круг названия компонента: прямоугольная рамка – результаты ANOVA I по факторам Стандарт (левый, центральный,
правый) * Направление (влево, вправо) * Кластер (левый, правый); круглая рамка – результаты ANOVA II по факторам
Направление (центростремительное, центробежное) * сторона звучания (левая, правая) * Кластер (левый, правый).
Типы стимулов обозначены на схемах головы.
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Рис. 6. Эффекты положения стандарта, направления движения и кластера для гранд-усредненных разностных потен-
циалов. 
А – латентность MMN при движении от левого, центрального и правого стандарта. 1 – ответ на движение влево, 2 –
ответ на движение вправо. Латентности ответов левого и правого кластера усреднены между собой. Б – латентность
компонента P3a при движении от левого, центрального и правого стандарта. Латентности ответов на правые и левые
девианты, а также ответов левого и правого кластеров усреднены между собой для каждой серии стимулов. Звездочка-
ми показаны достоверные различия (*** – p < 0.001). В – эффект направления движения. Слева – разностные потен-
циалы серии Левая; справа – серии Правая. Ответы левого и правого кластеров усреднены между собой. а – разност-
ный потенциал при центробежном направлении движения девианта, б – при центростремительном. Г – эффект кла-
стера при движении девиантов от латерализованных стандартов. Слева – разностные потенциалы серии Левая;
справа – серии Правая. Ответы на центробежные и центростремительные девианты усреднены между собой. Досто-
верные различия показаны стрелками рядом с названиями компонентов. По оси абсцисс – время от начала действия
стимула, мс. По оси ординат – амплитуда реакции, мкВ. в – разностный потенциал в левом кластере электродов, г –
в правом кластере.
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p = 0.062 для N1 и F(1, 11) = 5.67, p < 0.05 для P2).
Согласно попарным сравнениям, при движении с
правой стороны амплитуда N1 в левом кластере
(контралатеральном) была больше, чем в правом
(p < 0.05) (рис. 5, Д). Амплитуда компонента P2 в
правом кластере была больше, чем в левом, но эти
различия достигали уровня достоверности только
при движении с левой стороны (контралатераль-
но) (рис. 5, Г). Других значимых эффектов и вза-
имодействий не обнаружено (p > 0.05). Достовер-
ные различия в амплитуде, полученные в попар-
ных сравнениях в этом анализе, на рис. 5, Г и Д
отмечены стрелками с названием компонента в
круглой рамке.

Для амплитуды компонентов MMN и P3a зна-
чимых эффектов и взаимодействий также не об-
наружено (p > 0.05). Для латентности MMN ана-
лиз показал высокую значимость фактора Сторо-
на звучания (F(1, 11) = 40.76, p < 0.01) и
двухфакторного взаимодействия Сторона * На-
правление (F(1, 11) = 30.79, p < 0.01). Попарные
сравнения показали, что при движении в правой
части слухового пространства латентность цен-
тростремительной MMN больше, чем центробеж-
ной (рис. 6, В, правая панель). Для латентности
P3a также обнаружено значимое двухфакторное
взаимодействие Сторона * Направление (F(1, 11) =
= 7.54, p < 0.05). Попарные сравнения показали,
что латентность компонента P3a также была

больше в случае центростремительного движения
по сравнению с центробежным, но эти различия
были выявлены только при движении в левой ча-
сти слухового пространства (рис. 6, В, левая па-
нель) и имели пограничный уровень значимости
(p = 0.053). Кроме того, имело место значимое
двухфакторное взаимодействие Сторона * Кла-
стер (F(1, 11) = 4.94, p < 0.05). Согласно попарным
сравнениям, движение с левой стороны вызывало
более ранний компонент P3a в правом кластере
(контралатеральном), чем в левом (рис. 6, Г).

Влияние направления движения (к центру или
к периферии) на амплитуду и латентность MMN и
P3a было также исследовано для реакций меди-
ального кластера при помощи двустороннего
парного t-теста. Реакции на лево- и правосторон-
ние стимулы в этом анализе были усреднены
(рис. 7). Для амплитуд обоих компонентов значи-
мых различий не обнаружено. Латентность цен-
тростремительной MMN оказалась больше, чем
центробежной, как при движении от центрального
стандарта (t = 6.33, p < 0.001), так и при движении
от латеральных (t = 5.82, p < 0.001). Латентность
P3a была меньше при движении от центрального
стандарта, чем от латеральных: t = 10.12, p < 0.001
при сравнении с центростремительным P3a, и t =
= 14.92, p < 0.001 при сравнении с центробежным
P3a. Аналогичный результат был описан выше для
реакций левого и правого полушария (рис. 6, Б, В).

Рис. 7. Эффекты положения стандарта и направления движения для гранд-усредненных разностных потенциалов ме-
диального кластера. 
а – разностный потенциал на центробежные стимулы, движущиеся от центрального стандарта; б – разностный потен-
циал на центробежные стимулы, движущиеся от латеральных стандартов, в – разностный потенциал на центростре-
мительные стимулы, движущиеся от латерализованных стандартов. По оси абсцисс – время от начала действия сти-
мула, мс. По оси ординат – амплитуда реакции, мкВ. Реакции на симметричные стимулы в правой и левой стороне
акустического пространства усреднены между собой. Стрелками отмечены компоненты, для которых были получены
достоверные различия пиковых латентностей. Типы стимулов обозначены на схемах головы.
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В данном эксперименте все стандартные сти-
мулы были неподвижными и совпадали с поло-
жением начальной точки траектории движения
девиантов. Исследовалось влияние положения
начала траектории движения стимула (централь-
ное или латеральное, слева или справа) и направ-
ления его движения (влево или вправо, к центру
или к периферии) на компоненты N1, P2, MMN и
P3a, зарегистрированные в левом и правом полу-
шариях.

Как показало исследование, компоненты N1 и
P2 проявляли в целом слабую чувствительность к
исследуемым факторам. Амплитуда компонента
N1 продемонстрировала доминантность левого
полушария для неподвижных стандартных сти-
мулов, расположенных в правом полуполе аку-
стического пространства и вблизи средней линии
головы, а неподвижные стимулы левого акусти-
ческого пространства вызывали в левом и правом
полушариях мозга реакции одинаковой амплиту-
ды (рис. 5, А, Б, В). Девианты, расположенные
справа (независимо от направления движения),
вызывали больший компонент N1 в левом полу-
шарии, чем в правом. Девианты, расположенные
слева (также независимо от направления) вызы-
вали больший компонент P2 в правом полуша-
рии, чем в левом. Оба результата указывают на
контралатеральное преобладание ранних компо-
нентов ВП на движущиеся звуковые стимулы,
при том, что центральное или латеральное поло-
жение начала траектории и направление движе-
ния стимулов на эти компоненты не влияли. Од-
нако, тот факт, что право- и левостороннее рас-
положение движущихся стимулов отражалось на
разных компонентах ВП, трудно объяснить на ос-
новании имеющихся представлений о природе
суммарного ответа. Если рассматривать межпо-
лушарную асимметрию с точки зрения ее времен-
нóй динамики, то согласно полученным резуль-
татам, контралатеральность реакции на право-
сторонние стимулы развивалась раньше, чем в
случае левосторонних стимулов (на временных
интервалах волн N1 и P2, соответственно). Если
же рассматривать компоненты N1 и P2 как еди-
ный комплекс N1P2, который считается более
устойчивой характеристикой ВП, чем его состав-
ляющие, то амплитуда комплекса N1P2 от пика до
пика оказывается меньше для ипсилатеральных
ответов, чем для контралатеральных. В правом
кластере это различие достигается за счет мень-
шей амплитуды N1 и P2 в реакциях на правосто-
ронние стимулы, а в левом кластере – за счет
уменьшения амплитуды P2 в реакциях на лево-
сторонние стимулы.

В предыдущих исследованиях асимметрии ре-
акций на движение от центра [34, 37] для всех зву-
ковых стимулов было выявлено устойчивое

правостороннее доминирование в диапазоне ла-
тентностей 110–160 мс после начала сигнала, со-
ответствующем нисходящей ветви компонента N1.
Изменение картины асимметрии компонентов
N1 и P2 в данном исследовании по сравнению с
предыдущими может быть связано с более широ-
ким набором положений и траекторий звуковых
стимулов, что потребовало более активного взаи-
модействия между полушариями при анализе
пространственной информации в целом.

Положение начала траектории (центральное
или латеральное) оказывало наиболее заметный
эффект на латентность волны P3a, регистрируе-
мой во всех трех кластерах (рис. 6, Б, рис. 7). Са-
мый ранний компонент P3a формировался при
движении от центра. Как известно, этот позитив-
ный компонент разностного потенциала считает-
ся индикатором переключения внимания на де-
виантный стимул. Он может отражать как сенсор-
ные, так и когнитивные аспекты сенсорного
события без выраженной модальной специфич-
ности [42, 43]. В настоящее время связь между
процессами, формирующими N1 и MMN на пер-
вом этапе обработки информации и вызывающи-
ми P3a на втором этапе этой обработки, остается
до конца не выясненной [44, 45]. Полученные на-
ми результаты также не позволяют установить,
почему влияние положения начала траектории
слабее проявлялось на этапе формирования MMN.
В разностном потенциале, полученном при дви-
жении от центра, увеличение амплитуды MMN по
сравнению с движением от латеральных стандар-
тов (рис. 7) не достигло уровня достоверности.
Единственная имеющаяся в литературе работа, в
которой сравниваются разностные потенциалы
при разной степени латерализации стандарта,
свидетельствует о большей латентности MMN
при смещении стандартов к периферии, по срав-
нению с центральным стандартом [31]. Согласно
нашим данным, такой эффект достоверно наблю-
дался только при движении от правого стандарта
к центру (рис. 6, А). В нашем исследовании ла-
тентность волны P3a оказалась более чувстви-
тельна к положению начала траектории (рис. 6, Б).
В целом увеличение амплитуды MMN и формиро-
вание более раннего P3a при движении от центра
соответствует представлениям о наибольшей чув-
ствительности слуховой системы к смещению ис-
точника звука вблизи средней линии головы
[46, 47]. Высокая пространственная разрешаю-
щая способность позволяет раньше обнаружить
небольшое изменение положения звукового об-
раза, что приводит к формированию более ранне-
го и сильного ответа.

Направление движения от латеральных стан-
дартов к центру или к периферии также отража-
лось в большей степени на времени формирова-
ния MMN и P3a, чем на их величине. При дви-
жении девиантов в правой части слухового
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пространства центробежная MMN формирова-
лась раньше, чем центростремительная (рис. 6, Г).
Это находится в соответствии с результатами, ко-
торые получили N. Richter et al. [31]. Согласно их
исследованию MMN на стимулы, двигавшиеся к
центру, имели большую латентность, чем, дви-
гавшиеся к периферии [31]. В нашем исследова-
нии при движении слева центробежный компо-
нент P3a также формировался раньше, чем цен-
тростремительный. Компонент P3a связывают с
непроизвольным переключением внимания на
неожиданный стимул и рассматривают как кор-
релят ориентировочной реакции [48, 49]. Можно
предположить, что стимулы, удаляющиеся от
центра к периферии, вызывают более раннюю
ориентировочную реакцию, чем движущиеся в
обратном направлении. Ориентировочная реак-
ция включает в себя движения головы, глаз и
ушей в направлении источника раздражения. Это
позволяет поместить новый стимул в область
максимальной разрешающей способности сен-
сорных систем, что создает условия для лучшего
восприятия нового раздражителя. Если новый
стимул появляется в центре зрительного или слу-
хового поля, либо движется к центру, он уже на-
ходится в области максимальной разрешающей
способности или движется к ней. В этом случае
ответная двигательная реакция имеет меньшую
амплитуду и большую латентность. В частности,
для зрительных стимулов, движущихся в гори-
зонтальной плоскости, было показано, что дви-
жение от точки фиксации взгляда вызывало более
быстрые реакции, чем движение к точке фикса-
ции, а разница между движением к точке фикса-
ции и движением от нее увеличивалась с эксцен-
триситетом стимула [50]. Это совпадает с наблю-
даемым соотношением латентностей компонента
P3a на центробежные и центростремительные
стимулы.

Кроме того, при движении с левой стороны
компонент P3a возникал раньше с контралате-
ральной стороны (в правом кластере), чем с ипси-
латеральной (рис. 6, Д); при этом на этапе фор-
мирования MMN наблюдалась только слабая
тенденция к контралатеральности амплитуды
разностного потенциала. Таким образом, лево-
сторонние стимулы вызывали более поздние про-
явления эффекта направления, чем правосторон-
ние (временные диапазоны MMN и P3a соот-
ветственно), и такие же поздние проявления
контралатеральности. В уже упоминавшейся ра-
боте N. Richter et al. [31] отмечена зависимость по-
лушарной асимметрии MMN от направления сме-
щения девиантов: при смещении к периферии от
центральных или латеральных стандартов наблю-
далось контралатеральное доминирование ам-
плитуд MMN, а при смещении от латеральных
стандартов к центру асимметрия отсутствовала.
Одной из возможных причин несоответствия

этих результатов нашим данным могли быть низ-
кие амплитуды полученных разностных потенци-
алов. Для сравнения, в работе N. Richter et al. [31],
амплитуды MMN левого и правого полушарий со-
ставляли от 1.5 до 2.8 мкВ в разных условиях. По-
скольку амплитуда MMN отражает степень разли-
чий между стандартом и девиантом, следующим
шагом в исследовании асимметрии ВП и MMN
может стать использование стимулов с более
длинными траекториями движения, вызываю-
щими высокоамплитудную MMN.

Исследования ВП на центробежные и центро-
стремительные изменения ∆T показали большую
величину ответа при смещении к периферии [20,
39]. Результаты данного эксперимента не под-
твердили эти выводы и не выявили связи между
полушарной асимметрией ВП или разностных
потенциалов и направлением смещения к центру
или к периферии. Вероятно, различия связаны с
тем, что в упомянутых работах исследовались от-
веты на резкое перемещение звукового стимула
как на отдельное событие. В данном исследова-
нии величина межушных различий стимуляции
изменялась плавно, а начало изменений совпада-
ло с включением звукового стимула.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Подводя краткий итог проведенного исследо-
вания, можно охарактеризовать функциональ-
ную асимметрию комплекса N1P2 и разностных
потенциалов как неустойчивое контралатераль-
ное доминирование. Положение траектории дви-
жущихся девиантов отражалось не на величине
разностных потенциалов, а на времени их форми-
рования. Направление движения было связано с
латентностями волн MMN и Р3а: центробежные
девианты вызывали более ранние реакции MMN
и Р3а, чем центростремительные. Это явление
можно рассматривать как электрофизиологиче-
ский коррелят ориентировочного ответа на зву-
ковые объекты, удаляющиеся от средней линии.
Девианты, движущиеся от латеральных позиций,
вызывали более поздние компоненты P3a, чем те,
которые двигались от средней линии. Это согла-
суется с концепцией более точной локализации
звука во фронтальной части акустического про-
странства.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицинской
этики, сформулированными в Хельсинкской
декларации 1964 г. и ее последующих обновлени-
ях, и одобрены Этическим комитетом Санкт-
Петербургского государственного университета
(Санкт-Петербург).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
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ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.
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Effect of Motion Trajectory on the Lateralization of Auditory Evoked Responses
E. A. Petropavlovskaiaa, *, L. A. Kanakhinab, L. B. Shestopalovaa

aPavlov Institute of Physiology RAS, St. Petersburg, Russia
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Processing of acoustic space in the human auditory system implicates the interaction of the left and right
hemispheres of the brain. In this study we investigated the influence of position and motion direction of
sound stimuli on the amplitude and latency of N1, P2, MMN and P3a components of auditory evoked po-
tentials in the left and right brain hemispheres. The data suggest that functional asymmetry of the N1P2 com-
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plex and difference waveforms can be described as weak contralateral dominance. Deviations moving from
the lateral positions evoked later P3a components than those moving from the midline, which is consistent
with the concept of higher localization accuracy in the frontal part of the acoustic space. The motion direc-
tion affected the MMN and P3a latency; centrifugal deviations produced earlier MMNs and P3a reactions
than centripetal deviants. This could result from stronger orienting reaction caused by stimuli moving from
the center towards the periphery as compared with the opposite direction.

Keywords: sound source localization, interhemispheric asymmetry, contralateral dominance, mismatch neg-
ativity, auditory motion.
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