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Одним из пока неразрешенных вопросов в области изучения системной активности мозга человека
является противоречивость данных о локальной активности отдельных звеньев мозговых систем и
их дистантных взаимодействий. В рамках развития этого направления исследований недавно был
обнаружен феномен скрытых звеньев – целый ряд структур мозга мог вовлекаться в их работу без
выявляемого изменения энергопотребления, только за счет изменения характера дистантных функ-
циональных связей. В данной работе продолжили изучение феномена скрытых звеньев на матери-
але фМРТ-данных, полученных в условиях идентификации и категоризации изображений. В статье
был предложен способ определения местонахождения скрытых звеньев, а также с привлечением
методов теории графов получено подтверждение о ключевом характере участия “скрытых звеньев”
в системной активности мозга. Помимо этого, показана возможность существования разных типов
скрытых звеньев, выполняющих разные функции в конфигурации системной активности мозга.
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Изучение системной организации мозга чело-
века издавна является одним из актуальнейших
направлений психофизиологии. Сейчас уже мало
кто сомневается в том, что поведение человека,
его психические функции обеспечиваются рас-
пределенными корково-подкорковыми мозговы-
ми системами. В современных исследованиях на-
ряду с традиционными активационными иссле-
дованиями таких систем лидирующие позиции
занимают исследования функциональных взаи-
модействий. При этом представления о законо-
мерностях реорганизации межзвеньевых взаимо-
действий в процессе обеспечения высших видов
нервной деятельности человека находятся в ста-
дии формирования [1–4]. Одним из пока нераз-
решенных вопросов этого направления иссле-
дований функциональной организации мозга
человека является противоречивость данных о
локальной активности отдельных звеньев мозго-
вых систем и их дистантных взаимодействиях
[3, 5–7]. Зачастую в рамках обеспечения внешне
однородной деятельности, например, речевой,

могут наблюдаться несоответствия между на-
правлениями изменений локального энергопо-
требления и дистантных взаимодействий [7, 8].
Внимательное изучение данного эффекта позво-
лило обнаружить новый феномен системной ак-
тивности мозга – феномен скрытых звеньев [3, 8].
На основании наблюдаемого феномена была
сформулирована гипотеза о новом свойстве работы
мозговых систем, при котором целый ряд струк-
тур мозга мог вовлекаться в их работу без выявля-
емого изменения энергопотребления, только за
счет изменения характера дистантных функцио-
нальных связей. Из этого следует, что звено мо-
жет считаться “скрытым”, только если продемон-
стрировано, во-первых, значимое практическое
отсутствие (practical equivalence testing) изменений
энергопотребления, а во-вторых, включение та-
кого звена в функциональные взаимодействия.
Таким образом, для выявления “скрытых зве-
ньев” необходимо применение специализиро-
ванных методов, учитывающих характер их во-
влечения – отсутствие проявления их работы в
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рамках активационных исследований. Поэтому
до недавнего времени отсутствие статистических
методов по анализу групповых данных фМРТ-ис-
следований, позволяющих признать статистиче-
ски значимой нулевую гипотезу о равенстве сред-
них, являлось препятствием в изучении “скрытых
звеньев”. Так, при использовании классической
частотной статистики (тестирование значимости
нулевой гипотезы, null hypothesis significance testing –
NHST) отсутствие статистически значимых раз-
личий не может быть содержательно интерпрети-
ровано, т.е. не свидетельствует об отсутствии раз-
личий между переменными. В последнее время
стали появляться новые подходы, преодолеваю-
щие данное ограничение. В рамках апробации од-
ного из таких подходов, основанного на Байесов-
ской статистике и позволяющего принять нулевую
гипотезу об отсутствии практических различий
между сравниваемыми групповыми переменны-
ми при анализе фМРТ-данных, были получены
предварительные данные, свидетельствующие в
пользу принципиальной возможности в выборе
областей мозга, которые являются кандидатами
на роль скрытых звеньев [9]. Это открывает и но-
вые экспериментальные возможности в изучении
функциональной роли “скрытых звеньев”.

В соответствии с выдвинутой ранее гипотезой [3]
скрытыми звеньями могут являться такие струк-
туры мозга, которые проявляют свое участие в
обеспечении текущей деятельности, меняя харак-
тер своего участия в функциональных взаимодей-
ствиях с другими звеньями мозговых систем. При
этом конкретная функциональная роль скрытых
звеньев в работе мозговых систем является неис-
следованной. Исходя из этого, в рамках настоя-
щей работы было предположено, что, по крайней
мере, некоторые из скрытых звеньев могут иметь
важное значение в организации нейросетевой
активности, являясь так называемыми хабами.
В данном случае под хабом понимается структура
мозга, которая играет связующую роль между вза-
имодействующими звеньями на внутри- и меж-
системном уровне взаимодействия [4, 6]. Если
при обеспечении какой-либо деятельности скры-
тое звено выступает в роли хаба, то соответствую-
щим образом должны меняться и конфигураци-
онные свойства дистантных взаимодействий та-
кого звена [10].

Для экспериментальной проверки гипотезы
настоящего исследования использовали экспери-
ментальный материал, полученный в условиях
категоризации изображений, который подразу-
мевал как определение одушевленности/неоду-
шевленности объекта, так и идентификацию ка-
тегории объекта (реально существующий или
нет), предъявляемых на изображениях. Исполь-
зование именно таких тестовых заданий было
продиктовано тем, что распознавание, иденти-
фикация и категоризация объектов окружающего

мира являются одними из ключевых процессов
высшей нервной деятельности, а мозговые систе-
мы их обеспечения относительно подробно ис-
следованы. Считается, что ключевыми звеньями
мозговых систем обеспечения идентификации и
категоризации объектов разных сенсорных мо-
дальностей являются структуры вентрального пу-
ти, включая нижнюю височную кору и вентрола-
теральную префронтальную кору [11, 12]. Однако
феноменология “скрытых звеньев” предполага-
ет, что скрытым звеном может оказаться структу-
ра мозга, которая ранее не проявляла и не прояв-
ляет своего участия в обеспечении исследуемой
деятельности изменением своей локальной ак-
тивности. А с учетом того, что представления о
многих мозговых системах основываются на дан-
ных активационных исследований, авторы на-
стоящей статьи предполагали обнаружить новые
звенья, о которых не сообщалось в предыдущих
исследованиях.

МЕТОДИКА
В двух фМРТ-исследованиях анализировали

результаты, полученные у двух независимых групп
здоровых праворуких добровольцев. Первая группа
состояла из 41 добровольца (17 мужчин, средний
возраст ± стандартное отклонение = 23.9 ± 2.3 лет).
Вторая группа состояла из 38 добровольцев
(18 мужчин, 24.8 ± 4.6 лет). Праворукость оцени-
вали по вопроснику Олдфилда [13].

Тестовые задания. В первом исследовании
(рис. 1, А) добровольцам предъявляли: 1) неиска-
женные изображения реальных объектов (“nor-
mal”, Norm); 2) частично искаженные изображе-
ния, на которых возможно идентифицировать ре-
альные объекты (“scrambled”, Scr); 3) полностью
искаженные изображения, на которых невозмож-
но идентифицировать реальные объекты (“totally
scrambled”, TotScr). Первые два типа стимулов
могли включать как одушевленные, так и неоду-
шевленные объекты. Согласно инструкции доб-
ровольцы старались как можно быстрее распо-
знать реальный объект на изображении. Во втором
исследовании (рис. 2, Б) добровольцам предъяв-
лялись: 1) неискаженные изображения одушев-
ленных объектов (“animate”, Anim); 2) неиска-
женные изображения неодушевленных объектов
(“inanimate”, Inanim); 3) полностью искаженные
изображения, на которых невозможно идентифи-
цировать реальные объекты (TotScr). Согласно
инструкции, добровольцы старались как можно
быстрее определить, относятся ли объекты неис-
каженных изображений к одушевленной или не-
одушевленной категории. В случае искаженных
изображений добровольцам необходимо было
сделать предположение о том, какой объект (оду-
шевленный или неодушевленный) присутствовал
на изображении до его искажения. В обоих зада-
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ниях отождествление объектов с той или иной ка-
тегорией производили нажатием кнопок джой-
стика большим и указательным пальцем правой
руки.

Каждое задание состояло из 102 зрительных
стимулов (по 34 стимула каждого типа) длитель-
ностью 700 мс. Межстимульный интервал варьи-
ровался от 3100 до 3500 мс с шагом 100 мс. В отсут-
ствии стимуляции в центре экрана появлялся
крест для фиксации взгляда. Для увеличения ста-
тистической эффективности дизайна между экс-
периментальными пробами случайным образом
предъявляли так называемые пробы “пустышки”
[14] длительностью 4000 мс, неотличимые от
межстимульного интервала (изображение креста
для фиксации взгляда). Их количество составило
51 (1/3 от общего числа проб). Одно тестовое за-
дание длилось 11 мин.

В качестве стимулов использовали эмоцио-
нально нейтральные изображения стандартизи-
рованной базы “International affective picture system,
IAPS” [15]. Искажение (scrambling) изображений
производили при помощи метода диффеоморф-
ных трансформаций, сохраняющего базовые пер-
цептивные свойства изображений (цвета, про-
странственная частота и т.д.) [16].

Регистрация и предварительная обработка
фМРТ-изображений. Исследование проводили на
томографе Philips Achieva 3.0 Тесла. Структурные
T1-изображения регистрировали с параметрами:
поле обзора (field of view, FOV) – 240 × 240 мм; rep-
etition time (TR) – 25 мс; echo time (TE) – 2.2 мс;
130 аксиальных срезов толщиной 1 мм и разме-
ром пикселя 1 × 1 мм; угол отклонения намагни-
ченности (flip angle) – 30°. Для регистрации функ-
циональных T2*-изображений использовали

Рис. 1. Дизайн исследования.
А – общая схема тестового задания. а) – варианты предъявляемых стимулов для исследования № 1, б) – межстимуль-
ный интервал, в) – пробы “пустышки”, предъявляемые с частотой 1/3. “Norm” и “Scr” – неискаженные и частично
искаженные изображения одушевленных или неодушевленных объектов. “TotScr” – полностью искаженные изобра-
жения. Б – варианты предъявляемых стимулов в исследовании № 2. “Anim” и “Inanim” – неискаженные одушевлен-
ные и неодушевленные изображения.
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эхопланарную одноимпульсную последователь-
ность. Время регистрации данных с 32 аксиальных
срезов составляло 2 с (TR = 2 c, TE = 35 мс). FOV –
200 × 186 мм, flip angle – 90°. Размер воксела 3 ×
× 3 × 3 мм. Предварительная обработка изобра-
жений включала: пространственное выравнивание
изображений, коррекцию на время регистрации
срезов одного изображения, корегистрацию
структурных и функциональных изображений,
сегментацию структурных изображений на раз-
ные виды тканей, нормализацию к стандартному
координатному пространству Монреальского
Неврологического Института (MNI, Monreal
Neurological Institute, Канада) и пространственное
сглаживание (Гауссовский фильтр с шириной 8 мм).
Обработку изображений и статистический анализ
проводили в программном пакете SPM12 (Statistical
parametric mapping) (http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm).

Статистический анализ. Внутрисубъектный
или первый уровень анализа локальной нейро-
нальной активности по данным фМРТ проводи-
ли с помощью классической частотной статисти-
ки (метод максимального правдоподобия, maxi-
mum likelihood estimation – MLE). Межсубъектный
или второй уровень анализа проводили с помо-
щью Байесовской статистики (метод оценки апо-
стериорного максимума, maximum a posteriori esti-
mation – MAP) [17–19]. На первом этапе для каж-
дого добровольца определялась и активность
мозга, связанную с выполнением тестовых зада-
ний. В общую линейную модель (ОЛМ) было
включено три регрессора для интересующих экс-
периментальных условий. Ошибки при выполне-
нии тестового задания указывали в отдельном ре-
грессоре. Регрессоры свертывались с канониче-
ской гемодинамической функцией. Для учета

Рис. 2. Результаты анализа локальной активности.
A – категоризация неискаженных и частично искаженных объектов. Б – категоризация одушевленных и неодушев-
ленных объектов. а – области мозга с увеличением BOLD-сигнала при распознавании объекта. б – области мозга, в ко-
торых принимается нулевая гипотеза о равенстве средних – сигнал значимо не отличается между категоризацией ти-
пов распознаваемых объектов. в – пересечение результатов. Z – координата MNI-пространства по оси Z. L/R – ле-
вое/правое полушарие.
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влияния артефактов движения использовали
24 регрессора согласно K.J. Friston et al. [20]. Пара-
метры регрессоров ОЛМ были переведены в про-
центы изменения BOLD-сигнала (Blood-oxygen-
level-dependent signal) относительно средних зна-
чений сигнала во всем объеме мозга на базовом
уровне [21]. На первом уровне анализа для перво-
го варианта тестового задания рассчитывали сле-
дующие линейные контрасты для определения
разницы BOLD-сигнала в интересующих экспе-
риментальных условиях: 1) “0.5 × Norm + 0.5 ×
× Scr” – “TotScr”; 2) “Scr” – “Norm”. Для второго
варианта тестового задания: 3) “0.5 × Anim + 0.5 ×
× Inanim” – “TotScr”; 4) “Anim” – “Inanim”. Дан-
ные контрасты использовали в качестве перемен-
ных на втором уровне анализа. Первый и третий
контраст позволил определить области мозга, в
которых наблюдается повышение сигнала при
восприятии распознаваемых изображений по
сравнению с нераспознаваемыми изображения-
ми. Второй и четвертый контраст при помощи
Байесовской статистики позволил определить
области мозга, в которых наблюдается значимо
не различающийся уровень локальной нейро-
нальной активности при восприятии разных ка-
тегорий распознаваемых изображений. Пересе-
чение результатов (conjunction analysis) перечис-
ленных контрастов позволило определить
возможных кандидатов на роль “скрытых зве-
ньев”. То есть определить области, в которых, с
одной стороны, наблюдается повышение локаль-
ной активности мозга при распознании объектов
в целом, но, с другой стороны, не наблюдается
значимых различий при распознании разных ка-
тегорий объектов. При дальнейшем анализе, в
случае, если для этих областей мозга будет обна-
ружено значимое изменение силы дистантных
взаимодействий при распознавании разных кате-
горий объектов, их можно будет отнести к “скры-
тым звеньям”.

Для определения наличия значимых различий
(активаций) в первом и третьем контрасте (“рас-
познаваемые vs. нераспознаваемые изображе-
ния”) использовали классический частотный вы-
вод (NHST) с порогом статистической значимо-
сти p < < 0.05 с коррекцией на множественность
сравнений по методу контроля групповой вероят-
ности ошибки первого рода (Family-wise error cor-
rection, FWE-correction). Для определения наличия
или отсутствия практически значимых различий
во втором и четвертом контрасте (“распознавае-
мые изображения разных категорий”) использо-
вали Байесовский вывод, основанный на расчете
апостериорной вероятности обнаружения эф-
фекта определенной величины. Если апостериор-
ная вероятность обнаружения практически зна-
чимого эффекта в определенном контрасте пре-
вышает порог вероятности 95%, то принимается
гипотеза о наличии эффекта. Практически зна-

чимый эффект определяется с помощью порога
для размера эффекта γ. Если эффект попадает в ин-
тервал [–γ; γ] (область практической эквивалент-
ности, region of practical equivalence, ROPE) с веро-
ятностью более 95%, то принимается нулевая ги-
потеза об отсутствии эффекта [9, 22], что
позволяет говорить о практической эквивалент-
ности локальной нейрональной активности в
сравниваемых пробах. Иными словами, это дает
возможность считать нулевую гипотезу о равен-
стве средних значимой. В настоящей работе по-
роги для практически значимого размера эффек-
та составили: 1) γ = 0.043% (контраст “Scr” –
“Norm”), 2) γ = 0.058% (контраст “Anim” –
“Inanim”). При таком размере эффекта обеспечи-
валось максимальное соответствие Байесовско-
го вывода и классического вывода с FWE-коррек-
цией для выявления значимых различий. Выяв-
ление аналогичного паттерна активаций с
помощью данных порогов γ показывает адекват-
ность контроля ложноположительных результа-
тов и обосновывает их использование для опреде-
ления областей практической эквивалентности
(ROPE). Соответствие между паттернами актива-
ций, выявляемых с помощью двух методов, опре-
деляли с помощью коэффициента Дайса [23]:
1) Dicemax = 0.93 (контраст “Scr” – “Norm”);
2) Dicemax = 0.92 (контраст “Anim” – “Inanim”).
Для того, чтобы при групповом сравнении анали-
зировались только те воксели, которые относи-
лись к серому веществу головного мозга, была со-
здана маска на основе данных сегментации струк-
турных T1-изображений каждого испытуемого.

Для проверки гипотезы исследования анализ
по выявлению “скрытых звеньев”, являющихся
ключевыми для организации нейросетевой ак-
тивности мозга, проводили в два этапа. На пер-
вом этапе, для того, чтобы определить, являются
ли области-кандидаты на роль “скрытых звеньев”
важными хабами мозговых систем распознавания
и категоризации изображений, проводили анализ
функциональных связей разноудаленных струк-
тур мозга с использованием методов теории
графов. Для построения симметричных матриц
функциональных связей использовали метод
корреляции серий β-коэффициентов (beta-series
correlation, BSC) [24, 25]. Функциональные связи
рассчитывали между функциональными областя-
ми интереса во всем объеме мозга [26] и областя-
ми-кандидатами на роль “скрытых звеньев”. На-
бор 300 областей из [26] был сокращен до 218 об-
ластей, входящих в маску серого вещества,
полученную в настоящей работе, и не пересекаю-
щихся с областями-кандидатами в “скрытые зве-
нья”. В результате, для двух контрастов типа
“распознаваемые vs. нераспознаваемые изобра-
жения” (“0.5 × Norm + 0.5 × Scr” – “TotScr” и
“0.5 × Anim + 0.5 × Inanim” – “TotScr”) были полу-
чены усредненные по группам матрицы функци-
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ональных связей. Положительные значения
(взвешенные матрицы) были использованы для
расчета графовых метрик с помощью программ
GRETNA (http://www.nitrc.org/projects/gretna/)
и Brain Connectivity Toolbox (https://sites.google.com/
site/bctnet/). Для определения конфигурацион-
ных характеристик связей использовали следую-
щие метрики: 1) степень посредничества узла (Be-
tweenness Сentrality); 2) степень узла (Nodal Degree);
3) коэффициент участия (Participation Coefficient);
4) локальную эффективность узла (Local Efficien-
cy). Степень посредничества узла (1) зависит от
количества кратчайших путей, проходящих через
данный узел/звено: чем выше их количество, тем
выше степень посредничества. Узел с высоким
значением посредничества может рассматривать-
ся в качестве “бутылочного горлышка” при пере-
даче информации в системе взаимодействующих
между собой звеньев. Степень узла (2) зависит от
количества связей данного узла с остальными уз-
лами графа. Узлы графов с высокой степенью об-
легчают передачу информации в системе и увели-
чивают ее функциональную интеграцию – чем
больше звеньев с высокими значениями степени
узла, тем более интегрированной является такая
система. Коэффициент участия (3) характеризует
участие узла в передаче информации между
функциональным модулем (обособленными
группами связанных между собой звеньев), к ко-
торому он принадлежит, и другими модулями си-
стемы. Локальная эффективность узла (4) обрат-
но пропорционально зависит от длины кратчай-
ших путей от соседей данного узла. Узлы с
высоким значением локальной эффективности
обеспечивают надежность передачи информации
при выключении других звеньев системы. В на-
стоящей работе хабами считались узлы, в которых
значения графовых метрик входили в 25% макси-
мальных значений распределения для двух тесто-
вых заданий (по аналогии с [6]).

На втором этапе для областей-кандидатов в
“скрытые звенья”, проявляющих также свойства
хабов мозговых систем распознавания и катего-
ризации изображений, проводили повоксельный
анализ изменения дистантных функциональных
взаимодействий. Наличие таких изменений явля-
ется вторым критерием соответствия “скрытому
звену”. При этом использовали обобщенный ме-
тод психофизиологических взаимодействий (gen-
eralized form of psychophysiological interactions, gPPI)
[27]. В данном виде анализа общая линейная мо-
дель, описанная ранее, дополнительно включает
в себя также физиологический регрессор и ре-
грессор психофизиологического взаимодействия.
Физиологический регрессор, Xphysio(t), представ-
ляет собой BOLD-сигнал в области интереса. Рас-
чет регрессора психофизиологического взаимо-
действия, XPPI(t), включает в себя три этапа [28].
Сначала производится обратная свертка (⨂ –

оператор свертки) функции физиологического
регрессора с гемодинамической функцией,
HRF(t), для того, чтобы оценить лежащую в основе
BOLD-сигнала нейрональную активность Zphysio(t):
Xphysio(t) = Zphysio(t) ⨂ HRF(t). Далее производится
перемножение физиологического и психологиче-
ского регрессора, Zpsy(t), принимающего значение 1
при наличии тестового условия и значение 0 при
отсутствии тестового условия. Полученное произ-
ведение представляет собой психофизиологиче-
ское взаимодействие на нейрональном уровне.
Для того чтобы смоделировать это взаимодействие
на уровне BOLD-сигнала производится свертка
этого произведения с функцией гемодинамиче-
ского ответа: XPPI(t) = (Zphysio(t) × Zpsy(t)) ⨂ HRF(t).
Регрессоры психологических взаимодействий со-
здавали отдельно для каждого из интересующих
авторов настоящей статьи тестовых условий.
Данный метод позволяет отделить контекстно-
зависимые изменения силы функциональных
связей от коактиваций и корреляций спонтанных
флуктуаций сигнала, наблюдаемых в состоянии
оперативного покоя. Рассматривали контрасты,
сравнивающие пробы с разными типами распо-
знаваемых изображений: 1) “Scr” – “Norm”,
2) “Anim” – “Inanim”. Порог для определения ста-
тистически значимых различий функциональных
взаимодействий составил p < 0.05 (с FWE-коррек-
цией на кластерном уровне).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Результаты классического частотного анализа

и байесовского анализа локальной нейрональной ак-
тивности. Установлены области, демонстрирую-
щие больший уровень BOLD-сигнала в условиях с
неискаженными и частично искаженными объ-
ектами, по сравнению с полностью искаженными
изображениями, на которых невозможно иденти-
фицировать реальный объект (рис. 2, A – для пер-
вого исследования, рис. 2, Б – для второго иссле-
дования, а также табл. 1).

В первом исследовании (“0.5 × Norm + 0.5 ×
× Scr” > “TotScr”) повышение локальной нейро-
нальной активности обнаружено билатерально в
веретенообразных и парагиппокампальных изви-
линах, гиппокампах, нижних затылочных изви-
линах, нижних и средних височных извилинах,
угловых извилинах, предклинье и орбитофрон-
тальной коре. Во втором исследовании (“0.5 ×
× Anim + 0.5 × Inanim” > “TotScr”) повышение об-
наружено билатерально в тех же областях, а также
билатерально в амигдалах, задней и средней ост-
ровковой коре, надкраевых извилинах, верхних
теменных дольках и в медиальной префронталь-
ной коре. Одинаковый уровень нейрональной ак-
тивности в пробах с распознаваемыми изображе-
ниями разного типа наблюдается во множестве
структур мозга, среди которых невозможно выде-
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ление отдельных кластеров из-за природы “нуле-
вых” эффектов. По сути это один большой кластер,
располагающийся между кластерами активаций и
деактиваций. Это согласуется с результатами
предыдущих фМРТ-исследований, когда выделя-
лись небольшие кластеры значимых изменений
BOLD-сигнала, тогда как на бóльшей части мозга
таких изменений не наблюдалось. Кроме того,
целью данной работы было выявление общих
“нулевых звеньев” для двух типов процессов ка-
тегоризации зрительных стимулов, что подразу-
мевает поиск пересечений между “нулевыми эф-
фектами” двух исследований, проводившийся на
следующем этапе. Сопоставление пересечений
(conjunction analysis) между результатами значи-
мых изменений и отсутствиями изменений
BOLD-сигнала в двух исследованиях позволило
установить структуры мозга, которые являются
кандидатами в “скрытые звенья” (рис. 3).

В результате применения анализа графов к по-
казателям функциональной связности было вы-
явлено два “скрытых звена”, играющих ключе-
вую роль в структуре дистантных взаимодействий
при обеспечении процессов смысловой категори-
зации зрительных стимулов в обоих заданиях:

1) каудальная часть средней височной извили-
ны левого полушария (ПБ 37), относящаяся к
дорзальной системе внимания, характеризуется
высокими показателями локальной эффективно-
сти (local efficiency);

2) кора предклинья левого полушария, относя-
щаяся к дефолтной системе мозга, характеризует-
ся высокими показателями степени посредниче-
ства (betweeness centrality).

Повоксельный анализ психофизиологических
взаимодействий, проводившийся для того, чтобы
определить, являются ли данные структуры
“скрытыми звеньями”, установил для области

Рис. 3. Области-кандидаты на роль “скрытых звеньев” и соответствующие им оценки изменения BOLD-сигнала в двух
исследованиях (среднее значение BOLD-сигнала в кластере и 90% доверительный интервал).
A – каудальная часть внутритеменной борозды билатерально, Б – предклинье билатерально, В – средняя височная из-
вилина (ПБ 37) слева, Г – парагиппокампальные извилины билатерально. L/R – левое/правое полушарие.
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интереса в левой средней височной извилине уве-
личение силы функциональных связей при кате-
горизации неискаженного изображения, по срав-
нению с частично искаженным с левой нижней
лобной извилиной и червячком мозжечка. При
этом то же самое звено при категоризации неоду-
шевленного объекта, по сравнению с категориза-
цией одушевленного, демонстрировало увеличе-
ние силы функциональных связей со средними и
нижними лобными извилинами обоих полуша-
рий (рис. 4, А, Б, табл. 2).

Для второй области в левом предклинье уда-
лось установить значимое изменение силы
функциональных связей только при восприятии
неискаженных изображений, по сравнению с
восприятием частично искаженных изображе-
ний. Обнаруженные кластеры с повышенными
параметрами функциональных связей локали-
зовались билатерально в предклинье, верхней
теменной дольке и левой задней поясной коре
(рис. 4, B, табл. 2). В задаче по определению оду-
шевленности или неодушевленности изображае-
мых объектов статистически значимых измене-
ний функциональных связей для области интере-
са в левом предклинье установлено не было.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В результате проведенного исследования были
получены новые данные, расширяющие пред-
ставления о звеньевом составе мозговых систем
обеспечения процессов идентификации и катего-
ризации зрительных стимулов. Показано, что по-
мимо структур вентрального пути и латеральной

префронтальной коры в процессы категоризации
вовлекаются “скрытые звенья” локализующиеся
в области средней височной коры и предклинья
левого полушария. Так, процессы идентифика-
ции зрительных изображений в условиях катего-
ризации на реальность и одушевленность харак-
теризовались увеличением BOLD-сигнала в об-
ластях мозга, относящихся к так называемому
вентральному пути обработки [29], а также вен-
тральной и дорзальной нейрональным системам
внимания [30, 31]. Это воспроизводит результаты
предыдущих исследований и соответствует из-
вестным литературным данным о мозговом
обеспечении процессов категоризации. Однако
целенаправленный поиск “скрытых” звеньев
позволил не только выявить новые, ранее не об-
наруживаемые структуры мозга, но и прояснить
их функциональную роль в системной активно-
сти мозга. Так, в соответствии с представлениями
о феномене “скрытых звеньев” структуры задней
средней височной извилины и задней поясной
извилины (предклинье) левого полушария не
проявляли своего участия в обеспечении двух ис-
следованных типов категоризации (идентифика-
ции объекта как реально существующего и опре-
делении одушевленности) путем изменения
уровня энергопотребления, но значимо меняли
характер дистантных взаимодействий. Подобное
вовлечение наблюдалось для обоих изучавшихся
типов процессов категоризации, что позволяет
предполагать универсальный характер их вовле-
чения. Полученный результат показателен, так
как демонстрирует тот факт, что помимо много-
кратно обнаруживаемых в активационных иссле-
дованиях структур мозга, есть другие “скрытые”

Рис. 4. Статистически значимые изменения силы функциональных связей со “скрытыми звеньями” при категориза-
ции объектов разных типов.
А – исследование № 1, сравнение “Norm > Scr”: a – “скрытое звено” в левой средней височной извилине, б – левая
средняя лобная извилина, в – червячок мозжечка. Б – исследование № 2, сравнение “Inanim > Anim”: a – “скрытое
звено” в левой средней височной извилине, г – левая нижняя и средняя лобная извилина, д – правая средняя и ниж-
няя извилина. В – исследование № 1, сравнение “Norm > Scr”: е – “скрытое звено” в левом предклинье, ж – билате-
рально предклинье, верхняя теменная долька, задняя поясная кора.
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области, которые не проявляют своего участия
изменением локальной активности, а только из-
меняют характер своего включения в системную
активность мозга.

Помимо этого, полученные данные свидетель-
ствуют в пользу того, что “скрытые звенья” могут
различаться по своей функциональной роли в ка-
честве звена мозговых систем обеспечения пове-
дения. Так, скрытое звено в левой средней височ-
ной извилине в зависимости от типа процесса ка-
тегоризации меняло набор структур мозга, с
которыми устанавливались дистантные взаимо-
действия. Это позволяет говорить о том, что
скрытые звенья могут выступать в роли хабов, ко-
торые при смене характера деятельности гибко
переключают набор звеньев, с которыми устанав-
ливаются дистантные взаимодействия [4, 6]. Кон-
кретно скрытое звено в левой средней височной
извилине может выступать в качестве коннекто-
ра, “переключая” связи между разными структу-
рами префронтальной коры: при относительно
более сложноорганизованном процессе опреде-
ления категории по признаку одушевленности.
А по сравнению с определением реальности
изображенного объекта, функциональные связи
устанавливаются с относительно большими тер-
риториями латеральной префронтальной коры
билатерально. Кроме того, результат применения
методов, основанных на теории графов, показал,
что скрытое звено в средней лобной извилине ле-
вого полушария характеризуется высокими пока-
зателями “локальной эффективности” (local effi-
ciency) при обоих типах исследуемых процессов
категоризации. Данный показатель отражает как
степень функциональной специализации данно-
го звена [32], так и устойчивость подсистемы к
выпадению ее отдельных звеньев [33] за счет от-
носительно большего количества межзвеньевых
связей внутри специализированной системы. От-
части полученные в настоящем исследовании
данные дополняют результаты, полученные в ис-
следовании M. Corbetta [30]. Известно, что повре-
ждение вентролатеральной префронтальной ко-
ры и височной коры правого полушария может
приводить к агнозии, которая впоследствии мо-
жет быть компенсирована за счет сохранных
структур вентральной и дорсальной системы вни-
мания левого полушария. Тот факт, что обнару-
женное нами скрытое звено локализуется в одной
из структур дорсальной системы внимания лево-
го полушария и характеризуется высокими пока-
зателями локальной эффективности функцио-
нальных связей, подтверждает данное предполо-
жение.

Второе скрытое звено локализуется в задней
области поясной извилины (предклинье) левого
полушария, уровень активности которой напря-
мую связан с уровнем бодрствования, играющей
центральную роль в обеспечении произвольного

внимания, необходимого для эффективной реа-
лизации текущей деятельности [34]. Функцио-
нальная значимость вовлечения данного звена,
по всей видимости, связана с обеспечением меж-
системных взаимодействий, поскольку оно харак-
теризуется высокими показателями “централь-
ности по посредничеству” (betweenness centrality).
Это находит подтверждение в литературных дан-
ных, демонстрирующих зависимость между по-
вреждениями этой области и нарушением про-
цессов восприятия и нарушениями сознания [34].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, развитие изучения феномена
скрытых звеньев на материале фМРТ-данных,
полученных в условиях идентификации и катего-
ризации изображений, позволило: 1) разработать
способ объективного определения местонахож-
дения скрытых звеньев, 2) подтвердить ключевое
предположение о характере участия “скрытых
звеньев” в системной активности мозга и расши-
рить сложившиеся представления о звеньевом
составе мозговых систем, вовлекаемых в обеспе-
чение смысловой обработки изображений, 3) про-
демонстрировать принципиальную возможность
разных типов скрытых звеньев, отражающих их
роль в конфигурации системной активности мозга.

Этические нормы. Все исследования проведены
в соответствии с принципами биомедицинской
этики, сформулированными в Хельсинкской де-
кларации 1964 г. и ее последующих обновлениях,
и одобрены Комитетом по этике Института мозга
человека имени Н.П. Бехтеревой РАН (Санкт-
Петербург).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.

Финансирование работы. Данное исследование
выполнено в рамках РНФ (грант № 19-18-00454).

Конфликт интересов. Авторы декларируют от-
сутствие явных и потенциальных конфликтов ин-
тересов, связанных с публикацией данной статьи.
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Functional Role of the Hidden Nodes of the Brain Systems Responsible
for Visual Identification and Categorization

M. V. Kireeva, b, *, R. S. Masharipova, A. D. Korotkova, S. V. Medvedeva

aBechtereva Institute of the Human Brain of the RAS, St. Petersburg, Russia
bSaint-Petersburg State University, St. Petersburg, Russia

*E-mail: kireev@ihb.spb.ru

One of the controversial questions in studying the human brain’s systemic activity is the inconsistency of data
on the local activity of individual links of the brain systems and their distant interactions. As part of this re-
search line’s development, the phenomenon of hidden links was recently discovered – several brain structures
could be involved without a detectable change in energy consumption, only by changing the nature of distant
functional connections. In the present research, we continued to study hidden links using fMRI data obtained
under conditions of image identification and categorization. The article proposes a method for determining
the location of hidden links, and using the methods of graph theory, confirmation of the critical nature of the
participation of “hidden nodes” in the systemic activity of the brain is obtained. Besides, the existence of dif-
ferent types of hidden nodes has been shown to perform different functions in the configuration of the brain’s
systemic activity.

Keywords: hidden nodes, brain systems, functional interactions, functional MRI, categorization.
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