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В группе 38 испытуемых (19 женщин) в задаче рабочей памяти (РП) обнаружены половые различия
нейронных механизмов сопоставления ориентационных характеристик зрительного пространства.
У мужчин бо̀льшая по сравнению с женщинами чувствительность амплитуды ранней затылочно-
височной негативности N150 к совпадению/несовпадению текущей и удерживаемой в памяти ори-
ентаций говорит об эффективном раннем детектировании изменений ориентаций. Более высокая
амплитуда компонента Р200 затылочно-височных связанных с событием потенциалов и централь-
ной позитивности 400–500 мс у мужчин по сравнению с женщинами рассматривается как показа-
тель более высокого уровня селективного внимания к ориентациям и потенциальной возможности
удержания в памяти бо̀льшего объема информации о пространственных характеристиках среды.
В работе установлена статистически значимая связь времени реакции выполнения задачи РП и оце-
нок стратегий навигационного поведения по данным опросников. Предполагается, что эффектив-
ная зрительно-пространственная РП на ориентации является одним из важных биологических фак-
торов, лежащих в основе более успешной навигационной стратегии, учитывающей глобальные про-
странственные ориентиры.
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Пол является одним из важных биологических
факторов, определяющих особенности нейро-
функциональной организации как перцептивных
функций, так и когнитивных процессов разной
степени сложности [1, 2]. Зрительно-простран-
ственные способности являются той частью пове-
дения человека, где различия между мужчинами и
женщинами проявляются наиболее отчетливо.
Преимущество мужчин экспериментально под-
тверждено как для базовых характеристик зри-
тельного восприятия, таких как острота, порог
контрастной чувствительности, оценка направ-
ления движения, ориентационная чувствитель-
ность [3], так и для более сложных действий. На-
пример, в тесте трехмерного ментального враще-
ния превосходство мужчин остается неизменно
высоким на протяжении десятков лет [4]. Успеш-
ность выполнения этого теста положительно кор-
релирует с выполнением других пространствен-
ных задач, например, скоростью выучивания
сложных маршрутов на картах [5] и эффективно-
стью обучения навигации в виртуальном лаби-
ринте [6]. Существуют убедительные экспери-

ментальные подтверждения тесной связи меха-
низмов ментального вращения и зрительно-
пространственной рабочей памяти (РП) [7]. По-
нимание нейрофизиологических основ половых
различий зрительной РП может предоставить
сведения для более обоснованного понимания
гендерной специфичности зрительно-простран-
ственного поведения. Интерес к РП на ориента-
ционные характеристики зрительной среды
определяется результатами наших, ранее прове-
денных исследований, выполненных с регистра-
цией вызванных потенциалов (ВП) при иденти-
фикации базовых и наклонных ориентаций [8–
10], а также при моделировании распределенных
внутримозговых дипольных источников компо-
нентов ВП. Было показано, что на ранних стади-
ях обработки информации (компоненты Р100 и
N150 ВП) у мужчин, по сравнению с женщинами,
значимо выше уровень корковой активации в за-
тылочной, височной и теменной областях коры.

Половые различия в пространственном пове-
дении обнаружены у различных видов млекопи-
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тающих как в естественных, так и лабораторных
условиях. Самки и самцы не только по-разному
используют пространство, но привлекают для на-
вигационного поведения разную информацию [5,
11, 12]. Так, например, самки диких кенгуровых
крыс более чувствительны к отдельным уникаль-
ным характеристикам объектов, а самцы чаще об-
ращаются к геометрии окружающего простран-
ства [11, 13]. По данным [14], при обучении крыс
в радиальном лабиринте у самцов производитель-
ность снижалась при изменении геометрии поме-
щения, а у самок – при изменении положения от-
дельных объектов в помещении. Сходные резуль-
таты были получены в исследованиях на людях
[15–17].

Для понимания нейронных механизмов поло-
вых различий поведения в пространстве инте-
ресна модель когнитивной карты, предложенная
L.F. Jacobs и F. Schenk [18]. Эта модель “параллель-
ных карт” (“parallel map model”) постулирует, что
когнитивная карта представляет собой интегра-
цию двух параллельных компонентов, которые
построены с использованием двух различных
классов сигналов: сигналов направления (“direc-
tional cues”) и позиционных сигналов (“positional
cues”). Эти два вида карт поддерживаются различ-
ными субобластями гиппокампа и связанными с
ними структурами головного мозга [19, 20]. К сиг-
налам направления относятся градиентные сен-
сорные сигналы, такие как запах и свет, геогра-
фическая информация, геометрические подсказки
и отдаленные ориентиры, которые хоть и описы-
вают окружающую среду, но не предоставляют
точной информации о местоположении. Позици-
онные сигналы – это ближайшие точечные объ-
екты, которые могут предоставить более точную
информацию о расположении. Пространствен-
ное представление об окружающей среде форми-
руется путем объединения локальных позицион-
ных карт в более крупные карты, построенные на
основе информации о направлениях. Таким об-
разом, ориентационная чувствительность являет-
ся важной составляющей навигационного пове-
дения и может определять его стратегию.

В настоящей работе исследовали функцио-
нальную организацию РП на ориентации у муж-
чин и женщин с привлечением метода связанных
с событием потенциалов (ССП). Применение
“n-back” модели РП мы рассматривали как более
чувствительный тест для оценки половых разли-
чий этой функции по сравнению с использован-
ной нами ранее моделью отставленного сопо-
ставления образца с эталоном.

Задача “n-back” считается валидным тестом
при исследовании нейронных коррелятов РП и, в
частности, ее гендерной специфики в связи с воз-
можностью изменять объем удерживаемой в па-
мяти информации и доступом к высокоуровне-

вым процессам управления, например, обновле-
нию содержания памяти [21]. Кроме того, мы
анализировали половые различия в использова-
нии разных пространственных стратегий по дан-
ным заполнения опросников, чтобы выяснить,
существует ли связь между этими стратегиями и
половыми различиями выполнения задачи РП на
ориентации в исследуемой группе испытуемых.

МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие 38 испы-

туемых (19 мужчин и 19 женщин) c нормальным или
скорректированным до нормы зрением, без нев-
рологических или психиатрических расстройств.
Средний возраст мужчин 24.5 ± 0.9 лет, женщин –
24.1 ± 0.9 лет. Большинство испытуемых (29 чел.)
были в возрастном диапазоне от 19 до 26 лет,
9 чел. – от 27 до 33 лет. Все испытуемые имели
высшее или незаконченное высшее образование.
Большинство из них (35 чел.) имели естественно-
научное, медицинское или гуманитарное образо-
вание, и только у трех человек (2 мужчин и 1 жен-
щина) было техническое образование. Исследо-
вание проводили в утреннее и дневное время c 9
до 15 ч.

Стимулы представляли собой прямоугольные
контрастные решетки из горизонтальных (0 град),
вертикальных (90 град) и наклонных (45 град)
черных линий (рис. 1, A), представленных на
светло-сером фоне (1 цикл/град).

Процедура эксперимента. Во время исследова-
ния испытуемый сидел в удобном кресле в затем-
ненной звукозаглушенной комнате на расстоя-
нии 120 см от экрана монитора Dell E1911c (диаго-
наль 17 дюймов, частота обновления экрана 60 Гц).
Размер стимула на экране монитора составлял
6 угл. град. Освещенность на уровне глаз испыту-
емого – 3 лк. Горизонтальные и вертикальные
края монитора были закрыты круглой апертурой.
На рис. 1, Б представлена временнáя схема экспе-
римента. Каждый блок состоял из следующих со-
бытий: зеленая точка длительностью 100 мс, при
появлении который испытуемый должен был со-
средоточиться и фиксировать взгляд в центре
экрана; черная фиксационная точка, длитель-
ность которой в случайном порядке изменялась
от 1500 до 1700 мс; первый эталонный стимул
(200 мс), интервал 400 мс, второй эталонный сти-
мул (200 мс); после периода удержания информа-
ции (1500 мс) на экране появлялся “ключ” – циф-
ра 1 или 2, сигнализирующая, с каким из этало-
нов необходимо сравнивать тестовый стимул.
После “ключа” через интервал времени 2000–
3000 мс на экране появлялся тестовый стимул
(200 мс). Интервал между двумя последователь-
ными блоками в серии варьировал от 2900 до
3100 мс. Общая длительность эксперимента –
от 21 до 24 мин в зависимости от длительности
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варьирующих по времени интервалов между сти-
мулами. Предъявление стимулов и регистрацию
поведенческих ответов испытуемого проводили с
помощью программы E-Prime 2.0 (Psychology Soft-
ware Tools, Inc., США).

Испытуемому предъявляли 144 пары стиму-
лов, в 50% случаев тестовая ориентация совпада-
ла с эталонной, в 50% случаев – не совпадала.
“Ключи” 1 и 2 использовали с равной вероят-
ностью. В сценарий входили 4 варианта сочета-
ния эталонного и тестового стимулов и “ключа”:
1) “ключ 1” и совпадение первого эталонного
и тестового стимулов; 2) “ключ 2” и совпадение вто-
рого эталонного и тестового стимулов; 3) “ключ 1” и
несовпадение первого эталонного и тестового
стимулов; 4) “ключ 2” и несовпадение второго
эталонного и тестового стимулов. Последова-
тельность совпадений и несовпадений была псев-
дорандомизированной.

Испытуемого просили ответить на вопрос,
совпадают или не совпадают тестовая и соответ-
ствующая “ключу” эталонная ориентации. При
совпадении испытуемый должен был нажать на
клавишу “1” выносной клавиатуры, при несовпа-
дении – на клавишу “2”. С каждым испытуемым
перед экспериментом проводили тренировочную
серию для ознакомления с экспериментальной

задачей и обучения моторному навыку. В каче-
стве стимулов использовали изображения букв.
Выносную клавиатуру располагали перед испы-
туемым. Нажатие осуществляли в удобной для
него манере: указательными пальцами обеих рук
или указательным и средним пальцем одной руки.
В ходе исследования делали перерыв 5–10 мин
для отдыха испытуемого, проверки и коррекции
сопротивления электродов.

Все принимавшие участие в эксперименте ис-
пытуемые заполняли опросники для оценки
стратегии навигационного поведения (Lawton’s
Wayfinding Strategy Scale) [22]. Определяли (в бал-
лах) использование в навигационном поведении
двух различных стратегий: 1) стратегии с исполь-
зованием метрических характеристик и глобаль-
ных пространственных ориентиров (“ориентаци-
онная стратегия”, которая в статье [22] обозначе-
на как Orientation strategy) и 2) стратегии с
использованием топографии ближних меток на
местности (“стратегия маршрута”, Route strategy).

Регистрация и анализ ССП. Регистрацию элек-
троэнцефалограммы (ЭЭГ) проводили с помощью
128-канального электроэнцефалографа (Electrical
Geodesics Inc., США) с использованием шлема Hy-
dro Cel Geodesic Sensor Net. Размер шлема подбира-
ли индивидуально с учетом окружности головы

Рис. 1. Условия эксперимента.
А – зрительные стимулы – ориентационные решетки горизонтальной, вертикальной и наклонной (45 град) ориента-
ции. Б – схема расположения 128 регистрирующих электродов на поверхности головы. Цифрами обозначены класте-
ры электродов, в которых проводили анализ компонентов связанных с событием потенциалов (ССП): 1 – лобный, 2 –
центральный, 3 – теменной, 4 – височный и 5 – затылочный. В – временнáя последовательность событий в одном
блоке эксперимента – сличение текущего (тестового) и удерживаемого в памяти (эталонного) стимулов.
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испытуемого. Частота квантования сигнала со-
ставляла 500 Гц. Согласно рекомендации произ-
водителя электроэнцефалографа сопротивление
электродов не превышало 50 кОм. При записи в
качестве референтного электрода использовали
сенсор, расположенный в отведении вертекс (Cz).
Данные ЭЭГ обрабатывали off-line в программе
NetStation 4.5.4 (Electrical Geodesics Inc., США).
При off-line обработке ЭЭГ в качестве референт-
ного выбирали усредненный электрод. В ходе
препроцессинга фильтрованные (0.5–45 Гц) за-
писи ЭЭГ каждого испытуемого сегментировали
на отрезки длительностью 1300 мс, содержащие
интервалы 300 мс до предъявления тестового сти-
мула и 1000 мс после, и программно исключали
реализации с глазными движениями, амплитуда
которых превышала 80 μV. Далее, при дополни-
тельном визуальном анализе удаляли фрагменты
записи с двигательными, глазодвигательными и
электромиографическими артефактами. Для каж-
дого испытуемого по безартефактным отрезкам
ЭЭГ проводили усреднение ССП на тестовый
стимул только для правильных ответов. В группе
мужчин усреднение проводили по 39.7 ± 2.4 реа-
лизациям, в группе женщин – по 44.0 ± 2.1. Кор-
рекцию базовой линии проводили по 300 мс от-
резку ЭЭГ до предъявления эталонного стимула.
После усреднения для каждого испытуемого бы-
ло получено по два усредненных ССП – для сов-
падения и несовпадения эталонной и тестовой
ориентаций.

Амплитуду компонентов индивидуальных ССП
измеряли в программе NetStation 4.5.4. Для каждого
компонента замеряли адаптивный минимум/
максимум: программно регистрировали среднее
значение амплитуды в 4-миллисекундном интер-
вале (2 мс до и 2 мс после пика компонента). При
статистической обработке анализировали ампли-
туду компонентов ССП, усредненную по класте-
рам электродов, расположенных над затылочной,
височной, теменной, центральной и лобной об-
ластями коры. Кластеры схематично приведены
на рис. 1, Б. Измеряли амплитуду следующих
компонентов ССП. В затылочном, височном, те-
менном кластерах – Р100 (временнóе окно 60–
120 мс), N150 (115–200 мс), Р200 (200–250 мс),
N270 (250-320 мс) и P300 (310–370 мс). В цен-
тральном – N90 (60–125 мс), Р150 (125–200 мс),
N200 (190–250 мс), а для позднего позитивного
отклонения измеряли среднюю амплитуду в ин-
тервале от 400 до 500 мс. Такой способ измерения
амплитуды поздних компонентов ССП рекомен-
дован в [23]. Во фронтальном кластере измеряли
пиковые амплитуды N90 (60–125 мс), Р150 (125–
200 мс), N200 (190–250 мс) и P250 (250–320 мс),
N320 (310–380 мс) и P400 (340–420 мс). В оконча-
тельный анализ ССП включены данные 31 чел.
(16 мужчин и 15 женщин), ЭЭГ-записи которых
не содержали большого количества артефактов

при высокой степени представленности всех
компонентов.

Статистический анализ амплитуд компонен-
тов индивидуальных ССП, усредненных по груп-
пам электродов, и поведенческих показателей
(время реакции (ВР) и точность) проводили с ис-
пользованием дисперсионного анализа ANOVA RM
(метод повторных измерений). При внутригруп-
повых post-hoc сопоставлениях для поправки на
множественные сравнения использовали Тьюки-
тест (Tukey test). Для межгрупповых сопоставле-
ний использовали T-test. Для определения связи
между поведенческими характеристиками и оцен-
ками по шкалам стратегий навигации использо-
вали коэффициент корреляции по Пирсону с уче-
том нормальности их распределения (по крите-
рию Шапиро-Уилка) и принадлежности этих
оценок к категории величин, оцениваемых в ин-
тервальной шкале.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Анализ поведенческих характеристик выполне-

ния задачи сличения тестовой и эталонной ориен-
таций. Проведен дисперсионный анализ RM
ANOVA (метод повторных измерений) ВР и точ-
ности (вероятность правильных ответов) с учетом
факторов Условие (совпадение и несовпадение
эталонной и тестовой ориентаций) и Пол. Уста-
новлено, что ВР больше при несовпадении эта-
лонной и тестовой ориентаций, эффект Условия:
F(1.36) = 41.06, p = 0.0001,  = 0.053. Влияние По-
ла статистически незначимо, хотя приведенные
средние по группам значениям ВР свидетельствуют
о тенденции к более низким значениям у мужчин
(725.68 ± 39.53 и 844.41 ± 43.35 мс при совпадении
и несовпадении, соответственно) по сравнению с
женщинами (810.56 ± 55.67 и 952.15 ± 73.25 мс).
Для точности не было выявлено значимого влия-
ния фактора Пола. И у мужчин, и у женщин точ-
ность выполнения задания достаточно высокая: в
группе мужчин – 0.95 ± 0.02, в группе женщин –
0.91 ± 0.02. Эти результаты проиллюстрированы
диаграммами на рис. 2, А.

В объединенной группе испытуемых показаны
большие оценки для стратегии “ориентирова-
ния” (31.86 ± 1.27) по сравнению со стратегией
“маршрута” (22.13 ± 0.63), Т = 6.82, df = 36, p =
= 0.0001. Для стратегии “ориентирования” сред-
ние показатели выше у мужчин (33.95 ± 1.76) по
сравнению с женщинами (29.79 ± 1.76), Т = 1.62,
df = 36, p = 0.10; для стратегии “маршрута” сред-
ние показатели выше у женщин (23.32 ± 0.86) по
сравнению с мужчинами (20.95 ± 0.86), Т = –1.95,
df = 36, p = 0.06, но эти межгрупповые различия
статистически незначимы.

Проведен регрессионно-корреляционный ана-
лиз поведенческих характеристик выполнения

η2
p
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задачи сличения эталонной и тестовой ориента-
ций и оценок стратегий навигации. В группе муж-
чин коэффициенты корреляции Пирсона между
ВР и оценками стратегии “ориентирования” бы-
ли отрицательными, т.е., при более высоких бал-
лах для стратегии “ориентирования” задание вы-
полнялось быстрее, чем при более низких. Коэф-
фициенты корреляции, рассчитанные отдельно
для трех эталонных ориентаций (горизонталь,
вертикаль, наклон), располагались в диапазоне
от –0.502 до –0.644 (0.001 < р < 0.05). Для значе-
ний ВР, усредненных по трем эталонным ориен-
тациям, эта зависимость описывалась уравне-
нием линейной регрессии y = 1226.37 – 14.75x, r =
= –0.63, p = 0.004 (для совпадения эталона и
теста), и y = 1301.47 – 13.46x, r = –0.53, p = 0.02
(для несовпадения). Эта зависимость представле-
на на рис. 2, Б, фрагмент а. ВР выполнения зада-
ния (для совпадения эталона и теста) положи-
тельно коррелировала с оценками по шкале стра-
тегии “маршрута” (r = 0.474, p = 0.04), рис. 2, Б,
фрагмент в. То есть, чем выше значения по шкале
стратегия “маршрута”, тем медленнее выполня-
ется задание. В группе женщин значимые корре-
ляции между оценками шкал навигации и ВР вы-
полнения задания отсутствовали, что проиллю-
стрировано на рис. 2, Б, фрагменты б и г.

Анализ ССП при выполнении задачи сличения те-
стовой и эталонной ориентаций. Результаты дис-
персионного анализа амплитуды компонентов
ССП представлены в табл. 1. Усредненные по
группам мужчин и женщин ССП на тестовые сти-
мулы и диаграммы средних амплитуд компонен-
тов ССП в каудальных и передне-центральных
кластерах представлены на рис. 3 и 4.

В затылочном кластере электродов связанные с
полом эффекты выявлены для амплитуды компо-
нентов N150 и P200. Для амплитуды N150 они
проявлялись как значимый эффект Условия (p =
= 0.006) в виде бо̀льшей амплитуды N150 при не-
совпадении 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).
Близкое к значимому взаимодействие Условие ×
× Полушарие (р = 0.053) проявлялось как нали-
чие значимых различий между условиями совпа-
дения и несовпадения только в правом полуша-
рии (p = 0.0002) и как бо̀льшая амплитуда N150
в правом полушарии по сравнению с левым (p =
= 0.0002) при условии совпадения эталонной и
тестовой ориентаций.

Рис. 2. Поведенческие характеристики выполнения задачи сопоставления тестовой и эталонной ориентаций в группах
мужчин и женщин.
А – усредненные по группам время реакции (ВР) и точность. Цифрами обозначены: 1 – черные закрашенные столби-
ки – значения в группе мужчин при совпадении эталонной и тестовой ориентаций, 2 – черные заштрихованные – зна-
чения в группе мужчин при несовпадении, 3 – серые закрашенные – значения в группе женщин при совпадении, 4 –
серые заштрихованные – значения в группе женщин при несовпадении. Приведены средние по группе значения и
ошибки среднего. Достоверность различий: *** – p < 0.005 (критерий Тьюки). Б – графики зависимости ВР (мс) вы-
полнения задания от оценок по шкалам стратегий навигации (а, б – стратегия “ориентирования”; в, г – стратегия
“маршрута”) в группах мужчин (а, в) и женщин (б, г). Цифрами обозначены условия: 1 – совпадения эталонной и те-
стовой ориентаций и 2 – несовпадения эталонной и тестовой ориентаций.
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Таблица 1. Результаты дисперсионного анализа амплитуды компонентов связанных с событием потенциалов (ССП)

Кластер 
электродов Волна Фактор df F p

Фронтальный

N90
Условие × Полушарие 1.29 3.88 0.05 0.118

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

P200 Условие × Полушарие × Пол 1.29 4.14 0.05 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 0.05 0.121
Условие × Пол 1.29 4.12 0.05 0.124

P200
Пол 1.29 3.98 0.05 0.121

Полушарие × Пол 1.29 4.02 0.05 0.122

Теменной
N270 Условие 1.29 5.87 0.05 0.168

P300
Условие 1.29 9.93 0.005 0.255

Полушарие 1.29 4.56 0.05 0.136

Затылочный
N150

Условие 1.29 8.60 0.01 0.229
Условие × Полушарие 1.29 4.00 0.05 0.121

Условие × Пол 1.29 5.69 0.05 0.164

P200 Пол 1.29 3.94 0.05 0.12

η2
p

Для амплитуды компонента Р200 эффект Пола
значим (р = 0.029). Межгрупповое сопоставление
амплитуды Р200, усредненной через два Условия
и два Полушария, показало более высокую ам-
плитуду в группе мужчин по сравнению с женщи-
нами (T = 2.29, df = 29, p = 0.029). На рис. 3, А, в
приведены усредненные по группам мужчин и
женщин ССП затылочного кластера правого и ле-
вого полушарий для условий совпадения и несов-
падения тестового и эталонного стимулов. Отчет-
ливо видно превышение амплитуды Р200 в группе
мужчин по сравнению с женщинами. Этот эф-
фект проиллюстрирован на диаграммах средних
значений амплитуды Р200 в группах мужчин и
женщин (рис. 3, Б, в).

В височном кластере электродов связанные с
полом различия обнаружены для амплитуды ком-
понентов N150 и P200. Для компонента N150 ос-
новной эффект Условия близок к значимому (р =
= 0.053). Влияние Условия было неодинаково в
группах мужчин и женщин, что подтверждается
взаимодействием Условие × Пол (р = 0.05). По
результатам post-hoc сопоставлений, только в
группе мужчин есть значимое превышение ам-
плитуды N150 при несовпадении эталонного и те-
стового стимулов относительно их совпадения
(р = 0.03). Сходно с затылочным, в височном кла-

стере электродов амплитуда компонента Р200 вы-
ше в группе мужчин по сравнению с женщинами
(эффект Пола значим, р = 0.012). Межгрупповое
сопоставление амплитуды Р200, усредненной че-
рез два Условия и два Полушария, показало более
высокую амплитуду в группе мужчин по сравне-
нию с женщинами (T = 2.67, df = 29, p = 0.012).
Этот эффект проявляется в правом полушарии
(Полушарие × Пол, р = 0.052), что видно на ССП
(рис. 3, А, б) и диаграммах (рис. 3, Б, б). В правом
полушарии амплитуда Р200 выше в группе муж-
чин по сравнению с женщинами, что подтвер-
ждено post-hoc сопоставлением (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 Условия для
амплитуды компонентов N270 (р = 0.02) и P300
(р = 0.023) в виде бо̀льшей амплитуды при совпа-
дении по сравнению с несовпадением эталонной
и тестовой ориентаций. Амплитуда компонента
Р300 выше в правом полушарии, что соответству-
ет эффекту Полушария (р = 0.01). Сходно с заты-
лочными и височными кластерами, в теменном
амплитуда компонента Р200 больше в группе
мужчин, но различия не достигают уровня значи-
мости (рис. 3, А, а; рис. 3, Б, а).
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Рис. 3. Половые различия связанных с событием потенциалов (ССП) на тестовый стимул в теменном, височном и за-
тылочном кластерах электродов в задаче рабочей памяти на ориентации.
А – усредненные по группам мужчин и женщин ССП правого и левого полушарий для условий совпадения и несов-
падения эталонной и тестовой ориентаций теменных (а), височных (б) и затылочных (в) областей. Слева приведены
данные по левому полушарию, справа – по правому. Цифрами обозначены: 1 – черная сплошная линия – ССП в груп-
пе мужчин при совпадении ориентаций, 2 – черная пунктирная – ССП в группе мужчин при несовпадении, 3 – серая
сплошная – ССП в группе женщин при совпадении, 4 – серая пунктирная – ССП в группе женщин при несовпаде-
нии. Вертикальной линией обозначен момент предъявления тестового стимула. Обозначены пики компонентов Р90,
N150, P200, N270 и P300. Б – средние значения амплитуды компонентов ССП в теменном (а), височном (б) и затылоч-
ном (в) кластерах правого полушария при совпадении и несовпадении эталонной и тестовой ориентаций в группах
мужчин и женщин. Цифрами обозначены: 1 – черные закрашенные столбики – средние амплитуды в группе мужчин
при совпадении ориентаций, 2 – черные заштрихованные – средние амплитуды в группе мужчин при несовпадении,
3 – серые закрашенные – средние амплитуды в группе женщин при совпадении, 4 – серые заштрихованные – средние
амплитуды в группе женщин при несовпадении. Приведены средние по группе значения и ошибки среднего. Досто-
верность различий: * – p < 0.05 (критерий Тьюки).
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В центральном кластере электродов для ранней
негативности N90 показано тройное взаимодей-
ствие Условие × Полушарие × Пол (р = 0.005),
что проявлялось как правополушарное преобла-
дание амплитуды N90 при условии совпадения
эталонной и тестовой ориентации (р = 0.04) в
группе женщин. Основной эффект Пола (р = 0.02)
выявлен для амплитуды медленной позитивности
в интервале 400–500 мс после начала стимула. Бо-
лее высокая амплитуда этой позитивности у муж-

чин по сравнению с женщинами видна на усред-
ненных ССП (рис. 4, А, б) и на диаграммах сред-
ней амплитуды в этом интервале (рис. 4, Б, б).
Межгрупповые различия амплитуды позитивно-
сти в окне 400–500 мс, усредненной через два
Условия и два Полушария, значимы (T = 2.52,
df = 29, p = 0.02).

Во фронтальном кластере электродов влияние
Пола обнаружено как двойные или тройные вза-
имодействия. Для амплитуды N90 взаимодей-

Рис. 4. Половые различия связанных с событием потенциалов (ССП) на тестовый стимул во фронтальном и централь-
ном кластерах электродов в задаче рабочей памяти на ориентации.
А – усредненные по группам мужчин и женщин ССП правого и левого полушарий для условий совпадения и несов-
падения эталонной и тестовой ориентаций во фронтальном (а) и центральном (б) кластерах электродов. Слева приве-
дены данные по левому полушарию, справа – по правому. Обозначены пики компонентов N90, P150, N200, P250,
N320, P400 и Р400–500. Б – средние значения амплитуды компонентов ССП во фронтальном (а) и центральном (б)
кластерах правого полушария при совпадении и несовпадении эталонной и тестовой ориентаций в группах мужчин и
женщин. Достоверность различий: * – p < 0.05, ** – p < 0.01 (критерий Тьюки). Остальные обозначения см. рис. 3.
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ствие Условие × Полушарие × Пол (p = 0.012)
проявлялось как более высокая амплитуда при
несовпадении по сравнению с совпадением эта-
лонной и тестовой ориентаций (p = 0.02) в правом
полушарии в группе женщин, но не в группе муж-
чин. Для амплитуды N200 тройное взаимодей-
ствие Условие × Полушарие × Пол (p = 0.002)
проявлялось в виде преобладания активности
правого полушария в ситуации совпадения этало-
на и теста (р = 0.02) у мужчин и в ситуации несов-
падения (р = 0.003) у женщин. Для амплитуды
N320 обнаружено двойное взаимодействие Усло-
вие × Пол (p = 0.008). Компонент N320 выше у
женщин по сравнению с мужчинами при условии
совпадения эталонной и тестовой ориентаций
(p = 0.005).

Для понимания возможной поведенческой
значимости обнаруженных половых различий
амплитуды компонентов ССП, зарегистрирован-
ных в постцентральных зрительных областях, мы
провели корреляционный анализ по Спирмену
амплитуды этих компонентов и ВР, как показате-
ля эффективности выполнения задачи. В объеди-
ненной группе значимая корреляция получена
только для амплитуды Р200 в ССП правого полу-
шария при совпадении эталонного и тестового
стимулов: r = –0.39, р = 0.03. При анализе в груп-
пах значимые корреляции получены только в
группе мужчин. Самый высокий уровень отрица-
тельной связи с ВР показан для амплитуды Р200
в каудальных кластерах правого полушария
(условие совпадения эталона и теста): r = –0.67,
р = 0.004 и r = –0.68, р = 0.004 в затылочном и ви-
сочном кластерах, соответственно. В группе жен-
щин значимые корреляции амплитуды компо-
нента Р200 и ВР отсутствовали.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В проведенном нами исследовании установле-
но, что нейронные механизмы обнаружения раз-
личий между текущей и кратковременно удержи-
ваемой в РП ориентациями у мужчин и у женщин
различны.

Анализ ССП выявил половые различия в зри-
тельной области коры, где локализованы нейрон-
ные структуры, ответственные за восприятие и
анализ ориентаций. Они относились к раннему
этапу переработки информации – временнóму
окну компонента N150 и проявлялись как взаи-
модействие Пол × Условие. Только в группе муж-
чин амплитуда N150 оказалась выше при несовпа-
дении по сравнению с совпадением. Аналогичный
результат показан для амплитуды компонента N150
в височной коре правого полушария.

По данным ряда исследований при выполне-
нии задач зрительной РП процессы, разворачива-
ющиеся в диапазоне N150, отражают не только

восприятие зрительного сигнала, но и его удер-
жание и извлечение из памяти [24–26]. В настоя-
щей работе мы не только подтвердили результат о
значимости ранних процессов в зрительных обла-
стях коры для обнаружения изменения текущей
ориентации относительно удерживаемой в памя-
ти [27], но дополнили его сведениями о связи с
полом. Можно полагать, что преимущество муж-
чин в раннем детектировании несовпадения теку-
щей и удерживаемой в памяти ориентаций связа-
но с особенностями восприятия этого вида зри-
тельной информации. Как показано нами ранее,
в задаче дискриминации ориентаций у мужчин по
сравнению с женщинами выше амплитуда ран-
них компонентов ВП в проекционных областях,
шире область локализации их дипольных источ-
ников, захватывающая затылочную, теменную и
височные области коры [8, 9]. Более высокая чув-
ствительность зрительной коры мозга мужчин к
ориентационным характеристикам подтвержда-
ется данными функциональной магнитно-резо-
нансной томографии, зарегистрированной при
выполнении задачи идентификации ориентаций
линий [28].

Для амплитуды компонента Р200 дисперсион-
ный анализ выявил основной эффект пола. В за-
тылочном и височном кластерах электродов ам-
плитуда Р200 была значимо выше в группе муж-
чин по сравнению с женщинами. Что касается
функциональной роли компонента Р200, то мно-
гие исследователи связывают увеличение Р200 с
реакцией на нецелевые стимулы [29–31], в связи
с чем компонент Р200 интерпретируется как от-
ражение процесса подавления нерелевантной ин-
формации [32, 33]. Так, например, в работе [32]
показано, что при выполнении задачи поиска це-
левого стимула (полоска определенной простран-
ственной ориентации и цвета) в присутствии в
зрительном поле дистракторов (полоски других
ориентаций и цветов) амплитуда Р200 зависит от
числа характеристик, которые отличают дистрак-
тор от значимого стимула. Именно за счет изби-
рательного внимания к этим характеристикам
осуществляется подавление незначимой инфор-
мации и выбор кандидатов для последующего со-
поставления с целевым стимулом. Важность со-
бытий в затылочной коре в интервале Р200 для
имплицитного обнаружения различий между
стандартным и измененным иероглифом описана
в работе [34]. Данные ряда исследований указы-
вают на значимость Р200 как показателя сопо-
ставления информации от сенсорных входов с со-
храненной в памяти информацией [29, 35].

В ряде работ компонент Р200 рассматривается
как возможный нейрофизиологический маркер
такого свойства РП, которое в англоязычной ли-
тературе обозначается как “capacity”, что может
соответствовать терминам “способность”, “вме-
стимость”. Так, в работе [29] характеристики



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 1  2023

ОСОБЕННОСТИ НЕЙРОФУНКЦИОНАЛЬНОЙ ОРГАНИЗАЦИИ 37

Р200 ССП теменных областей коры зависели не
только от совпадения/несовпадения текущих и
ранее прослушанных цифр, но и от количества
удерживаемых в памяти знаков. Аналогичные ре-
зультаты представлены и в других работах [32, 36].

Компонент Р200 связывают также со способ-
ностью эффективно управлять вниманием. Это
убедительно показано в работе [37], в которой
при выполнении задачи разделения значимых и
незначимых ориентационных решеток испытуе-
мые, играющие в видео-игры, демонстрировали
бо̀льшую амплитуду компонента Р200 в цен-
тральной области коры по сравнению с неигрока-
ми, что авторы связывают с высоким уровнем
контроля внимания и восприятия как результа-
том тренировок. Корреляции Р200 и внимания
обсуждают и другие авторы. Например, в задаче
обнаружения различий двух последовательных
стимулов увеличение объема вводимой информа-
ции приводило к росту амплитуды Р200 в заты-
лочных и височных областях, но без снижения
производительности РП [36]. Предполагается,
что отсутствие поведенческого ухудшения может
быть результатом регулируемого сверху [35, 38]
привлечения дополнительных ресурсов внима-
ния для поддержания эффективности выполне-
ния задачи РП, что и отражается в увеличении
амплитуды Р200. Сходный эффект описан в рабо-
те [39].

Таким образом, полученный в нашей работе
результат о бо̀льшей амплитуде Р200 в ССП ка-
удальных областей коры у мужчин можно рас-
сматривать как показатель более высокого уровня
селективного внимания к ориентационным свой-
ствам зрительной среды. Кроме того, бо̀льший по
амплитуде компонент Р200 в каудальных обла-
стях коры у мужчин по сравнению с женщинами
может быть проявлением гендерно-обусловлен-
ной специфики селективного внимания [40].

Повышение амплитуды у мужчин по сравне-
нию с женщинами обнаружено также для медлен-
ной позитивной волны, развивающейся в цен-
тральных отведениях; различия значимы в интер-
вале от 400 до 500 мс. Позитивное отклонение в
центрально-теменных областях с пиковой ла-
тентностью около 300 мс и позже – один из наи-
более частых феноменов, регистрируемых в ши-
роком спектре когнитивных задач и обозначае-
мый традиционно как Р300 [41]. Амплитуда Р300
вариабельна и может быть максимальной в диа-
пазоне от 200–250 до 800 мс. Согласно литерату-
ре, семейство Р300 включает в себя три наклады-
вающихся друг на друга позитивных отклонения:
Р3а с пиком около 250 мс, Р3b с пиком около 350 мс
и позитивная медленная волна. Все они в равной
степени зависят от вероятности появления сти-
мула, но по-разному чувствительны к характери-
стикам релевантного стимула и имеют разную

связь со вниманием [41]. Одним из важных фак-
торов, влияющим на латентность пика и длитель-
ность волны считается трудность задания [41–43],
которая модулируется, например, числом стиму-
лов или набором значимых характеристик реле-
вантного сигнала.

В литературе представлены немногочислен-
ные и противоречивые сведения о половых раз-
личиях Р300 [44–47]. Причины неоднозначности
данных о половых различиях Р300 подробно об-
суждаются в работе [44].

Что касается зрительной РП, то Р300 считается
важным индикатором кодирования и извлечения
информации из памяти. В этом отношении пока-
зательна работа [42], в которой авторы, исследуя
хронометрию извлечения информации из па-
мяти, обнаружили, что при более сложном зада-
нии отставленного сопоставления в интервале
компонента P3b можно выделить два вре-
менных промежутка. При этом поздний подком-
понент в бо̀льшей степени связан с операциями
поиска информации в памяти, особенно в слож-
ных задачах, которые не могут быть решены на
основании обнаружения простого сходства. В ис-
следованиях с категоризацией объектов, авторы
обращают внимание на позднее (после 400 мс)
позитивное отклонение в центрально-теменных
отведениях. Его связывают с операцией сравне-
ния объекта с другими представителями катего-
рии, хранящимися в памяти, и считают индексом
доступа к хранилищу [48, 49].

Для понимания нашего результата о более вы-
сокой амплитуде позитивности 400–500 мс в
группе мужчин по сравнению с женщинами так-
же важны сведения о положительной связи Р300 с
оценками “общих когнитивных способностей”
по Векслеру [50], а также с индивидуальными
оценками “объема памяти”, как общего когни-
тивного ресурса, не зависящего от материала [51].
Люди с бо̀льшей емкостью РП, как правило, де-
монстрируют большую P300 при кодировании
информации. Исходя из изложенного выше,
можно предположить, что известное для мужско-
го пола преимущество выполнения зрительно-
пространственных задач, в том числе задач РП,
может проявляться как усиление позитивности в
диапазоне Р300, не обязательно связанное с не-
посредственной деятельностью, а отражающее
“способность” к выполнению этого класса задач.
В основе таких более широких возможностей РП
у мужчин может лежать гендерно-зависимая спе-
цифичность нейросетей РП [52–54].

Анализ поведенческих показателей (ВР и точ-
ность) не обнаружил значимых различий между
мужчинами и женщинами. В обеих группах ВР
при несовпадении эталонной и тестовой ориен-
таций выше, чем при их совпадении, что соответ-
ствует литературным данным [55, 56].
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Интересным и важным результатом представ-
ляется связь ВР выполнения задачи сличения
ориентаций с оценками стратегий навигационно-
го поведения. Более высокие оценки по шкале
стратегии “ориентирования”, опирающейся на
учет метрических характеристик и глобальных
пространственных ориентиров, соответствуют
более быстрому выполнению задания. Напротив,
более высокие оценки по шкале стратегии
“маршрута”, учитывающей топографию ближних
меток на местности, соответствуют более медлен-
ному выполнению задачи. Важно, что эта зависи-
мость четко проявляется только в группе мужчин.

Для обсуждения полученных данных интерес-
ны сведения, приведенные в обзоре [57], о биоло-
гических и социально-культурных факторах по-
ловых различий ориентационного поведения, а
также о связи этих различий с разными стратеги-
ями решения навигационных задач. Известно,
что мужчины полагаются на глобальные кон-
трольные точки и конфигурационные средовые
характеристики, тогда как женщины используют
локальные ориентиры и “стратегию маршрута”,
соблюдая инструкции, как добраться от места до
места [58]. Некоторые авторы считают, что разли-
чия между мужчинами и женщинами не связаны
с лучшей ориентацией у мужчин, а обусловлены
разными стратегиями [59]. В исследовании [59]
участников попросили пройти по четырем неиз-
вестным направлениям. Местоположение каждо-
го пункта назначения определялось, следуя ин-
струкциям. В инструкции “на основе Евклидовых
характеристик” необходимо указать направления
(например, север или запад) и метрические рас-
стояния (например, 100 м). В “ориентировочной”
инструкции просили указать заметный ориентир
(например, фиолетовые двери) и эгоцентрические
(вправо или влево) направления поворота. Обна-
ружено, что мужчины лучше всего справляются с
навигационными задачами, когда их предостав-
ляют в евклидовых координатах, тогда как жен-
щины справляются лучше, когда им предоставля-
ется информация об ориентирах. По данным ис-
следования [15], в ситуации, когда доступны
лишь локальные ориентиры, половые различия
не обнаруживаются. Мужчины, предпочитающие
конфигурационные стратегии, при необходимо-
сти используют и локальные ориентиры, т.е., они
могут менять стратегии, адаптируясь к доступной
информации из окружающей среды. Женщины,
предпочитающие использовать локальные ори-
ентиры, испытывают больше трудностей при пе-
рестройке стратегий.

Полученный нами результат о связи психофи-
зических характеристик выполнения задачи сли-
чения ориентаций в модели РП с оценками стра-
тегий навигации, находится в соответствии с
представлениями, что поиск пути является спе-
цифической нагрузкой на зрительно-простран-

ственную РП [60]. Поэтому люди с высокими
баллами в тесте Корси, оценивающим кратко-
срочную зрительно-пространственную память,
имеют оптимальную память на описание марш-
рута [61]. Более того, авторы исследования [62],
используя регрессионный подход, обнаружили,
что результативность зрительно-пространствен-
ной РП прогнозирует успешность навигационно-
го поведения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В группе 38 испытуемых (19 женщин) в модели

РП обнаружены половые различия нейронных
механизмов сопоставления ориентационных ха-
рактеристик зрительного пространства. Анализ
ССП показал, что у мужчин амплитуда ранней
негативности в затылочной и височной областях
коры чувствительна к фактору совпадение/не-
совпадение текущей и удерживаемой в памяти
ориентаций, что говорит об эффективном раннем
детектировании изменений ориентационных ха-
рактеристик в этой группе. Повышение амплиту-
ды компонента Р200 в затылочно-височной обла-
сти у мужчин по сравнению с женщинами в кон-
тексте литературных данных [36] свидетельствует
о более высоком уровне селективного внимания к
основным пространственным ориентирам. По-
вышение амплитуды центральной позитивности
400–500 мс у мужчин по сравнению с женщинами
указывает на потенциальную возможность удер-
жания в РП бо̀льшего объема информации об
ориентационных свойствах. В работе выявлена
статистически значимая связь ВР выполнения за-
дачи РП на ориентации и оценок стратегий нави-
гационного поведения по данным анкетирова-
ния. Более высокие оценки по шкале стратегии
“ориентирования”, опирающейся на учет метри-
ческих характеристик и глобальных простран-
ственных ориентиров, соответствуют более быст-
рому выполнению задания сличения ориентаций.
Напротив, более высокие оценки по шкале стра-
тегии “маршрута”, учитывающей топографию
ближних меток на местности, соответствуют бо-
лее медленному выполнению задания. При раз-
дельном анализе в группах мужчин и женщин,
вышеописанные зависимости проявлялись толь-
ко у мужчин. Таким образом, в настоящей работе
экспериментально подтверждено, что одним из
важных биологических факторов, лежащих в ос-
нове более успешной стратегии навигационного
поведения, учитывающей глобальные простран-
ственные характеристики, является эффективная
зрительно-пространственная РП на базовые ха-
рактеристики зрительной среды.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-
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лениях, и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Института высшей нервной деятель-
ности и нейрофизиологии РАН (Москва). Прото-
кол № 1 от 15 января 2020 г.

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. Работа поддержана
средствами государственного бюджета по госу-
дарственному заданию Министерства образова-
ния и науки РФ на 2021–2023 гг. Электрофизио-
логические исследования выполнены на базе
Центра коллективного пользования научным
оборудованием для функционального картирова-
ния мозга на базе ИВНД и НФ РАН (Москва).

Конфликт интересов. Авторы декларируют от-
сутствие явных и потенциальных конфликтов ин-
тересов, связанных с публикацией данной статьи.

Вклад авторов в публикацию. Е.С. Михайлова и
Н.Ю. Мошникова планировали исследование,
программировали экспериментальные серии в
программе E-Prime. Н.Ю. Мошникова и
А.Б. Кушнир создавали библиотеку изображе-
ний, провели эксперименты, делали иллюстра-
ции. Е.С. Михайлова, Н.Ю. Мошникова и
А.Б. Кушнир обработали и проанализировали
полученные данные. Е.С. Михайлова написала
статью. Все авторы внесли свой вклад и одобрили
окончательный вариант рукописи.
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Neurofunctional Organization of Working Memory on the Basic Characteristics
of Visual Space in Males and Females

E. S. Mikhailovaa, *, A. B. Kushnira, N. Yu. Moshnikovaa

aInstitute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology of RAS, Moscow, Russia
*E-mail: esmikhailova@mail.ru, mikhailovaes@gmail.com

Thirty eight subjects (19 males and 19 females) performed the working memory task on orientations. In
males, the higher sensitivity of the early occipito-temporal negativity N150 to the match/mismatch between
current and stored orientations indicates the more effective early detection of changes in orientations. A high-
er amplitude of the P200 component of the occipital-temporal ERPs and central positivity of 400–500 ms in
males compared to females is considered as indicator of the higher selective attention to orientations and the
potential possibility of retaining in memory a larger information about the spatial properties of the environ-
ment. In was found a statistically significant relationship between the reaction time of the working memory
performance and assessments of navigational behavior strategies according self-report questionnaires. It was
suggested that the more effective visual-spatial working memory on the orientations is the important biolog-
ical factor underlying the more effective navigation strategy that based on global spatial environmental char-
acteristics.

Keywords: vision, gender, orientations, visual working memory, event-related potentials, navigation in space.
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