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  В работе исследовали половые различия дискриминации наклонных ориентаций. Задачу
определения  близости наклонных ориентаций к горизонтальному, вертикальному и наклонному
(45°) референтам выполняли 34 испытуемых (16 мужчин и 18 женщин) с нормальным зрением. Ре-
гистрировали точность, время реакции и вызванные потенциалы каудальных областей коры. Пока-
зано, что женщины совершают больше ошибок по сравнению с мужчинами, но не обнаруживают
различий во времени реакции. Выявлены половые различия раннего анализа наклонных ориента-
ций. Только в группе мужчин амплитуда ранней негативности N1 ВП затылочной коры зависела от
наклона линий: минимальные значения амплитуды характерны для ответа на наклонные линии,
близкие к кардинальным осям, максимальные – на линии, близкие к 45°. Предполагается, что в ос-
нове половых различий ранней чувствительности затылочной коры к наклонным ориентациям ле-
жат особенности переработки информации в дорзальном и вентральном зрительных путях, опреде-
ляемые пре- и постнатальным влиянием стероидных гормонов (Handa, McGivern, 2014).
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ВВЕДЕНИЕ
Ориентация линейного отрезка внешнего кон-

тура изображения или контура его значимых
фрагментов считается признаком первого поряд-
ка, на котором базируются операции раннего
анализа формы зрительного объекта – сегмента-
ция, выделение и кодирование элементарных
признаков. Детектирование ориентации является
первой принципиальной операцией по анализу
формы изображения и происходит на уровне пер-
вичных зрительных областей коры. Ее нейрофи-
зиологические механизмы детально исследованы
в экспериментах на животных, открыты специа-
лизированные нейроны-детекторы ориентаций,
изучены их функциональные характеристики,
особенности корковой топографии (Hubel, Wie-
sel, 1962). В 1966 г. Кемпбелл и Куликовски
(Campbell, Kulikowski, 1966) открыли эффект про-
межуточных ориентаций, или “oblique” эффект,
который проявлялся в лучшей контрастной чув-
ствительности при ориентации стимулов вдоль
кардинальных осей. В последующем преимуще-
ство кардинальных ориентаций было описано

для широкого круга зрительных задач (Appelle,
1972).

В ранних исследованиях авторы стремились
установить прямое соответствие между характе-
ристиками корковых реакций на базовые и на-
клонные ориентации и поведенческими ответа-
ми. Так, в работе (Furmanski, Engel, 2000) описан
классический “oblique” эффект в виде большего
метаболического (BOLD) ответа в области V1 на
базовые ориентации по сравнению с наклонны-
ми, который сочетался с лучшим выделением го-
ризонталей и вертикалей по сравнению с наклон-
ными ориентациями и более низкими порогами
контрастной чувствительности для стимулов,
ориентированных вдоль кардинальных осей.
Проявления “oblique” эффекта выявлены также в
областях коры, которые обрабатывают информа-
цию о сценах (“scene-selective” Parahippocampal
Place Area – PPA) (Nasr, Tootell, 2012). Причем эта
преференция ответов на кардинальные ориента-
ции наблюдалась как для натуральных сцен, так и
для генерируемых компьютером стимулов, пред-
ставляющих собой набор отрезков линий базовых
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и наклонных ориентаций. Таким образом, оценка
ориентационных характеристик стимула не огра-
ничивается анализом контура объекта, а селек-
тивная чувствительность к кардинальным осям
свойственна не только ретинотопическим обла-
стям коры.

Предпочтение кардинальных ориентаций яв-
ляется устойчивой характеристикой зрительного
восприятия, однако ряд авторов указывают на ее
инверсию. В работе (Hansen, Essock, 2004) описа-
но такое явление как “горизонтальный эффект”,
проявляющееся в перцептивной недооценке пре-
валирующих в естественной среде кардинальных
ориентаций. Измененный “oblique” эффект на-
блюдали также для зашумленных стимулов (Yang
et al., 2012) и при саккадических движениях глаз
(Lee, Lee, 2008).

Возможные нейрофизиологические механиз-
мы поведенческого “oblique” эффекта обсужда-
ются в исследованиях с применением метода вы-
званных потенциалов (Proverbio et al., 2002;
Koelewijn et al., 2011; Takács et al., 2013; Михайлова
и др., 2015). Так, например, Такас и соавт. (Takács
et al., 2013) зарегистрировали “oblique” эффект в
виде более высокой амплитуды волны рассогла-
сования (MMN) при смене двух кардинальных
ориентаций по сравнению со сменой двух на-
клонных, причем даже в случае, когда наклон ли-
ний был характеристикой нерелевантной выпол-
няемой задаче. Это позволило авторам отнести
“oblique” эффект к фундаментальным свойствам
зрительного восприятия. Хотя поведенческий
“oblique” эффект достаточно устойчив, его элек-
трографические проявления могут иметь разный
знак в зависимости от этапа переработки инфор-
мации. Так, например, в исследовании (Koelewijn
et al., 2011) авторы, используя метод регистрации
магнитоэнцефалограммы, обладающей более вы-
соким по сравнению с функциональной магнито-
резонансной томографией временным разреше-
нием, показали, что на ранних этапах анализа (80 мс
после начала стимула) ответ на наклонные ориента-
ции превышал ответ на кардинальные, а позже (120
мс) регистрировали классический более мощный
ответ на кардинальные ориентации. Зависимость
знака “oblique” эффекта от этапа переработки ин-
формации показана в нашем исследовании
(Mikhailova et al., 2018). На сенсорных этапах пе-
реработки в проекционных областях коры ампли-
туда ранних компонентов ВП выше на наклон-
ные ориентационные решетки, а поздние компо-
ненты в центральных и префронтальных
областях, напротив, демонстрировали более
мощный ответ на горизонтали и вертикали.

Ряд поведенческих феноменов указывает на
различия в механизмах идентификации базовых
и наклонных ориентаций. По данным исследова-
ния (Bloem et al., 2017), при уменьшении ресурсов

внимания контрастная чувствительность ухудша-
ется только для наклонных ориентаций. В работе
(Yashar, Denison, 2017) сообщается о разной дина-
мике перцептивного научения для ориентаций,
близких к кардинальным и наклонным ориенти-
рам. В работе (Dragoi et al., 2001) исследовали
влияние процедуры адаптации на психофизиоло-
гические реакции человека и на ответы нейронов
первичной зрительной коры мозга кошек. Была
обнаружена более высокая устойчивость ответов
на кардинальные ориентации по сравнению с на-
клонными. По мнению авторов работы (Dragoi et
al., 2001), это свойство ориентационной настрой-
ки нейронов детекторов горизонталей и вертика-
лей является важным фактором, ограничиваю-
щим перекалибровку зрительной системы отно-
сительно кардинальных осей, и препятствует
искажению зрительного восприятия, возникаю-
щему при некоторых внешних воздействиях.

В литературе широко представлены сведения о
половых различиях зрительно-пространственной
деятельности. Как правило, они касаются слож-
ных, включающих когнитивное звено, форм по-
ведения, таких, например, как навигация, кон-
струирование, трехмерное вращение (Butler et al.,
2006; Ocklenburg et al., 2011; Mikhailova et al., 2012;
Gagnon et al., 2018; Harris et al., 2019; Nazareth et
al., 2019). Половым различиям выполнения более
простых зрительных задач уделено меньше вни-
мания. По этой теме есть лишь единичные рабо-
ты (Collaer, Nelson, 2002; Caparelli-Dáquer et al.,
2009; Славуцкая и др., 2014). Исследование зри-
тельного восприятия с применением батареи из
15 тестов (острота зрения, порог контрастной
чувствительности, оценка направления движе-
ния, ориентационная чувствительность, зритель-
ные иллюзии и другое) на большой когорте испы-
туемых показало отчетливое преимущество муж-
чин в их выполнении (Shaqiri et al., 2018).

Ранее мы описали отчетливые половые разли-
чия в величине раннего ответа зрительных обла-
стей коры в задаче идентификации базовых и двух
наклонных ориентаций 45 и 135° (Михайлова и
др., 2015). Однако эти две ориентации не исчер-
пывают всего многообразия наклонных линий в
естественной среде, и многие реальные зритель-
ные задачи связаны с оценкой более широкого
диапазона наклонных линий. В некоторых ситуа-
циях возникает необходимость не точной оценки
ориентации, а определения ее расхождения с ба-
зовыми направляющими осями зрительного про-
странства.

Цель настоящей работы – по данным реги-
страции вызванной активности коры мозга про-
вести анализ ранних этапов переработки инфор-
мации о наклонных ориентациях и сравнить их
характеристики в группах мужчин и женщин. Ра-
нее на большой группе испытуемых мы исследо-



СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 34  № 4  2020

ПСИХОФИЗИЧЕСКИЕ И НЕЙРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 285

вали половые различия определения наклонных
ориентаций в бланковом тесте Бентона (Славуц-
кая и др., 2014). Специфика выполнения теста
Бентона не позволяет воспроизвести его в экспе-
рименте с регистрацией вызванных потенциалов.
Поэтому для решения поставленной цели мы ис-
пользовали задачу определения близости набора
тестовых наклонных линий к трем референтам:
горизонтали, вертикали и наклонной ориентации
45°. Сходная экспериментальная модель анализа
ориентационной чувствительности использована
в работах (Edden et al., 2009; Patten et al., 2017). На-
ше исследование проведено на испытуемых, ра-
нее выполнявших тест Бентона и показавших
результаты, относящиеся к центральным кварти-
лям распределения оценок правильности выполне-
ния теста (Славуцкая и др., 2014). Полученные в
этом исследовании результаты указывают на воз-
можность связанных с полом различий в выделе-
нии и кодировании информации о широком
спектре наклонных ориентаций.

ОПИСАНИЕ МЕТОДИКИ

В исследовании участвовали 34 испытуемых c
нормальным зрением (18 женщин и 16 мужчин,
средний возраст – 22 и 24 года соответственно). У
всех испытуемых, согласно их самоотчету, пред-
почитаемой рукой была правая. Во всех случаях
было получено письменное согласие испытуемых
на проведение исследования соответственно про-
токолу, утвержденному этической комиссией
ИВНД и НФ РАН. Исследования проводили в
первой половине дня c 9 до 14 ч.

Стимулы представляли собой прямоугольные
контрастные решетки из черных линий на свет-

ло-сером фоне (1 цикл/град.). Соотношение тол-
щины черных и светло-серых линий 1: 2. Исполь-
зовали восемь решеток линий с наклоном по ча-
совой стрелке на 9, 18, 27, 36, 54, 63, 72 и 81° от
вертикали. Примеры стимулов приведены на
рис. 1, а. Размер стимула на экране – 11 см, что
при расстоянии 120 см от экрана до глаз испытуе-
мого составляло 5.5 угл. град.

Во время исследования испытуемый сидел в
удобном кресле в затемненной и звукозаглушен-
ной комнате на расстоянии 120 см от экрана мо-
нитора Dell E1911c (диагональ 17 дюймов, разре-
шение в пикселях1280*1024, частота обновления
экрана 60 Гц). Освещенность на уровне глаз ис-
пытуемого – 3 лк. Горизонтальные и вертикаль-
ные края монитора были закрыты экраном с за-
кругленными краями и круглой апертурой. Сти-
мулы предъявляли бинокулярно в центр экрана
монитора при помощи программы E-Prime 2.0
(Psychology Software Tools, Inc., США). Длитель-
ность стимула 100 мс, межстимульный интервал в
случайном порядке изменялся от 3 до 4 с. Каждый
стимул предъявляли по 34 раза, последователь-
ность стимулов – случайная.

Задача испытуемого представляла собой про-
цедуру трехальтернативного выбора и заключа-
лась в определении близости предъявляемых на
экране наклонных линий к горизонтали, верти-
кали или к 45°. Ответом была моторная реакция –
нажатие той клавиши выносной клавиатуры Seri-
al Response Box, которая по инструкции соответ-
ствовала одному их трех референтов. Близкими к
вертикали были решетки с углом наклона 9 и 18°,
близкими к горизонтали – 72 и 81°, близкими к
45° – 27, 36, 54 и 63°. Регистрировали время реак-
ции и правильность ответа испытуемого. Для

Рис. 1. Условия эксперимента.
а – зрительные стимулы – ориентационные решетки с разным углом наклона тестовых линий. б – схема расположе-
ния регистрирующих каудальных электродов на скальпе. Квадрат – референтный электрод (Cz). Обведены зона заты-
лочного кластера и электроды, для которых проведен анализ ВП.
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каждого испытуемого рассчитывали точность
опознания (в %) и среднее время реакции (ВР)
правильных ответов для каждой из восьми ориен-
таций. До эксперимента испытуемым показыва-
ли стимулы, но предварительного обучения не
проводили. Перед основным экспериментом в
короткой обучающей серии испытуемых трени-
ровали нажимать на клавиши выносной клавиа-
туры.

Регистрацию электроэнцефалограммы (ЭЭГ)
осуществляли на 128-канальном энцефалографе
фирмы Geodesics (Electrical Geodesics Inc., USA)
при помощи шлема HydroCel Geodesic Sensor Net
(Electrical Geodesics Inc., США). Частота кванто-
вания сигнала составляла 500 Гц. Сопротивление
электродов не превышало 50 кОм, что соответ-
ствовало инструкции производителя (Electrical
Geodesics Inc., USA). Полоса частот усилителя
ограничивалась сверху 70 Гц, а снизу – 0.1 Гц. Ис-
пользовали узкополосный заграждающий фильтр
для частоты 50 Гц (notch фильтр). При записи
ЭЭГ в качестве индифферентного электрода ис-
пользовали электрод Cz, расположенный на вер-
тексе. Для каждого испытуемого размер шлема
Sensor Net подбирали в соответствии с размером
его головы. После регистрации ЭЭГ проводили
процедуру фоторегистрации положения электро-
дов на голове испытуемого (блок Photogramme-
try). Полученные индивидуальные данные о по-
зиции электродов программно (Net Station 4.5.4)
совмещали с данными регистрации ЭЭГ.

Данные ЭЭГ обрабатывались off-line в про-
грамме NetStation 4.5.4 (Electrical Geodesics Inc.,
США). Согласно рекомендациям производителя
электроэнцефалографа, при обработке записи в
качестве референтного электрода выбирали объ-
единенный мастоидный электрод. Предваритель-
но фильтрованные (0.5–45 Гц) записи ЭЭГ каж-
дого испытуемого сегментировали на отрезки
длительностью 1000 мс, содержащие интервалы
300 мс до предъявления стимула и 700 мс после.
Далее программно исключали реализации с вы-
раженными глазными движениями, а при дальней-
шем визуальном анализе исключали фрагменты с
другими артефактами (ЭМГ, двигательная актив-
ность). После этого для каждого испытуемого по
23–34 безартефактным отрезкам ЭЭГ проводили
усреднение вызванных потенциалов (ВП) для
правильных ответов на каждую ориентацию. Осу-
ществляли коррекцию базовой линии по 300 мс
отрезку ЭЭГ до предъявления стимула.

Амплитуды ранних компонентов (Р1 и N1) ин-
дивидуальных ВП измеряли в программе NetSta-
tion 4.5.4 от 16 каудальных электродов (в левом
полушарии №№ 51, 52, 58, 59, 60, 65, 66, 70, в пра-
вом – №№ 83, 84, 85, 90, 91, 92, 96, 97). Во времен-
ных окнах этих компонентов (50–130 мс после
начала стимула для P1, 100–190 мс для N1) заме-

ряли адаптивный минимум или максимум ком-
понентов, а именно средние значения ампли-
туды в 4-миллисекундном интервале, соответ-
ствующем 2 мс до и после пика компонента.

Статистический анализ амплитуд компонен-
тов индивидуальных ВП, измеренных для каждо-
го электрода, проводили с использованием дис-
персионного анализа ANOVA RM (метод повтор-
ных измерений). Результаты анализа при
необходимости были скорректированы поправ-
кой Гринхауса-Гейссера. При post-hoc сопостав-
лениях использовали поправку Tukey на множе-
ственные сравнения, а для межгрупповых сопо-
ставлений – тест Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ психофизических характеристик

Проведен дисперсионный анализ ANOVA RM
времени реакции (ВР) и точности выполнения
задачи отнесения тестовой ориентации к катего-
риям “ближе к вертикали”, “ближе к горизонта-
ли” и “ближе в наклонной 45°” с факторами “ори-
ентация” и “пол”.

Для точности выявлено влияние фактора “ори-
ентация” (F7,2240 = 23.10; p < 0.0005). Как видно
на рис. 2, а, точность определения близости на-
клонных ориентаций к референтным осям зави-
сит от степени их удаленности от осей. Наиболь-
шая точность определения выявлена для 9 и 81°
(97.1 ± 0.8% и 92.3 ± 1.4% соответственно), а более
трудными для определения были ориентации 27 и
72° (63.9 ± 4.3% и 54.6± 4.6% соответственно), ко-
торые располагались близко к биссектрисе угла
между наклонной и базовой осями. Анализ кон-
трастов (Tukey test) подтвердил значимость пред-
ставленных на рис. 2, а различий (табл. 1, ячейки
под диагональю). Для ориентаций 27 и 72° точ-
ность выполнения задачи значимо ниже, чем для
всех остальных вариантов наклона (p < 0.0001 для
всех контрастов, кроме 72 и 18°, где p < 0.01). Наи-
большая точность показана для ориентаций 9 и
81°, которая выше по сравнению с другими на-
клонами (p < 0.0001). Для точности показано зна-
чимое влияние фактора “пол” (F1, 32 = 6.74; p < 0.05).
Среднее по всем ориентациям значение точности
у мужчин соответствовало 82.3±5.1%, у женщин –
78.8±5.9%, различия значимы при T = 2.59; df = 32
(p = 0.014).

Для ВР также выявлено значимое влияние
фактора “ориентация” (F7,210 = 20.45; p < 0.0005).
Как и для точности, ВР определения близости те-
стовых ориентаций к базовым и наклонной 45°
осям зависит от степени их удаленности от рефе-
рентов. Как видно на рис. 2, б, самое низкое зна-
чение ВР отмечено для близкой к вертикали ори-
ентации 9° (798.7 ± 30.0 мс), а самое высокое –
для ориентации 72° (1166.7 ± 49.8 мс), располо-
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женной между горизонтальным и наклонным ре-
ферентами. Как видно из табл. 1 (ячейки выше
диагонали), ВР для ориентаций 9 и 72° отлича-
лись от ВР для большинства других вариантов на-
клона. Для ВР эффект фактора “пол” был стати-
стически незначимым (p = 0.486).

На рис. 2, а, б видно, что гистограммы зависи-
мости точности и ВР от угла наклона линии не-
симметричны. Точность для близкой к вертикали
ориентации 18° значимо выше, чем для симмет-
ричной для нее ориентации 72°, расположенной
рядом с горизонталью (p < 0.01, Tukey test). Сход-
ным образом, для близкой к вертикали ориента-
ции 9° ВР значимо меньше, чем для симметрич-

ной ей близкой к горизонтали ориентации 81°
(p < 0.05, Tukey test). Разная зависимость от рефе-
рентов “горизонталь” и “вертикаль” проявляется
в характере ошибок. “Трудная” ориентация 27°,
расположенная ближе к референту 45°, в трети
случаев (36.1 ± 4.3%) оценивается ошибочно и
идентифицируется как близкая к вертикали, а
“трудная” ориентация 72°, близкая к горизонта-
ли, почти в половине случаев (45.4% ± 4.5) оши-
бочно оценивается как расположенная ближе к 45°.

Для уточнения влияния близости тестовой
ориентации к референтам мы разделили ориента-
ции на две группы. В первую “близкую” группу
включили ориентации 9, 36 и 54 и 81°. Во вторую

Рис. 2. Психофизические характеристики оценки близости тестовых наклонных линий к горизонтали, вертикали и
45°.
а – точность оценки; б – ВР оценки. Темные столбики – данные в группе мужчин; светлые столбики – данные в груп-
пе женщин; в – точность оценки “легких” и “трудных” ориентаций; г – ВР оценки “легких” и “трудных” ориентаций.
Темные столбики – данные для “легких” ориентаций (9, 36 и 54 и 81°). Светлые столбики – данные для “трудных”
ориентаций (18, 27, 63 и 72°). По вертикали – точность оценки (%), по горизонтали – угол наклона ориентации в те-
стовом стимуле. На фрагменте в обозначены горизонтальный и вертикальный референты. Приведены средние по
группе значения и ошибки среднего. Достоверность статистических различий: *** – р < 0.001, * – р < 0.05.
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“дальнюю” группу включили ориентации 18, 27,
63 и 72°. Значения точности и ВР были усреднены
по группам ориентаций. Для полученных значе-
ний проведен дисперсионный анализ ANOVA
RM с использованием факторов “близость” и
“пол”.

Для точности выявлен эффект факторов “бли-
зость” (F1, 32 = 327.33; p < 0.0005) и “пол” (F1, 32 =
= 6.74; p < 0.01). Тестовые ориентации, близкие к
референтам, опознаются с большей точностью по
сравнению с удаленными (p < 0.0005, Tukey test).
При этом удаленные от референтов ориентации
опознаются женщинами хуже, чем мужчинами
(T = 2.42, df = 32, р < 0.05).

Для ВР получен эффект “близость” (F1, 32 =
= 83.46; p < 0.0005) и взаимодействие “близость”
× “пол” (F1, 32 = 4.55; p < 0.05). Удаленные ориен-
тации опознаются медленнее, чем близкие (p < 0.0005,
Tukey test). У мужчин это замедление более отчет-
ливо, чем у женщин.

Анализ вызванных потенциалов

Анализ амплитуды компонентов Р1 и N1 про-
веден для ответов на наклонные решетки 9, 18, 36,
54, 63 и 81°. Данные для решеток 27 и 72° исклю-
чены из анализа из-за малого числа накоплений
при правильных ответах.

Анализ амплитуды компонента Р1 не выявил
значимых эффектов ни для одного из факторов
(“ориентация”, “электрод”, “полушарие” и “пол”) .

Анализ амплитуды компонента N1. На первом
этапе анализа был проведен дисперсионный ана-
лиз амплитуды компонента N1 с учетом факторов
внутрииндивидуальной вариабельности “ориен-
тация”, “электрод”, “полушарие” и фактора меж-
индивидуальной вариабельности “пол”. Выявлен
значимый эффект фактора “электрод” (F7,224 =
= 12.33; p < 0.0005) и его зависимость от “полуша-
рия” в виде взаимодействия “электрод” × “полу-
шарие” (F7,224 = 2.77; p < 0.05). Влияние “ориен-
тации” на амплитуду N1 проявлялось в виде
взаимодействий “ориентация” × “электрод”

(F35,1120 = 18.80; p < 0.0005) и “ориентация” ×
× “полушарие” (F5,160 = 7.23; p < 0.0005), хотя ос-
новной эффект “ориентации” не достигал уровня
значимости (F5,160 = 2.87; p = 0.06). Основной
эффект фактора “пол” незначимым (F1,32 = 1.93;
p = 0.18), но половые различия проявлялись в ви-
де взаимодействий “ориентация” × “пол” (F5,160 =
= 4.28; p < 0.001) и “ориентация” × “полушарие” ×
× “пол” (F5,160 = 5.91; p < 0.0005).

С учетом полученных данных об основных эф-
фектах факторов и их взаимодействии был прове-
ден дальнейший анализ амплитуды N1 на каждом
из электродов с факторами “ориентация” и “пол”.
Результаты анализа приведены в табл. 2. Обраща-
ет внимание межполушарная асимметрия эффек-
тов. Для электродов правого полушария влияние
“ориентации” зависело от “пола”, что проявля-
лось как взаимодействие “ориентация” × “пол”
(0.0001 < p < 0.05). Для электродов левого полуша-
рия выявлено значимое влияние “ориентации”
(0.001 < p < 0.05). Как видно из этой же таблицы,
наиболее отчетливое влияние “наклона” и значи-
мые взаимодействия “ориентация” × “пол” полу-
чены для амплитуды N1 ВП на электродах заты-
лочного кластера, в правом полушарии это сен-
соры №№ 83, 84 и 90, в левом полушарии –
№№ 65, 66, 70. Их расположение приведено на
рис. 1, б.

С учетом этих результатов был проведен по-
следующий дисперсионный анализ амплитуды
N1, усредненной по электродам затылочного по-
люса. Как и на предыдущем этапе анализа, в пра-
вом полушарии выявлено взаимодействие “ори-
ентация” × “пол” (F5,160 = 4.39; p < 0.001). В ле-
вом полушарии выявлен эффект “ориентации”
(F5,160 = 4.57; p < 0.005). Рисунок 3 демонстриру-
ет половые различия в чувствительности компо-
нента N1 ВП затылочного кластера к наклону
ориентационных решеток. Приведены значения
амплитуды N1, усредненные для ВП, зарегистри-
рованных от затылочных электродов в левом и
правом полушариях (слева №№ 65, 66, 70 и спра-
ва №№ 83, 84, 90 соответственно). Как видно, за-

Таблица 1. Результаты post-hoc анализа (Tukey test) ВР и точности.

Примечание. Часть таблицы выше диагонали – данные для ВР, часть таблицы ниже диагонали – данные для точности.

Град. 9° 18° 27° 36° 54° 63° 72° 81°
9° p < 0.0001 p < 0.0001 p < 0.0005 – p < 0.0001 p < 0.0001 p < 0.05
18° p < 0.0001 – – p < 0.005 – – –
27° p < 0.0001 – – p < 0.001 – – p < 0.05
36° – p < 0.01 p < 0.0001 – – p < 0.05 –
54° – p < 0.0001 p < 0.0001 – – p < 0.0001 –
63° – p < 0.05 p < 0.0001 – – p < 0.05 –
72° p < 0.0001 p < 0.01 – p < 0.0001 p < 0.0001 p < 0.0001 p < 0.0001
81° – p < 0.0001 p < 0.0001 – – – p < 0.0001
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висимость амплитуды N1 от наклона ориентаци-
онной решетки есть только в группе мужчин и от-
сутствует в группе женщин. В группе мужчин
амплитуда N1 максимальна на решетку с накло-
ном линий 36°, близком к 45°. По мере приближе-
ния к кардинальным осям амплитуда N1 умень-
шается. Post-hoc сопоставления выявили значи-
мые различия в левом полушарии для пар 36 и 18°
(p < 0.05), 36 и 9° (p < 0.05), 36 и 81° (p < 0.05); в
правом полушарии различия более отчетливы и
значимы для пар 36 и 9° (p < 0.01), 36 и 81° (p <
< 0.0001).

ОБСУЖДЕНИЕ

В настоящей работе проведена сравнительная
оценка способности мужчин и женщин к воспри-
ятию наклонных линий и оценке их близости к
базовым референтам – горизонтали и вертикали,
а также к наклону 45°. Анализ психофизических
показателей выявил уменьшение точности вы-
полнения задачи у женщин при отсутствии разли-
чий времени реакции. Нейрофизиологические
показатели сенсорного звена анализа ориентаций
в зрительных областях коры высокозначимо раз-
личались у мужчин и женщин. Только в группе
мужчин амплитуда ранней негативности N1 зави-
села от наклона линий, что говорит о чувстви-
тельности нейронов зрительной коры к ориента-
ционным свойствам стимула в этой группе испы-
туемых.

Сведения о половых различиях выполнения
зрительно-пространственных задач широко
представлены в литературе, но в большей степени
касаются сложных форм поведения. Хорошо из-

вестны различия в навигационном поведении.
Так, мужчины значительно лучше ориентируют-
ся в незнакомой местности (Boone et al., 2019).
Они лучше отслеживают начальную точку при
прохождении сложного маршрута, что дает им
преимущество при нахождении пути назад (Gag-
non et al., 2018). Мужчины быстрее проходят вир-
туальный лабиринт, справляются с поиском
скрытых меток и локаций, при их поиске исполь-
зуют более короткие расстояния (Boone et al.,
2019; Gagnon et al., 2018). Так же мужчины лучше
воспринимают навигационные инструкции, ис-
пользующие направления и конкретные расстоя-
ния (Saucier et al., 2002). Преимуществом женщин
является лучшее выполнение задач на запомина-
ние положения объектов в окружающей среде,
как в двухмерном, так и в трехмерном простран-
стве (Bocchi et al., 2018; Iachini et al., 2005). Жен-
щины запоминают значительно больше меток на
маршруте по сравнению с мужчинами (Yagi, Ga-
lea, 2019), а при прохождении лабиринта пользу-
ются бóльшим количеством ранее пройденных
маршрутов (Boone et al., 2019), что свидетельству-
ет о бóльшем объеме зрительно-пространствен-
ной памяти. Более мягкие половые различия на-
блюдаются при навигации в знакомой среде или в
незнакомой среде, богатой ориентирами (Naza-
reth et al., 2019), при наличии неограниченного
времени на изучение ранее незнакомой окружаю-
щей среды, а также в задачах, где требуется опре-
деление кардинальных направлений (север, юг,
запад, восток) (Harris et al., 2019). Наблюдаемые
половые различия связывают с различиями в
стратегиях выполнения навигационных задач.
Мужчины преимущественно используют страте-

Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа ANOVA RM амплитуды N1 ВП, зарегистрированных на отдель-
ных электродах. Приведены только значимые эффекты

Полушарие № электрода
Наклон Наклон × Пол

F df Sig. F df Sig.

Левое 52 2.88 5.160 0.03 – – –
59 3.42 5.160 0.01 – – –
60 3.34 5.160 0.02 – – –
65 2.68 5.160 0.02 2.26 5.160 0.05
66 5.25 5.160 0.001 – – –

70 (О1) 4.49 5.160 0.002 – – –
Правое 83 (О2) 2.89 5.160 0.01 5.1 5.160 0.0001

84 – – – 2.87 5.160 0.02
85 – – – 2.78 5.160 0.02
90 – – – 4.03 5.160 0.002
91 – – – 3.15 5.160 0.02
96 – – – 2.59 5.160 0.03
97 – – – 2.66 5.160 0.04
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гию, основанную на сканировании пространства
и последующим построением ментальной карты
местности, в которой учитываются простран-
ственная геометрия и метрические характеристи-
ки, в том числе евклидовы координаты (Gagnon et
al., 2018). Женщины предпочтительно использу-
ют стратегию, основанную на запоминании ори-
ентиров и определенного маршрута, которая опи-
рается на последовательность поворотов и ориен-
тиров (Harris et al., 2019; Nazareth et al., 2019). В
ряде случаев половые различия в зрительно-про-
странственной деятельности объясняют различи-
ями уровня пространственной тревожности.
Женщины, как правило, сообщают о более высо-
кой пространственной тревоге, о неуверенности
при решении пространственных задач, что ока-
зывает сильное влияние на успешность навига-
ционного поведения (Gagnon et al., 2018). При

ознакомлении с незнакомой местностью женщи-
ны часто возвращаются в одно и то же место, со-
вершая там короткие остановки, чтобы убедиться
в его безопасности (Boone et al., 2019).

Для понимания причин возникновения поло-
вых различий выполнения зрительно-простран-
ственных задач интересны сведения о роли поло-
вых гормонов в формировании этих навыков. Из-
вестно, что в онтогенезе действие половых
гормонов определяет морфогенез различных ор-
ганов и образование связей. В обзоре (Handa,
McGivern, 2014) обобщаются данные о влиянии
половых гормонов на развитие вентрального и
дорзального путей переработки зрительной ин-
формации и, в связи с этим, на особенности ана-
лиза информации об объектах и движении у пред-
ставителей разного пола как у животных, так и у
человека. У животных половые различия морфо-

Рис. 3. Амплитуда компонента N1 ВП затылочного кластера при решении задачи определения близости наклонных
ориентаций к референтным осям.
а, б – данные для левого полушария; в, г – данные для правого полушария. По вертикали – амплитуда N1 (мкВ), по
горизонтали – угол наклона ориентации. На фрагменте в обозначены горизонтальный и вертикальный референты.
Приведены средние по группам мужчин и женщин значения амплитуды N1 и ошибки среднего. Достоверность стати-
стических различий: *** – р < 0.001, ** – р < 0.01, * – р < 0.05.
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логии зрительной системы выявлены уже на
уровне ранних зрительных зон. Так, у самцов
крыс на 20% больше нейронов в моно- и биноку-
лярных полях первичной зрительной коры по
сравнению с самками, что связывают с протек-
тивным влиянием андрогенов на процесс клеточ-
ной смерти (Nuñez et al., 2000). У самцов крыс вы-
ше острота зрения по Вернье (Seymoure, Juraska,
1997). У мужчин, по данным функциональной
магнитно-резонансной томографии, больше раз-
мер первичной зрительной коры в левом полуша-
рии (Brun et al., 2009). По данным литературы, за-
тылочная кора является одной из областей мозга
с высокой плотностью рецепторов к андрогенам
(Nuñez et al., 2001).

С пре- и постнатальным влиянием андрогенов
связывают бóльшую успешность мужчин при вы-
полнении задач, связанных с прицеливанием
(“targeting skills”), такими как метание, удары но-
гами по мячу, попадание в цель (Kimura, 1999). В
литературе это отличие связывают с влиянием
пре- и постнатального уровня тестостерона на
развитие дорзального пути, в частности, верхне-
теменной области, специализированной для зри-
тельно-моторного управления (Hines et al., 2003).
В свою очередь женщины опережают мужчин при
выполнении зрительных задач, которые включа-
ют опознание объектов, их семантическое обо-
значение. Женщины демонстрируют бóльший
объем памяти на реальные объекты (Herlitz et al.,
1999). Половые различия не ограничиваются про-
стым распознаванием. В работе (Kramer et al.,
1997) показано, что девочки уже с пятилетнего
возраста опережают мальчиков в задаче свобод-
ного называния объектов, т.е. лучше справляются
с решением задач, связанных со способностью
вентрального пути к семантической связи объек-
тов со словами и категориями. Эти способности
проявляются в ситуации имплицитного обуче-
ния, когда женщины лучше мужчин воспроизво-
дят нерелевантную задаче информацию об объек-
тах (McGivern et al., 1997).

Проведенный в настоящей работе анализ пси-
хофизических характеристик выявил выражен-
ную зависимость точности и ВР оценки близости
тестовой линии к референтам от угла ее наклона.
Ориентации, удаленные от референтов, опозна-
вались хуже, чем близкие к ним. При этом в диа-
пазоне тестовых наклонных ориентаций от вер-
тикали до 45° ошибочные оценки смещены в сто-
рону вертикали, а в диапазоне ориентаций от
горизонтали до 45° ошибочные оценки смещены
в сторону наклонного референта. Половые разли-
чия проявлялись снижением точности выполне-
ния задачи у женщин по сравнению с мужчина-
ми, в большей степени для ориентаций, удален-
ных от референтов. Для времени реакции
половые различия отсутствовали.

Для обсуждения полученных результатов
представляется интересным привлечь современ-
ные сведения о механизмах оценки угла наклона
линии: модель вероятностей Байеса и модель
внутренней мультимодальной референтной си-
стемы (“multimodal reference frame”). Согласно
модели вероятностей Байеса, мозг принимает
статистическое решение на основании предше-
ствующего знания и поступающей в настоящий
момент сенсорной информации (Сущин, 2017).
При этом, чем меньше зрительной информации о
стимуле поступает в мозг, тем больше вклад пред-
варительного знания, т.е. в случае оценки ориен-
тации линий, это зрительный опыт о преоблада-
нии в окружающей среде горизонталей и вертика-
лей (Patten et al., 2017). Согласно этой модели, в
нашем исследовании при длительности тестового
стимула 100 мс ситуация соответствовала “недо-
статку” зрительной информации. В этом случае
следовало бы ожидать смещения ошибочных оце-
нок в сторону базовых референтных осей. Такое
смещение мы наблюдали для тестовых ориента-
ций, расположенных в секторе от вертикали до 45°.
Напротив, в секторе от горизонтали до 45° преоб-
ладали ошибки не в сторону горизонтали, а в сто-
рону наклонного референта.

Полученные нами результаты в большей сте-
пени соответствуют классическим представлени-
ям об определении наклона в координатах внут-
ренней мультимодальной референтной системы.
Эта система интегрирует информацию от вести-
булярных, тактильных и проприорецепторов, а
также периферической зрительной информации
и формирует внутренние эталоны – субъектив-
ную зрительную вертикаль (СЗВ) и субъективную
зрительную горизонталь (СЗГ) (Luyat et al., 2012;
Alberts et al., 2016; Cuturi, Gori, 2019). Референт-
ная система является пластичной и хорошо адап-
тируется к внешним условиям (Luyat et al., 2005;
Alberts et al., 2016). Наше исследование проводи-
лось в затемненном помещении, горизонтальные
и вертикальные края монитора были закрыты
экраном с круглой апертурой. Влияние дополни-
тельной зрительной информации было миними-
зировано, и в этих условиях гравитационная со-
ставляющая оказывала значительное влияние на
формирование внутренних эталонов (Dakin,
Rosenberg, 2019). Доминирование СЗВ определи-
ло большую точность и меньшее ВР для определе-
ния линий, близких к вертикали, и преобладание
“вертикальных” ошибочных ответов.

Ранее в работе (Mikhailova et al., 2018) мы пуб-
ликовали сведения о половых различиях вызван-
ных ответов различных областей коры при иден-
тификации базовых и наклонных (45 и 135°) ори-
ентаций. Статистически значимую зависимость
от пола выявили только для ранних ответов (P100
и N150) каудальных областей коры, что можно
рассматривать как проявление недостаточности
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раннего звена переработки информации об ори-
ентационных характеристиках в группе женщин.
Половые различия проявлялись в большем коли-
честве ошибок идентификации наклонных ори-
ентаций 45 и 135°, на что указывали и другие авто-
ры (Ocklenburg et al., 2011). В настоящем исследо-
вании определение близости к базовым осям не
включало точную оценку тестовой ориентации. В
этом случае отсутствие выраженных половых раз-
личий, как это было зафиксировано у этих же ис-
пытуемых в тесте Бентона (Славуцкая и др., 2014),
неудивительно и сходно с результатами работы
(Iachini et al., 2005), где оба пола успешно вспоми-
нали расположение предметов друг относительно
друга; мужчины опережали женщин только при
воспроизведении метрических характеристик.

Нейрофизиологические характеристики ран-
него анализа наклонных ориентаций продемон-
стрировали отчетливые половые различия. Толь-
ко в группе мужчин мы наблюдали зависимость
амплитуды компонента N1 от наклона ориента-
ций. Наибольшую степень зависимости амплиту-
ды ответа от ориентации линии наблюдали на
электродах затылочной области с максимальной
амплитудой N1 в ответах на ориентации, отдален-
ные от кардинальных осей и близкие к 45°.

Нейронный механизм оценки наклонных ори-
ентаций пока недостаточно ясен. Лишь неболь-
шое количество нейронов зрительной коры де-
монстрируют оптимальную ориентационную на-
стройку на наклонные линии (Li et al., 2003).
Единичные исследования с регистрацией ВП
свидетельствуют о важности для идентификации
наклонных ориентаций интервала компонента
N1, который связывают с этапом сенсорной кате-
горизации. По данным (Takács et al., 2013), в заты-
лочных и теменно-затылочных отведениях ам-
плитуда негативности во временном окне 120–
190 мс коррелирует со степенью отклонения на-
клонных линий от кардинальных осей: чем боль-
ше отклонение, тем больше амплитуда N1. Связь
N1 с анализом наклонных ориентаций подтвер-
ждается результатами работы (Song et al., 2010):
при повторных тренировках улучшение иденти-
фикации наклонных линий приводит к сниже-
нию амплитуды N1 в ВП затылочно-теменных
областей. Считается, что в механизме чувстви-
тельности нейронов затылочной коры к наклон-
ным ориентациям важную роль играют нисходя-
щие влияния со стороны более высоких уровней
зрительного анализатора (Huang et al., 2006;
Koelewijn et al., 2011).

О более сложном, не связанном с нейронами-
детекторами, механизме чувствительности к на-
клонным ориентациям свидетельствуют данные
экспериментальных работ и единичных исследо-
ваний на человеке. Хорошо известна роль тор-
мозных процессов в ориентационной настройке

нейронов зрительной коры (Sillito, 1975). При об-
суждении вопроса, как торможение, опосредо-
ванное ГАМК-интернейронами, может влиять на
задачу дискриминации ориентаций, в литературе
предполагается участие двух механизмов. Пер-
вый – обусловленное локальным торможением
обострение ориентационной настройки (Sillito,
1975). Второй – кооперативное взаимодействие в
сетях нейронов зрительных областей с предпола-
гаемой ролью гамма-осцилляций как механизма
их объединения (Samonds, Bonds, 2005). Для об-
суждения механизма “oblique” эффекта интерес
представляют данные исследования Эдден и со-
авт. (Edden et. al., 2009), направленного на анализ
нейронных механизмов ориентационной чув-
ствительности в зрительной коре человека. Опи-
раясь на данные литературы о связи частоты гам-
ма-осцилляций (30–80 Hz) с ориентационной на-
стройкой (Friedman-Hill et al., 2000), а также с
уровнем ГАМК в покое (Muthukumaraswamy et
al., 2009), Эдден и соавт. поставили вопрос, суще-
ствует ли в зрительной системе человека связь
этих показателей с поведенческими проявления-
ми ориентационной чувствительности. Было
установлено, что пороги дискриминации в диа-
пазоне наклонных ориентаций в 5 раз выше по
сравнению с порогами для ориентаций близких к
вертикали. Причем значения пороговой чувстви-
тельности в диапазоне наклонных линий корре-
лировали с концентрацией ГАМК и частотой
гамма-осцилляций в зрительной коре. Следова-
тельно, у человека выполнение задач дискрими-
нации наклонных ориентаций может быть связа-
но с процессами в локальных нейросетях зритель-
ной коры, где ключевую роль играют ГАМК-
эргические гамма-осцилляции. В подтверждение
этого можно привести факт положительной кор-
реляции способности к дискриминации наклон-
ных ориентаций с уровнем тормозного нейроме-
диатора ГАМК у людей с высокой представлен-
ностью аутистических черт (Dickinson et al., 2014).

В настоящее время нет убедительных доказа-
тельств существования половых различий в дея-
тельности нейротрансмиттерных систем. Есть
лишь единичные указания на роль стероидных
гормонов в развитии некоторых нейротрансмит-
тер-опосредованных нервных цепей в ЦНС, что
проявляется, например, в половом диморфизме
некоторых психических заболеваний (Krolick et al.,
2018). Можно думать, что одним из важных меха-
низмов обнаруженных в настоящем исследова-
нии половых различий переработки ориентаци-
онных свойств зрительной среды являются свя-
занные с пре- и постнатальным влиянием
половых гормонов особенности развития дор-
зального и вентрального путей переработки зри-
тельной информации (Handa, McGivern, 2014).
Они проявляются не только при выполнении
сложных форм зрительного поведения, но и на
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уровне ранних перцептивных операций, среди
которых важное место занимает ориентационная
чувствительность. В настоящем исследовании
показано, что ранние ориентационно-селектив-
ные ответы затылочной коры на наклонные ли-
нии выявляются только в группе мужчин. Сход-
ные данные о половых различиях динамики ран-
ней позитивности ВП теменной коры при
повороте отдельных элементов фигуры приведе-
ны в нашей работе (Mikhailova et al., 2012). Можно
предположить, что в зрительной системе возмож-
ность определения точных метрических характе-
ристик, таких как длина, размер, угол наклона во
многом определяются особенностями ее морфо-
функциональной организации, формирование
которой в онтогенезе находится под влиянием
гормональных факторов (Handa, McGivern, 2014).
Важную роль играют связанные с полом особен-
ности зрительно-вестибулярной интеграции, в
частности, связи зрительных областей с парието-
инсулярным комплексом (Barnett-Cowan et al.,
2010). На возможность гендерной специфичности
функциональных связей в зрительной системе
(visual network) указывают данные сравнительно-
го исследования организации нейросетей покоя у
мужчин и женщин (Clemens et al., 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В работе исследовали половые различия пси-

хофизических и электроэнцефалографических
характеристик выполнения задачи определения
близости наклонных ориентаций к референтным
осям (вертикаль, горизонталь, наклон 45°). Пока-
зано, что женщины совершают больше ошибок
по сравнению с мужчинами, но не обнаруживают
различий во времени реакции. Выявлены поло-
вые различия раннего анализа наклонных ориен-
таций. Только в группе мужчин амплитуда ран-
ней негативности N1 ВП затылочной коры зави-
села от наклона линий: минимальные значения
амплитуды характерны для ответа на наклонные
линии, близкие к кардинальным осям, макси-
мальные – для близких к 45°. Предполагается, что
в основе половых различий ранней чувствитель-
ности затылочной коры к наклонным ориентаци-
ям лежат особенности переработки информации
в дорзальном и вентральном зрительных путях,
определяемые пре- и постнатальным влиянием
стероидных гормонов (Handa, McGivern, 2014).

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ, проект № 19-013-00918 A.
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Behavioral and neurophysiological characteristics of oblique orientations estimation 
in males and females
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In the present study gender differences of an early processing of line orientations were analyzed. 34 partici-
pants (16 males and 18 females) were asked to determine whether stimuli (eight square gratings of oblique ori-
entations with the step of 9°) were oriented closer to vertical, horizontal or the clockwise primary oblique
(45°) and press the corresponding button. The accuracy, reaction time (RT) and event-related potentials
(ERP) were recorded. It was found, than females showed lower accuracy than males, but RT was similar be-
tween genders. In contrast, ERP analysis revealed significant gender differences. Over the caudal cortical area
only males demonstrated the dependence of the early negativity N1 during the oblique line estimation. Spe-
cifically, the N1 amplitude was lower for oblique lines close to the cardinal referents and more high for oblique
lines close to 45°. This effect was more pronounce over the occipital area. The early sensitivity to oblique ori-
entations in the occipital cortex in males was assumed to be connected with an androgen-dependent morpho-
logical features in ventral and dorsal visual pathways (Handa, McGivern, 2014).

Key words: vision, visual cortex, visual perception, line orientation, oblique orientation, ERP
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