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В работе исследовались различия в структуре мозговых систем, обеспечивающих кодирование и удержание 
в рабочей памяти (РП) двух видов информации: вербальных (буквы) и невербальных (сегменты незамкну-
той ломаной линии) последовательностей, предъявляемых либо статически, либо динамически. Мозговые 
системы характеризовались силой функциональных и эффективных связей между восемью приблизитель-
но билатерально-симметричными корковыми локусами, включавшими дорсолатеральную префронтальную 
кору (dlPFC) и участки височной (STG), теменной (IPS) и затылочной (v2) коры.
На группе испытуемых, у которых регистрировалась ЭЭГ высокой плотности, с помощью 8-канальной век-
торной авторегрессионной модели в пространстве корковых источников ЭЭГ показано, что: 1) мозговая 
организация РП при удержании последовательности букв отличается от таковой при удержании последо-
вательности сегментов ломаной линии; 2) мозговая организация РП зависит от режима предъявления по-
следовательностей: сила функциональной связи различна при динамическом и статическом предъявлении 
последовательности; 3) различия в структуре функциональных и эффективных связей не носят выраженный 
частотно-избирательный характер и наблюдаются во всех исследованных энцефалографических частотных 
диапазонах от тета (4–8 Гц) до высокочастотного гамма (50–60 Гц); 4) наиболее надежные различия между 
задачей удержания последовательности букв и задачей удержания последовательности сегментов ломаной 
линии наблюдаются в альфа- и бета-диапазонах частот при статическом зрительном предъявлении последо-
вательностей в измеряемой с помощью когерентности силе функциональной связи между левополушарной 
dlPFC и правополушарной STG, а также в тета-диапазоне между правополушарной dlPFC и левой зритель-
ной корой v2; 5) наиболее надежное различие между статическим и динамическим режимами предъявления 
наблюдается в задаче на удержание сегментов ломаной линии в гамма-диапазоне частот (50–60 Гц) между 
dlPFC в правом полушарии и левой зрительной корой v2.
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ВВЕДЕНИЕ

Запоминание и удержание в рабочей памяти 
(РП) серий различных элементов, в особенности 
последовательностей символов, с целью после-
дующего узнавания этих серий или их двигатель-
ного воспроизведения – одна из рутинных ког-
нитивных операций, многократно выполняемых 
человеком каждый день.

Рабочая память (РП) в различных психоло-
гических и нейрокогнитивных исследованиях, 
несмотря на их концептуальные различия (для 

обзора см. (Величковский Б.М., 2006; Величков-
ский Б.Б., 2015; D’Esposito, Postle, 2015; Working 
memory: State of the science, 2021), определяет-
ся сходным образом как способность индивида 
кратковременно удерживать информацию, не-
доступную для непосредственного восприятия, 
преобразовывать эту информацию и использо-
вать ее для осуществления целенаправленной 
(в том числе ментальной) активности.

Основная дискуссия авторов различных 
психологических моделей РП касается преи-
мущественно вопросов о существовании огра-

ФИЗИОЛОГИЯ ВЫСШЕЙ 
НЕРВНОЙ (КОГНИТИВНОЙ) 
ДЕЯТЕЛЬНОСТИ ЧЕЛОВЕКА
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ниченного количества специфических кодов 
(вербальных, зрительно-пространственных, 
моторных, тактильных, обонятельных и пр.), в 
которые преобразуется и в которых хранится ин-
формация о возможности интеграции и модифи-
кации внутренних репрезентаций в процессе их 
удержания в РП, о роли процессов внимания, а 
также о роли долговременной памяти в форми-
ровании и использовании внутренних репрезен-
таций.

В настоящем исследовании мы не отдавали 
предпочтение какой-либо конкретной психоло-
гической концепции, а исходили из общих для 
разных моделей положений:

1. РП – не унитарное образование, а систе-
ма взаимосвязанных блоков. Так, в наиболее 
часто цитируемой многокомпонентной модели 
(multicomponent model) A. Baddeley (1974, 2021) 
РП описывается как единая система, состоящая 
из подчиненных управляющему механизму ин-
терактивных компонентов (alliance of interactive 
components). Авторы модели встроенных про-
цессов (embedded-processes model) (Li, Cowan, 
2022) характеризуют РП как совокупность ком-
понентов разума (ensemble of components of the 
mind), которые благодаря активирующим меха-
низмам внимания временно удерживают огра-
ниченное количество информации из долговре-
менной памяти в доступном для использования 
виде. Модель разделения ресурсов (time-based 
resource-sharing model) (Barrouillet et al., 2010) 
предполагает объединение в структуре РП не-
специфических по отношению к модальности 
стимула (domain general) механизмов внимания, 
которые распределяют ограниченные по вре-
мени ресурсы между процессами обработки и 
хранения информации, и специфического меха-
низма вербального обеспечения удержания вну-
тренних репрезентаций посредством повторяю-
щегося артикулирования.

2. Информация хранится в РП виде модаль-
но-специфических или домен-специфических 
кодов, которые являются результатом преобра-
зования информации “на входе” или извлека-
ются из долговременной памяти, или образу-
ются в результате сопоставления информации 
“на входе” со следами долговременной памя-
ти. В любом случае предполагается обработка и 
преобразование качественно специфичной ин-
формации, т.е. существование в структуре РП 
домен-специфических компонентов (domain-
specific components).

3. По определению РП не только хранит нуж-
ную информацию, но и осуществляет опериро-
вание с ней, необходимое для решения текущих 
задач деятельности, что предполагает преобразо-
вание внутренних репрезентаций в процессе их 
удержания в РП.

4. Выбор, активация и поддержание активно-
го состояния внутренних репрезентаций различ-
ной степени “удаленности” от сенсорного об-
раза осуществляется домен-неспецифическими 
компонентами (domain-general), к которым от-
носятся различные виды нисходящего контроля. 
Это механизмы внимания в моделях встроенных 
процессов и разделения ресурсов и управляю-
щий механизм (central executive) в мультикомпо-
нентной модели.

Выявление нейрофизиологических механиз-
мов, лежащих в основе РП, представляет собой 
значительную трудность в силу чрезвычайно вы-
сокой вариативности как поведенческих, так и 
нейрофизиологических данных – полученные 
результаты зависят от используемой экспери-
ментальной парадигмы (Frost et al., 2021), от сен-
сорной модальности стимулов (Fougnie, Marois, 
2008; Li, Cowan, 2022) и от той цели, с которой 
последовательность запоминается, в частности 
от того, каким образом последовательность бу-
дет воспроизведена (Absatova et al., 2016). Вме-
сте с тем фМРТ-исследования свидетельствуют 
в пользу существования домен-специфических 
компонентов мозговой организации РП. Эти ис-
следования не только подтвердили наличие до-
мен-специфичных изменений активности мозга 
при удержании релевантной информации, но 
и выявили вовлечение в этот процесс сенсор-
но-специфических зон, что послужило основа-
нием для появления нейрокогнитивных моделей 
РП, получивших название модели сенсомотор-
ного рекрутирования (sensorimotor recruitment 
models of working memory) (D’Esposito, Postle, 
2015; Postle, 2021). Не менее убедительны мно-
гочисленные фМРТ-свидетельства участия мо-
дулирующих домен-неспецифичных систем в 
обеспечении процессов РП. Это касается пре-
жде всего систем избирательного нисходящего 
контроля с участием префронтальных и темен-
ных ассоциативных зон, а также подкорковых 
структур – стриапалидарной системы и таламуса 
(Gazzaley et al., 2004; Ikkai, Curtis, 2011). Участие 
фронто-париетальных систем избирательного 
внимания в обеспечении домен-неспецифичных 
компонентов РП демонстрируется и ЭЭГ-ис-
следованиями, использующими как анализ свя-
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занной с событиями активности (Фарбер и др., 
2011), так и анализ спонтанной ритмической ак-
тивности (Freunberger et al., 2009; Sauseng et al., 
2009; Kawasaki, 2010).

Основным вопросом серии исследований РП, 
частью которой является и данная работа, яв-
ляется вопрос о возможности преобразований 
внутренних репрезентаций в процессе их удер-
жания в рабочей памяти. В наших предыдущих 
работах мы исследовали динамику сохраняемой 
в РП репрезентации ломаной линии для ее от-
сроченного воспроизведения (Корнеев и др., 
2016а, б; Курганский и др., 2022). Мы анализи-
ровали характеристики двигательного воспроиз-
ведения (рисования) ломаной линии, состоящей 
из вертикальных и горизонтальных отрезков и 
рассматриваемой как последовательность таких 
элементов. Ломаные линии предъявлялись зри-
тельно либо статически в виде рисунка, либо ди-
намически – движением точки-курсора по этой 
невидимой испытуемому ломаной. Процесс 
преобразования информации в РП исследовал-
ся в парадигме отсроченного воспроизведения 
в ответ на предъявление императивного сигна-
ла, задержанного на разное время относительно 
момента предъявления ломаной линии. Полу-
ченные данные указывают на то, что с течени-
ем времени внутренняя репрезентация ломаной 
линии претерпевает спонтанные изменения: 
происходит ее перекодирование из изначальных 
перцептивных кодов в более абстрактные коды, 
причем этот процесс перекодирования протекает 
неодинаково при статическом и динамическом 
предъявлении ломаной. Об этом свидетельству-
ют как поведенческие (Корнеев и др., 2016а), так 
и электрофизиологические данные (Корнеев и 
др., 2016б; Курганский и др., 2022) – с ростом за-
держки императивного сигнала закономерным 
образом изменяется время реакции на импера-
тивный сигнал, а также отдельные компоненты 
связанных с событиями потенциалов и амплиту-
да их дипольных корковых источников.

Для того чтобы выяснить, происходит ли по-
добная спонтанная трансформация внутренней 
репрезентации последовательности, если эта по-
следовательность состоит из элементов другой 
природы, был выполнен эксперимент, в котором 
наряду с ломаными линиями испытуемые долж-
ны были воспроизвести последовательности букв, 
предъявляемых также в двух режимах: статическом 
и динамическом (Корнеев и др., 2022). Оказалось, 
что в случае последовательности букв нет поведен-
ческих признаков трансформации внутренней ре-

презентации ни при статическом, ни при динами-
ческом предъявлении последовательности.

В настоящей работе мы попытались выяс-
нить, связаны ли (и если связаны, то как имен-
но) наблюдаемые в наших предыдущих экспе-
риментах различия в поведенческих параметрах 
РП при удержании серии букв и ломаной линии 
с различиями в структуре мозговых систем, обес
печивающей кодирование и удержание в РП этих 
двух видов информации.

Характер мозговой системы определяется со-
ставом участников этой системы и связями меж-
ду ними (Gazzaley et al., 2004). В данном исследо-
вании мы характеризовали структуру корковой 
части мозговой системы, обеспечивающей РП, 
посредством силы функциональных и эффектив-
ных связей между ее участниками. Многолетние 
исследования мозговой организации РП с по-
мощью методов нейровизуализации и электро-
физиологических методов указывают на то, что 
функционирование РП обеспечивается сложной 
распределенной системой взаимодействующих 
отделов мозга (Wager, Smith, 2003; Eriksson et 
al., 2015; D'Esposito, Postle, 2015), включающей 
не только классическую фронто-париетальную 
сеть, но и, например, передние отделы цингуляр-
ной коры (Lenartowicz, McIntosh, 2005), фрон-
то-орбитальную кору (Barbey et al., 2011; Johnson 
et al., 2022), моторные отделы коры (Carpenter 
et al., 2018), а также миндалину и гиппокамп (Li 
et al., 2023). Более того, эта сложная распреде-
ленная мозговая система зависит от характера 
сохраняемой информации, причем не только в 
том случае, когда различия в природе сохраняе-
мой информации являются достаточно грубыми 
(слуховая и зрительная информация), но и в слу-
чае весьма тонких и неочевидных различий, как 
между буквами и цифрами (Carreiras et al., 2015).

В настоящем исследовании мы ограничились 
измерением силы связей между теми корковыми 
структурами, которые, по данным литературы, 
являются непременными участниками мозго-
вой организации РП вне зависимости от харак-
тера сохраняемой информации и могут играть 
существенную роль в ее перекодировании. Мы 
анализировали связи дорсолатеральной преф-
ронтальной коры (dlPFC), которая вовлечена 
в удержание в РП релевантной информации и 
играет важнейшую роль в ее мозговом обеспе-
чении (Jackson et al., 2021; Bezdicek et al., 2021; 
Webler et al., 2022), с рядом областей, располо-
женных в височной, теменной и затылочной 
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коре. В височной коре мы ограничились рас-
смотрением верхней височной извилины, кото-
рой принадлежит зона Вернике (Binder, 2015) и 
другие отделы оказываются вовлечены в процес-
сы РП (Ahveninen et al., 2023). В теменной коре 
мы выбрали структуры внутритеменной борозды 
(IPS) и верхней теменной дольки (SPL), относи-
тельно которых известно, что они вносят суще-
ственный вклад в обеспечение РП (Koenigs et al., 
2009; Mackey et al., 2016; Pennock et al., 2021). Что 
касается затылочной коры, то мы анализировали 
связи dlPFC с сенсорно-специфическими зри-
тельными областями v1, v2 и v3, участвующими в 
обеспечении зрительной РП (Pratte, Tong, 2014; 
Yu, Postle, 2021; Zhao et al., 2022).

Подчеркнем, что, выбирая для последующего 
анализа связи dlPFC с корковыми структурами, 
лежащими вне пределов префронтальной коры, 
и игнорируя связи в ее пределах, мы исходили из 
того, что характер функционирования префрон-
тальных корковых структур в широкомасштаб-
ной мозговой системе, обеспечивающей РП, не 
зависит от типа стимулов (Nystrom et al., 2000). 
Иными словами, мы a priori предполагали оди-
наковое участие левой и правой dlPFC в системе 
обеспечения РП для вербальной (буквы) и зри-
тельно-пространственной (ломаные линии  = 
“траектории”) информации, а возможные раз-
личия относили на счет более или менее выра-
женных связей этих областей с височной, темен-
ной и затылочной корой.

Для оценки силы функциональных и эффек-
тивных связей мы воспользовались векторным 
авторегрессионным моделированием (ВАР-мо-
делированием) активности корковых дипольных 
источников электроэнцефалограммы. Эта ак-
тивность оценивалась с помощью метода реше-
ния обратной задачи электроэнцефалографии 
eLORETA (Pascual-Marqui et al., 2011), позволяю
щего преобразовать многоканальную ЭЭГ в ди-
польные моменты в небольших объемах корковой 
ткани – вокселах. ВАР-моделирование позволяет 
вычислить функцию когерентности (COH) как 
классическую меру частотно-специфической 
силы функциональной связи, а в качестве меры 
силы эффективной связи – функцию, анало-
гичную направленной когерентности (Baccalá, 
Sameshima, 2001; Курганский, 2010), – масштаб-
но-независимый вариант направленной переда-
точной функции (Курганский, Григал, 2010).

Сила функциональных связей между dlPFC 
и остальными априорно выбранными нами 

корковыми локусами оценивалась с помощью 
2-канальной ВАР-модели в период ожидания 
зрительного стимула и в период его удержания. 
В окончательную многоканальную ВАР-модель, 
характеризующую взаимодействия именно в пе-
риод удержания стимула, отбирались только те 
области, для которых наблюдался наибольший 
контраст между предстимульным периодом и пе-
риодом удержания информации. Такой подход 
можно обосновать тем, что во многих исследова-
ниях РП указывается на общность нейрональных 
механизмов неспецифического поддержания 
внимания к внешним текущим стимулам и под-
держания активного состояния нейронных сетей 
при удержании информации в РП. В частности, 
в последней версии мультикомпонентной моде-
ли (Baddeley, 2021) управляющий механизм де-
лится на два компонента: аналог перцептивного 
селективного внимания, который избирательно 
“выбирает” нужные следы в кратковременной 
памяти, и внутренний контроль, который обес
печивает постоянное поддержание внутренних 
репрезентаций разного уровня в активном “све-
жем” состоянии (refreshing). Второй компонент 
и по функции, и по нейрональным механизмам 
если не в точности тот же самый, что вовлекает-
ся при удержании неспецифического внимания 
при ожидании задачи, то очень близок к нему. На 
вовлечение механизмов неспецифического вни-
мания в удержание внутренних репрезентаций в 
РП указывают также авторы модели встроенных 
процессов (Cowan et al., 2022) и модели разделе-
ния ресурсов (Barrouillet et al., 2010). Поскольку 
наша задача состояла в анализе сходства/ разли-
чия мозговой организации РП при удержании 
вербальных и невербальных последовательно-
стей, представлялось целесообразным “вычесть” 
из анализируемых ЭЭГ-показателей неспецифи-
ческие составляющие, которые характерны как 
для ожидания релевантной информации, так и 
для удержания ее в РП независимо от модально-
сти.

МЕТОДИКА

Испытуемые

В эксперименте приняли участие 26 взрослых 
праворуких по самоотчету испытуемых (15 жен-
щин и 11 мужчин) в возрасте от 21 года до 55 лет 
(32.2 ± 7.9 лет). Все испытуемые дали информи-
рованное согласие на участие в эксперименте. 
Протокол эксперимента был одобрен этической 
комиссией ФБГНУ “Институт возрастной физи-
ологии Российской академии образования”.

КУРГАНСКИЙ и др.
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Задача и стимулы

В ходе эксперимента испытуемые решали за-
дачу на рабочую память – их просили запомнить 
предъявленную последовательность зрительных 
стимулов (отрезков прямой линии или букв), 
удерживать ее в РП в течение короткого интер-
вала времени, а затем в ответ на предъявление 
императивного сигнала воспроизвести.

Последовательности были либо составлены 
из печатных заглавных согласных букв рус-
ского алфавита (LET), либо образованы вер-
тикальными и горизонтальными отрезками 
прямой линии, вместе составлявшими незам-
кнутую ломаную линию, которую в предыду-
щих наших работах (Корнеев и др., 2016а, б; 
2022; Курганский и др., 2022), а также в настоя
щей работе мы будем называть траекториями 
(TRJ). В случае LET длина последовательно-
стей варьировала от 3 до 5 элементов, а в случае 
TRJ – от 4 до 6.

Последовательности предъявлялись в двух 
режимах – статическом (STAT) и динамическом 
(DYN). В статическом режиме последователь-
ность предъявлялась одновременно вся целиком 
на фиксированное время (T = 2000 мс). В этом 
режиме в случае LET предъявлялась строчка 
букв, а в случае TRJ – рисунок ломаной. В ди-
намическом режиме в случае LET буквы предъ-
являлись одна за другой, каждая на своем месте 
в строке. В  случае TRJ вдоль невидимой тра-
ектории двигалось небольшое круглое пятно. 
В случае LET, так же как и в случае TRJ, время 
экспозиции одного элемента (буквы или отрез-
ка) составляло 500 мс. Примеры буквенных по-
следовательностей и траекторий можно найти в 
нашей предыдущей работе (Корнеев и др., 2022).

В качестве императивного сигнала (Go) к 
воспроизведению последовательности исполь-
зовался короткий (100 мс) тональный звуковой 
сигнал. В случае LET одновременно с импера-
тивным сигналом появлялась строка ранее по-

LET

TRJ

EEG EEG

ATT STIM RET RESP

GoSB SE

DYN

STAT

DYN

STATÃ Í Á Ò

Ã Í Á Ò

Рис. 1. Временная структура типичной пробы эксперимента. Вдоль оси времени слева направо, разделенные вер-
тикальными линиями (SB – начало стимуляции; SE – окончание стимуляции; Go – предъявление императивного 
сигнала), обозначены: этап престимульного внимания (ATT), период зрительной стимуляции – предъявления после-
довательности стимулов (STIM), этап удержания последовательности в рабочей памяти (RET) и этап двигательного 
воспроизведения удерживаемой последовательности в ответ на предъявление императивного сигнала (сигнал Go).
Над участком оси времени, соответствующим зрительной стимуляции, показаны два используемых типа зритель-
ных последовательностей: строчки букв (LET) и ломаные линии, или “траектории” (TRJ), составленные из вер-
тикальных и горизонтальных прямолинейных отрезков. Последовательность каждого типа предъявлялась либо в 
статическом (STAT), либо в динамическом (DYN) режиме (подробности – в тексте). Связи оценивались на отрез-
ках длительностью 500 мс (обозначены – EEG); один из них соответствовал этапу ATT и непосредственно предше-
ствовал началу стимуляции (SB), а другой состоял из первых 500 мс ЭЭГ сразу после окончания стимуляции (SE).
Fig. 1. Temporal structure of a typical experimental trial. Along the time axis from left to right, shown are following stages of 
the trial separated by vertical lines (SB – start of stimulation; SE – end of stimulation; Go – presentation of an imperative 
signal) shown are: the stage of prestimulus attention (ATT), the period of visual stimulation – presentation of a sequence 
of stimuli (STIM), the stage of holding the sequence in working memory (RET) and the stage of motor reproduction of the 
retained sequence in response to the presentation of an imperative signal (Go signal).
Above the portion of the time axis corresponding to visual stimulation are shown the two types of visual sequences used: letter 
strings (LET) and broken lines or “trajectories” (TRJ), composed of vertical and horizontal straight segments. Each type of 
sequence was presented either statically (STAT) or dynamically (DYN) (details in the text). Connectivity was assessed in 
segments lasting 500 ms (marked with EEG label); one of them corresponded to the ATT phase and immediately preceded 
the start of stimulation (SB), and the other consisted of the first 500 ms of EEG immediately after the end of stimulation (SE).

УДЕРЖАНИЕ ВЕРБАЛЬНОЙ И НЕВЕРБАЛЬНОЙ СЕРИЙНОЙ
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казанных для запоминания букв, перемешан-
ных в случайном порядке. Воспроизведение 
заключалось в том, чтобы коснуться указатель-
ным пальцем правой руки изображений букв на 
сенсорном экране в том порядке, в котором они 
были предъявлены. В случае TRJ запомненную 
последовательность линий (траекторию) следо-
вало просто нарисовать указательным пальцем 
правой руки на сенсорном экране компьютера.

Установка

Эксперимент проводился в полностью ав-
томатическом режиме. Процедура проведения 
эксперимента была реализована с использова-
нием пакета Psychtoolbox 3.0 в виде скрипта в 
вычислительной среде Octave 5.2.0 под управле-
нием операционной системы Linux (дистрибутив 
Kubuntu). Управляющий скрипт выполнялся на 
компьютере Lenovo Yoga с сенсорным экраном 
(диагональ 14 дюймов, разрешение 1920  х  1080). 
Этот скрипт управлял предъявлением стимулов, 
регистрировал прикосновения и перемещения 
пальца испытуемого по экрану, а также управлял 
компьютерным электроэнцефалографом – вклю-
чал и выключал запись ЭЭГ и в режиме реального 
времени информировал программу управления 
электроэнцефалографом о возникающих собы-
тиях (начало и конец предъявления стимула, при-
косновение к сенсорному экрану).

Структура пробы и дизайн эксперимента

Эксперимент состоял из четырех блоков, 
каждый из которых соответствовал одному из 
четырех экспериментальных кросс-условий  – 
одному из четырех возможных сочетаний мо-
дальности (LET и TRJ) и режима предъявления 
(STAT, DYN). Каждый блок включал в себя 
48  проб. Пробы внутри каждого блока содер-
жали последовательности разной длины (по 
16  проб для каждой длины): последовательно-
сти букв состояли из 3, 4 или 5 элементов, а тра-
ектории – из 4, 5 или 6 элементов. В половине 
проб для последовательности каждой длины, 
каждой модальности в каждом режиме предъ-
явления (16 проб) задержка императивного сиг-
нала составляла 500 мс, а в другой половине – 
3000 мс. Порядок проб с последовательностями 
разной длины внутри каждого блока был псев-
дослучайным, индивидуальным для каждого 
испытуемого. Порядок выполнения блоков так-
же варьировался: половина испытуемых снача-
ла выполняли блоки LET, а затем TRJ, а другая 
половина – наоборот.

Во всех четырех блоках типичная проба была 
организована сходным образом. Вначале на 
экране появлялся фиксационный крест, после 
чего предъявлялась последовательность стиму-
лов для запоминания. Затем с псевдослучайно 
варьируемой задержкой в 500 или 3000 мс (после 
окончания последовательности) раздавался зву-
ковой императивный сигнал, в ответ на который 
испытуемый должен был как можно быстрее и 
точнее воспроизвести предъявленную последо-
вательность (рис. 1).

Проведение эксперимента

До начала проведения эксперимента испы-
туемому объясняли, в чем состоит его задача. 
Каждый из четырех блоков предварялся устной 
инструкцией и короткой (4 пробы) трениров-
кой, которую могли повторить по просьбе ис-
пытуемого. Во время проведения эксперимента 
испытуемый сидел в кресле в затемненной каме-
ре. Сенсорный экран был расположен на таком 
расстоянии от него (40–45 см) и на такой высоте, 
чтобы было удобно рисовать пальцем на сенсор-
ном экране. При этом до начала двигательного 
ответа испытуемый удерживал указательный па-
лец в определенной позиции (home position)  – 
касался небольшого прямоугольника на сенсор-
ном экране.

Регистрация ЭЭГ

ЭЭГ высокой плотности записывалась при 
помощи компьютерного электроэнцефалографа 
(Electrical Geodesics, Inc.) в полосе частот 0.1–
70  Гц (частота оцифровки 250 Гц) от 129 элек-
тродов, расположенных в узлах сетчатого шле-
ма HydroCel GSN (HCGSN), один из которых 
(вертексный электрод) использовался в качестве 
референтного. Запись ЭЭГ контролировалась 
штатной компьютерной программой NetStation, 
которая, в свою очередь, запускалась дистанци-
онно по протоколу TCP/IP скриптом, управляв-
шим проведением эксперимента.

Анализ ЭЭГ и подготовка к нему

Для анализа ЭЭГ и подготовки к нему ис-
пользовались функциональные возможности 
spm12 (https://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/software/
spm12/), FieldTrip (https://www.fieldtriptoolbox.
org/), BSMART (Cui et al., 2008), а также скрип-
ты и функции, разработанные авторами настоя
щей работы в вычислительной среде Octave/
Matlab.

КУРГАНСКИЙ и др.
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Предварительная обработка ЭЭГ

Для дальнейшего анализа индивидуальные 
записи ЭЭГ и метки событий (начало и конец 
стимуляции, начало и конец императивного сиг-
нала) извлекались из файлов, созданных управ-
ляющей программой электроэнцефалографа, и 
преобразовывались в формат (*.mat), который 
позволял обрабатывать сигнал с помощью напи-
санных авторами скриптов для вычислительной 
среды Octave/Matlab.

На первом этапе индивидуальные данные 
анализировались визуально на предмет наличия 
“плохих” каналов, возникающих при потере со-
ответствующим сенсором электрического кон-
такта с кожным покровом головы. Номера этих 
каналов запоминались, и на более поздних эта-
пах анализа соответствующие сигналы исключа-
лись из вычислений.

На следующем этапе с помощью загради-
тельного фильтра из 128-канальной записи ЭЭГ 
удалялась сетевая наводка 50 Гц вместе с ее гар-
мониками 100 и 150 Гц, а затем из непрерывной 
записи ЭЭГ выделялись отрезки длительностью 
500 мс на (1) этапе престимульного внимания 
(ATT) и (2) этапе удержания в РП воспринятой 
последовательности стимулов (RET).

Из полученных наборов исключались отрез-
ки, содержащие артефакты. Весь отрезок уда-
лялся целиком в автоматическом режиме на 
основе порогового критерия: отрезок считался 
артефактным, если после удаления постоянной 
составляющей и последующей фильтрации в по-
лосе частот 0.5–50 Гц амплитуда сигнала превы-
шала 100 мкВ.

Отметим, что мы намеренно не использовали 
метод независимых компонент (ICA) для удале-
ния основного вида помех – глазодвигательных 
артефактов. ICA удаляет глазодвигательные ак-
тефакты за счет обнуления одной или несколь-
ких компонент, содержащих такие артефакты, 
т.е. фактически за счет вычитания (прибавления) 
некоторого общего сигнала из каждого канала. 
Добавление общего сигнала к сигналам, между 
которыми оцениваются функциональные и эф-
фективные связи, приводит к изменению силы 
статистической связи между каналами; пример 
такого влияния приведен в (Курганский, 2010).

В силу необходимости иметь для последующе-
го ВАР-моделирования достаточную суммарную 

длительность безартефактной ЭЭГ в каждом экс-
периментальном условии, в настоящей работе 
нам пришлось объединить пробы, соответствую
щие коротким и длинным интервалам ожидания 
императивного сигнала. В связи с этим мы не 
смогли проверить, происходит ли спонтанная 
трансформация внутренней репрезентации по-
следовательности в задаче на удержание в РП по-
следовательности букв. Даже объединив два этих 
экспериментальных условия, мы выявили толь-
ко 17 испытуемых с полным набором данных по 
оставшимся экспериментальным условиям.

Отобранные безартефактные 500-милли-
секундные отрезки ЭЭГ использовались для 
оценки нормальной проекции токовых векто-
ров диполей в вокселах коры. Для этого (по-
сле преобразования каждого отрезка ЭЭГ к 
усредненному референту) использовался метод 
eLORETA (Pascual-Marqui et al., 2011), реализо-
ванный вместе с рядом вспомогательных про-
цедур в программном пакете (toolbox) FieldTrip 
(https://www.fieldtriptoolbox.org/). Поскольку в 
нашем распоряжении не было ни индивидуаль-
ных структурных МРТ-изображений головы, 
ни положений сенсоров на скальпе, мы исполь-
зовали стандартную модель головы и среднее 
положение электродов шлема HCGSN с 129 
электродами, доступную в spm12. Учитывая 
значительные потенциальные систематические 
ошибки в определении распределения токовых 
диполей, мы использовали низкоразмерную вер-
сию разбиения коры на вокселы (5124 воксела в 
стандартной модели коры cortex_5124.surf.gii). 
Эти данные использовались сначала для вычис-
ления матрицы L (leadfield matrix), связывающей 
токовые диполи с потенциалом на скальпе (пря-
мая задача электроэнцефалографии), а затем 
для вычисления восстанавливающей матрицы 
W (unmixing matrix), позволяющей для каждого 
момента времени вычислить токовые диполи в 
отдельных вокселах корковой ткани по вектору 
значений потенциала на 129 сенсорах.

В дальнейшем анализе участвовали токовые 
диполи не во всех вокселах, а только в группах 
вокселов, принадлежащих выбранным заранее 
областям интереса (regions of interests, ROI) – ОИ.

Выбор областей интереса

В качестве ОИ были выбраны пары латераль-
но-симметричных областей в префронтальной, 
височной, теменной и затылочной коре. Для вы-
бора ОИ использовался стандартный анатомиче-
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ский атлас (Eickhoff et al., 2005), входящий в си-
стему spm12 (SPM Anatomy Toolbox, Version 3.0). 
В дорсолатеральной префронтальной коре были 
выбраны две приблизительно латерально-сим-
метричные ОИ, в верхней височной извилине 
височной коры также выбраны две ОИ; в темен-
ной коре 5 пар ОИ, из которых три относятся к 
верхней теменной дольке и три – к внутретемен-
ной борозде; в затылочной коре выбрано 7 пар 
ОИ – три пары в первичной зрительной коре v1 
и по две пары в v2 и v3. 

В табл. 1 перечислены все выбранные ОИ, 
даны их краткие обозначения и приведены 
MNI-координаты их центров. В качестве грани-
цы ОИ использовалась сфера радиусом 10 мм. 
При этом в качестве принадлежащих данной ОИ 
рассматривались все вокселы, расположенные 
внутри такой сферы, при условии, что они при-
надлежали одному и тому же полушарию (если 
сфера с центром в одном полушарии частич-
но охватывала вокселы другого полушария, то 
последние исключались из ОИ). Дальнейшему 
анализу подвергались не временные ряды от-
дельных вокселов, а сигнал, характеризующий 
активность всех вокселов данного ОИ. В каче-
стве такого сигнала использовалась первая глав-
ная компонента (компонента, характеризуемая 
наибольшей дисперсией) разложения всей сово-
купности временных рядов данного ОИ на глав-
ные компоненты (PCA-разложение).

Выбор нескольких ОИ в пределах одной ана-
томической структуры (например, три пары ОИ 
в пределах первичной зрительной коры v1) обу-
словлен тем, что a priori не ясно, какая именно 
область корковой зоны участвует в обеспечении 
функции рабочей памяти.

Часть результатов настоящего исследования 
составлял выбор подмножества наиболее реак-
тивных из перечисленных ОИ для построения 
векторной авторегрессионной модели, совмест-
ной с суммарной длительностью имеющихся без-
артефактных ЭЭГ-данных. Исходное число ОИ 
(2 + 8 + 10 + 14 = 34 области) слишком велико для 
имеющихся ограниченных по объему данных.

Оценка функциональных и эффективных связей

Для оценки функциональных связей исполь-
зовалась стандартная парная функция когерент-
ности COH, а для оценки эффективных (на-
правленных) связей – масштабно-независимая 
направленная передаточная функция (directed 
transer funtion – DTF), качественно совпадаю-
щая с направленной когерентностью и характе-
ризующая долю, которую один канал вносит в 
спектральную мощность другого канала (Кур-
ганский, 2010).

Эти функции вычислялись на основе коэф-
фициентов векторной авторегрессионной мо-

Таблица 1. Корковые области интереса
Table 1. Cortical regions of interest

Регион коры Обозначение № ОИ внутри 
региона

MNI-координаты 
центра области в левом 

полушарии

MNI-координаты 
центра области в правом 

полушарии
Дорсолатеральная 

префронтальная кора dlPFC 1 –43.5 29.5 33.4 44.3 18.6 46.2

Верхняя височная 
извилина STG

1 –61.2 0.1 –4.5 62.8 0.1 -3.3
2 –57.2 –8.8 –4.9 56 –4.7 –7.7

Внутритеменная 
борозда IPS

1 –34.2 –48.6 42.2 34.2 –46.6 45.4
2 –34.2 –68.3 45.8 38.7 –63.5 45.8
3 –30.2 –73.1 35.4 34.2 –70.3 37.0

Верхняя теменная 
долька SPL

1 –11.3 –70.3 57.9 14.9 –71.1 61.5
2 –6.4 –74.7 55.1 14.9 –76.3 52.3

Зрительная кора v1 v1
1 –7.7 –97.2 2.0 14.5 –98.0 2.0
2 –8.5 –88.8 2.0 11.7 –84.8 2.0
3 –18.5 –65.9 2.0 18.5 –62.6 2.0

Зрительная кора v2 v2
1 –7.7 –94.0 –12.1 29.8 –98.8 –2.5
2 –7.7 –97.6 15.3 18.9 –98.8 15.3

Зрительная кора v3 v3
1 –19.7 –90.4 –12.5 23.0 –87.2 –11.3
2 –17.3 –90.0 21.3 20.5 –87.2 29.7
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дели (ВАР-модели), определяемых с помощью 
BSMART (Cui et al., 2008) для последовательно-
сти многоканальных отрезков сигналов в про-
странстве источников – сигналов, найденных 
с помощью метода eLORETA в отдельных вок-
селах ОИ. Набор функций BSMART позволя-
ет оценивать коэффициенты ВАР-модели для 
множества одинаковых по длине, но не состав-
ляющих непрерывную запись многоканальных 
отрезков ЭЭГ.

В результате процедуры исключения арте-
фактной ЭЭГ у разных испытуемых и в разных 
экспериментальных кросс-условиях оказалось 
разное число безартефактных отрезков. Оцен-
ка силы функциональной и эффективной свя-
зи для записей ЭЭГ разной суммарной длины 
приводит к различному статистическому сме-
щению – чем короче запись, тем больше вели-
чина смещения (Курганский, 2010). Для того 
чтобы обеспечить одинаковое статистическое 
смещение оценок функциональных и эффек-
тивных связей у разных испытуемых и в разных 
экспериментальных условиях (во всех ячейках 
дизайна эксперимента), применялся следую-
щий прием. На основе анализа длительностей 
безартефактной ЭЭГ была выбрана одинаковая 
для всех испытуемых и всех условий “стандарт-
ная” суммарная длительность электроэнцефа-
лограммы Teeg . Эта длительность выбиралась 
из компромиссных соображений. С одной сто-
роны, она должна быть достаточно большой, 
так, чтобы число подлежащих определению 
свободных параметров ВАР-модели было бы 
как минимум на порядок меньше числа от-
счетов многоканальной ЭЭГ. С другой сторо-
ны, Teeg -длительность должна быть как можно 
меньше, чтобы минимизировать число отдель-
ных кросс-условий, для которых не удалось 
определить параметры ВАР-модели. Аналогич-
ные компромиссы приходится делать при вы-
боре порядка ВАР-модели (чем выше порядок 
ВАР-модели, тем выше частотное разрешение, 
но при этом требуется запись данных большей 
длины) и максимального числа каналов M (чис-
ло свободных параметров модели пропорцио-
нально квадрату числа каналов). В настоящей 
работе были выбраны следующие значения этих 
величин: число каналов M = 8, порядок моде-
ли P = 10 и стандартная длительность записи 
Teeg = 5 С (10 сегментов по 500 мс каждый).

При таких значениях число подлежащих оп-
делению свободных параметров ВАР-модели 
N M Pparam = 2  оказывается при частоте оциф-

ровки F  = 250 Гц почти в 16 раз меньше числа 
доступных отсчетов ЭЭГ N MFTsample eeg= .

Процедура оценки индивидуальных функций 
COH и DTF для каждого испытуемого и каждого 
кросс-условия (каждого из 8 сочетаний уровней 
факторов ЭТАП, МОДАЛЬНОСЬ и РЕЖИМ) 
заключалась в следующем. Если длительность 
доступной последовательности безартефактных 
сегментов ЭЭГ была как минимум в полтора 
раза больше Teeg  (не менее 15 сегментов), то из 
этой последовательности случайным образом 
(случайная выборка с возвращением) 20 раз вы-
биралась подпоследовательность из 10  сегмен-
тов. По каждой из 20 таких последовательно-
стей определялись коэффициенты парциальной 
ВАР-модели и использовались для оценки набо-
ров функций когерентности C fi ( )  и направлен-
ной передаточной функции D fi ( )  (i = 1, 2, … 
20). Здесь i соответствует номеру последователь-
ности, f – частоте. В качестве индивидуальных 
оценок функциональных и эффективных связей 
использовались средние по всем парциальным 
моделям оценки когерентности и передаточной 
функции:

COH f C f
i

i

i( ) = ( )
=

=

∑1
20

1

20

,

DTF f D f
i

i

i( ) = ( )
=

=

∑1
20

1

20

.

Статистический анализ функциональных 
и эффективных связей

Статистическому анализу подвергались 
усредненные в 7 смежных частотных диапазонах: 
θ, α, β1, β2, γ1, γ2, γ3 – значения функций COH f( )  
и DTF f( ) для префронтально-височных (F-T), 
префронтально-теменных (F-P) и префронталь-
но-затылочных (F-O) пар ОИ. В качестве границ 
диапазонов для θ, α, β1, β2, γ1, γ2, γ3 были выбраны 
соответственно: 4–8, 8–13, 13–20, 20–30, 30–40, 
40–50, 50–60 Гц.

Мы исследовали, зависят ли величины COH 
и DTF от следующих факторов: задачи – TASK 
(LET, TRJ); режима зрительного предъявления 
последовательности – MODE (STAT, DYN); 
частотной полосы – FBAND (θ, α, β1, β2, γ1, γ2, 
γ3); полушария, в котором располагался ОИ в 
dlPFC, – HEM_F (L, R); области коры, с кото-
рой взаимодействовала dlPFC, – TPO (F-T, F-P, 
F-O) и полушария, в котором находилась ОИ 
TPO, – HEM_TPO (L, R).
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Омнибус-тесты выполнялись на основе дис-
персионного анализа по схеме с повторными 
измерениями (rmANOVA), а post hoc тестирова-
ние выполнялось как с помощью rmANOVA, так 
и тестов Стьюдента для связанных выборок.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследование состояло из двух основных ча-
стей. Первая часть была посвящена выбору ОИ, 
наиболее вовлеченных в обеспечение РП. Во 
второй части отобранные наиболее вовлеченные 
ОИ использовались для построения многока-
нальной ВАР-модели, которая, в свою очередь, 
использовалась для оценки функциональных 
и эффективных связей между этими ОИ.

Выбор ОИ, наиболее вовлеченных в процессы 
рабочей памяти

В качестве меры вовлеченности ОИ в про-
цессы РП использовалась t-статистика Стью-
дента – статистическое расстояние между 
средними по группе испытуемых функциями 
когерентности, оцененными на этапе прести-
мульного внимания (ATT) и на этапе удержа-
ния информации (RET) о последовательности 
стимулов в РП (см. рис. 1). Для того чтобы оце-
нить такое расстояние, использовалось множе-
ство 2-канальных ВАР-моделей, куда входили 
сигнал источника в dlPFC и один из сигналов 
в височной, теменной или зрительной областях 
коры. Всего, таким образом, для каждого испы-
туемого в каждом из 8 кросс-условий – STAGE 
(ATT, RET), TASK (LET, TRJ) и MODE (STAT, 
DYN) – было построено по 2*14 + 2*10 + 2*4 = 
= 28 + 20 + 8 = 56 моделей и, соответственно, 
оценено 56 функций COH для всех значений 
частоты с шагом в 0.5 Гц в диапазоне от 2 до 
60 Гц (всего – 117 значений).

Для каждого из 8 кросс-условий и 117 значе-
ний частоты был составлен список пар каналов, 
для которых значение t-статистики Стьюдента 
по абсолютной величине превышало 3 хотя бы 
при одном значении частоты (табл. 2).

На основе данных табл. 2 была составлена 
8-канальная ВАР-модель, куда вошли толь-
ко 4 пары билатерально-симметричных ОИ из 
табл.  1. Это были гомологичные зоны левого и 
правого полушария в dlPFC; в IPS (ОИ № 3 из 
табл. 1); в STG (ОИ № 1 из табл. 1); в v2 (ОИ № 1 
из табл. 1). Мы включили в модель только v2, 
поскольку именно ее связи с дорсолатеральной 

префронтальной корой оказались в наибольшей 
степени чувствительны к различию между этапа-
ми – престимульным вниманием и этапом удер-
жания последовательности в РП.

Функциональные и эффективные связи в сети 
из 8 взаимодействующих ОИ

Для установления влияния факторов и их 
взаимодействий отдельно для каждой из вели-
чин COH и DTF были выполнены статистиче-
ские омнибус-тесты. Для краткости мы будем 
использовать обозначения F-T для связей dlPFC 
(L и R) с височными зонами, F-P – с теменны-
ми зонами и F-O – с затылочными зонами. Для 
общего обозначения второго участника в па-
рах с dlPFC ниже мы ввели аббревиатуру TPO 
(temporal, parietal, occipital).

Величины функциональных связей (COH) 
анализировались с помощью многомерного дис-
персионного анализа с факторами TASK (LET, 
TRJ), MODE (STAT, DYN), FBAND (θ, α, β1, β2, 
γ1, γ2, γ3), HEM_F (L, R), TPO (F-T, F-P, F-O) и 
HEM_TPO (L, R). Этот анализ выявил значи-
мый эффект фактора TASK (F(1, 16) = 17.570; 
p = 0.001; 

2
pη  = 0.523) и наличие взаимодействий 

факторов TASK и MODE с факторами TPO (ло-
кализация второго участника пары) и HEM_TPO 
(полушарие второго участника пары): два трой-
ных взаимодействия TPO × TASK × MODE 
(F(2, 15) = 4.139; p = 0.037; 2

pη  = 0.356) и TPO × 
×TASK × HEM_TPO (F(2, 15) = 10.064; p = 0.002; 

2
pη  = 0.573).

Величины эффективных (направленных) 
связей (DTF) анализировались с помощью 
многомерного дисперсионного анализа с 
факторами TASK (LET, TRJ), MODE (STAT, 
DYN), FBAND (θ, α, β1, β2, γ1, γ2, γ3), TPO 
(F-T, F-P, F-O), HEM_F (L, R), HEM_TPO 
(L, R) и DIR (TPO→F, F→ TPO). Этот анализ 
выявил наличие взаимодействий факторов 
TASK и MODE с факторами FBAND, TPO, 
HEM_F, HEM_TPO и DIR: FBAND × MODE×  
× HEM_TPO (F(6, 11) = 3.217; p = 0.045; 2

pη  =  
=  0.637), HEM_F  ×  TASK × HEM_TPO (F(1, 
16) = 8.353; p = 0.011; 2

pη  = 0.343), TPO × 
×HEM_F × MODE  × DIR (F(2, 15) = 4.201; 
p = 0.036; 2

pη  = 0.359), TPO × HEM_F × DIR 
× HEM_TPO (F(2, 15) = 4.300; p = 0.033; 2

pη  = 
= 0.364), HEM_F × MODE × DIR × HEM_TPO 
(F(1, 16) = 5.436; p = 0.033; 2

pη  = 0.254) и TPO × 
× FREQ × TASK × MODE × HEM_TPO (F(12, 
5) = 5.399; p = 0.037; 2

pη  = 0.928).
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Эти результаты указывают на то, что мозго-
вая организация РП при удержании ломаной 
линии (TRJ) и при удержании последователь-
ности букв существенно отличаются: об этом 
свидетельствуют как минимум высоко значимое 
влияние фактора TASK на величину COH, а так-
же высоко значимое взаимодействие факторов 
TPO × TASK × HEM_TPO, показывающее, что 
это влияние неодинаково для разных сочетаний 
связей (F-T, F-P, F-O) и полушария, в котором 
находится лежащая вне префронтальной коры 
ОИ. Отмеченные эффекты не относятся к ка-
кому-либо одному частотному диапазону, по-
скольку фактор частотного диапазона FBAND 
не оказал на величину COH никакого влияния 
ни сам по себе, ни во взаимодействии с другими 
факторами.

Последующий post hoc анализ величин COH 
и DTF отдельно для каждого вида связей F-T, 
F-P и F-O и каждого частотного диапазона θ, α, 
β1, β2, γ1, γ2, γ3 проводился с помощью rmANOVA 
с факторами TASK (LET, TRJ), MODE (STAT, 
DYN), HEM_F (L, R) и HEM_TPO (L, R) в слу-
чае COH; в случае DTF к ним добавлялся еще и 
фактор направления DIR (TPO→F, F→ TPO).

Этот анализ выявил ряд значимых эффек-
тов факторов TASK и MODE, а также взаимо-
действий этих факторов с факторами HEM_F и 
HEM_TPO (таблицы 3 и 4). Характер двух наибо-
лее часто встречающихся в табл. 3 и 4 взаимодей-
ствий факторов TASK × HEM_TPO и MODE × 
× HEM_TPO иллюстрируют рис. 2 и 3 соответ-
ственно для COH и DTF. Из этих рисунков вид-
но, что сила функциональных и эффективных 
связей зависит, в частности, от того, в каком 
полушарии расположены височные, теменные и 
затылочные ОИ.

В зависимости от того, о каких функциональ-
ных связях: F-T, F-P или F-O идет речь, чувстви-
тельными к модальности стимулов (LET или 
TRJ) оказываются связи префронтальных об-
ластей со структурами обоих полушарий (F-T), 
правого (F-P) или левого (F-O) полушарий 
(рис.  2, верхний ряд). Сходная (хотя статисти-
чески менее выраженная) картина наблюдается 
в отношении чувствительности к режиму предъ-
явления стимулов (STAT или DYN), с той лишь 
разницей, что биполушарный, право- и лево-
полушарный характер влияния режима предъяв-
ления обнаруживается для других связей (рис. 3).

Отметим: сравнение рис. 2 и 3 показывает, что 
характер влияния модальности и режима предъ-
явления качественно одинаков в случае функци-
ональных (COH) и эффективных (DTF) связей: 
если такая-то функциональная связь сильнее при 
определенной модальности или определенном 
режиме предъявления, то так же ведет себя и эф-
фективная связь (усредненная по направлению).

Наконец, для величины COH и для величи-
ны DTF отдельно для каждого типа связей (F-T, 
F-P, F-O) была оценена статистическая значи-
мость влияния фактора TASK и фактора MODE. 
Таким образом, для COH было выполнено 3 сес-
сии парных сравнений по 56 сравнений в каждой 
для выявления влияния каждого из факторов 
TASK и MODE. Такое же число сессий было вы-
полнено и для DTF, на этот раз по 112 сравнений 
в каждой сессии. Учитывая, что при выполнении 
большого числа тестов накапливается ошибка 
второго рода, мы использовали коррекцию по 
Бонферрони в пределах каждой сессии, беря за 
порог значимости величину 0.05/56 = 8.9286e-04 
в случае COH и величину 0.05/112 = 4.4643e-04 – 
в случае DTF.

Таблица 2. Пары ОИ, в которых модуль статистического расстояния tC (t-статистики Стьюдента) в COH между этапом 
направленного внимания (ATT) и этапом удержания информации (RET) был больше 3
Table 2. Pairs of ROIs in which the absolute value of the statistical distance tC (as measured with Student’s t statistics) between 
COH in the stage of directed attention (ATT) and COH in the stage of information retention (RET) was greater than 3

Первая ОИ в паре Вторая ОИ в паре
Число 

превышений 
порога tC>3

ОИ в дорсо-латеральной 
префронтальной коре полушарие

ОИ в височной, 
теменной или 

зрительной коре
полушарие номер ОИ

dlPFC L STG R 1 47
dlPFC R IPS L 3 23
dlPFC R v1 L 1 10
dlPFC R v1 L 3 18
dlPFC R v2 L 1 60
dlPFC R v2 R 2 4
dlPFC R v3 L 2 18
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Значимыми при поправках на множествен-
ные сравнения оказались только несколько раз-
личий в величине COH. Для пары, образованной 
dlPFC в левом полушарии и правополушарной 
STG, при статическом зрительном предъявле-
нии последовательностей стимулов величина 
COH оказалась значимо больше (t(18) = 4.940; 
p = 0.000106) в задаче LET, чем в задаче TRJ в 
частотных диапазонах альфа (0.41674 против 
0.27463) и бета1 (0.39000 против 0.25116). Усред-
ненная по группе испытуемых функция коге-

рентности COH f( )  показана на рис. 4 (а), где 
альфа- и бета1-диапазоны частот изображены 
вертикальной полосой.

Значимое влияние фактора TASK на вели-
чину COH обнаружено также в паре, образо-
ванной dlPFC в правом полушарии и левой 
зрительной корой v2. В этой паре в статиче-
ском режиме предъявления стимулов COH в 
LET значимо больше, чем в TRJ (t(18) = 4.186; 
p = 0.000555) в тета-диапазоне частот (0.40605 

Таблица 3. Post hoc статистические тесты величины COH для F-T, F-P и F-O связей в частотных диапазонах θ, α, β1, β2, 
γ1, γ2, γ3  
Table 3. Post hoc statistical tests for COH in F-T, F-P, and F-O functional links in the θ, α, β1, β2, γ1, γ2, γ3  frequency bands

Вид связи Частотный 
диапазон Эффект

Степени 
свободы
df1, df2

F-стати-
стика

Значи-
мость p

2
pη

F-T θ TASK 1, 16 5.053 0.039 0.240

F-T α TASK 1, 16 17.522 0.001 
(0.000699) 0.523

F-T α MODE x HEM_TPO 1, 16 4.497 0.049936 0.219
F-T β1 TASK 1, 16 23.426 0.000181 0.594
F-T β1 MODE x HEM_TPO 1, 16 5.923 0.027 0.270
F-T β1 HEM_F x TASK x HEM_TPO 1, 16 5.447 0.033 0.254
F-T β2 TASK 1, 16 14.764 0.001442 0.480
F-T β2 MODE x HEM_TPO 1, 16 4.509 0.049672 0.220
F-T γ1 TASK 1, 16 5.770 0.029 0.265
F-T γ2 TASK 1, 16 12.563 0.003 0.440
F-T γ3 TASK 1, 16 11.686 0.004 0.422
F-P α TASK 1, 16 7.668 0.014 0.324
F-P α HEM_F x TASK x MODE x HEM_TPO 1, 16 8.162 0.011 0.338
F-P β1 TASK 1, 16 5.974 0.026 0.272
F-P β1 TASK x HEM_TPO 1, 16 6.824 0.019 0.299
F-P β2 TASK x HEM_TPO 1, 16 14.543 0.002 0.476
F-P γ1 TASK x HEM_TPO 1, 16 7.182 0.016 0.310
F-P γ2 MODE 1, 16 5.265 0.036 0.248
F-P γ2 TASK x HEM_TPO 1, 16 9.627 0.007 0.376
F-P γ3 TASK x HEM_TPO 1, 16 9.051 0.008 0.361
F-O α MODE x HEM_TPO 1, 16 4.639 0.047 0.225
F-O α HEM_F x MODE x HEM_TPO 1, 16 4.551 0.049 0.221
F-O β1 TASK x HEM_TPO 1, 16 5.567 0.031 0.258
F-O β1 MODE x HEM_TPO 1, 16 7.845 0.013 0.329
F-O β2 MODE 1, 16 5.090 0.038 0.241
F-O β2 TASK x HEM_TPO 1, 16 5.308 0.035 0.249
F-O γ1 TASK x HEM_TPO 1, 16 6.937 0.018 0.302
F-O γ2 TASK 1, 16 5.133 0.038 0.243
F-O γ2 TASK x HEM_TPO 1, 16 5.412 0.033 0.253
F-O γ2 HEM_F x MODE x HEM_TPO 1, 16 7.468 0.015 0.318
F-O γ3 TASK 1, 16 4.923 0.041 0.235
F-O γ3 TASK x HEM_TPO 1, 16 6.339 0.023 0.284
F-O γ3 HEM_F x MODE x HEM_TPO 1, 16 4.524 0.049 0.220
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Таблица 4. Post hoc статистические тесты величины DTF для F-T, F-P и F-O связей в частотных диапазонах θ, α, β1, β2, 
γ1, γ2, γ3

Table 4. Post hoc statistical tests for DTF in F-T, F-P, and F-O functional links in the θ, α, β1, β2, γ1, γ2, γ3 frequency bands

Вид связи Частотный
диапазон эффект

Степени 
свободы
df1, df2

F-стати-
стика

Значи-
мость

p

2
pη

F-T β1 TASK 1, 16 7.677 0.014 0.324
F-T β2 TASK 1, 16 8.234 0.011 0.340
F-T β2 HEM_F x TASK x DIR x HEM_TPO 1, 16 11.010 0.004 0.408
F-T γ1 TASK x HEM_TPO 1, 16 7.412 0.015 0.317
F-T γ3 TASK x HEM_TPO 1, 16 4.726 0.045 0.228
F-P θ MODE 1, 16 12.570 0.003 0.440
F-P θ TASK x HEM_TPO 1, 16 5.347 0.034 0.250
F-P θ HEM_F x MODE x HEM_TPO 1, 16 6.004 0.026 0.273
F-P β1 HEM_F x TASK x HEM_TPO 1, 16 5.681 0.030 0.262
F-P β1 HEM_F x TASK x DIR x HEM_TPO 1, 16 5.827 0.028 0.267
F-P β2 TASK x HEM_TPO 1, 16 6.308 0.023 0.283
F-P γ1 HEM_F x TASK x HEM_TPO 1, 16 5.627 0.031 0.260
F-P γ2 HEM_F x TASK x HEM_TPO 1, 16 11.125 0.004 0.410
F-P γ3 TASK 1, 16 5.598 0.031 0.259
F-P γ3 TASK x MODE x HEM_TPO 1, 16 11.141 0.004 0.410
F-O α TASK x MODE 1, 16 4.996 0.040 0.338
F-O β1 TASK x MODE 1, 16 5.154 0.037 0.244
F-O β1 TASK x HEM_TPO 1, 16 4.664 0.046 0.226
F-O β1 MODE x HEM_TPO 1, 16 8.846 0.009 0.356
F-O β2 TASK 1, 16 5.335 0.035 0.250
F-O β2 TASK x HEM_TPO 1, 16 12.874 0.002 0.446
F-O β2 TASK x DIR x HEM_TPO 1, 16 5.737 0.029 0.264
F-O γ1 TASK x HEM_TPO 1, 16 9.172 0.008 0.364
F-O γ2 HEM_F x MODE 1, 16 5.734 0.029 0.264
F-O γ3 HEM_F x MODE 1, 16 6.040 0.026 0.274
F-O γ3 TASK x DIR x HEM_TPO 1, 16 4.749 0.045 0.229

против 0.29853). Эта ситуация проиллюстри-
рована на рис. 4 (б).

Значимое влияние режима предъявления – 
фактора MODE – обнаружено только в одной паре 
ОИ: в гамма2-диапазоне частот в паре, образован-
ной dlPFC в правом полушарии, и левой зритель-
ной корой v2, в задаче TRJ величина COH в ста-
тическом режиме значимо меньше (t(18) = -3.952; 
p = 0.000787), чем в динамическом (0.22476 против 
0.28971). Этому сравнению соответствует верти-
кальная полоса в гамма2-диапазоне на рис. 4 (в).

На рис. 4 для каждой пары усредненных по 
группе кривых COH f( )  на панелях (а), (б) и (в) в 
нижнем ряду приведены примеры соответствую
щих ((г) для (а), (д) для (б) и (е) для (в)) типич-
ных индивидуальных кривых для трех разных 
испытуемых, дающих представление о том, как 
выглядят индивидуальные данные.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Данные настоящей работы указывают на су-
щественные различия мозговой организации РП 
в задаче LET и TRJ: обнаружено статистически 
значимое влияние задачи и режима предъявле-
ния на силу функциональных и эффективных 
связей между дорсолатеральной префронталь-
ной корой и областями височной, теменной 
и затылочной коры.

Можно было бы ожидать, что связь дор-
солатеральной префронтальной коры с за-
тылочными областями существенно важнее 
в задаче TRJ, по сравнению с задачей LET, 
поскольку сохранение ломаной линии в РП 
предполагает запоминание контуров, т.е. 
операций, с которыми функционально свя-
заны зрительные специфические зоны коры, 
в то время как запоминание букв скорее ос-
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новано на фонологическом кодировании 
(Absatova et al., 2016).

Однако полученные в настоящей работе дан-
ные не подтверждают это ожидание; напротив, 
как видно из рис. 2, величина когерентности в 
задаче LET была систематически больше, чем 
в задаче TRJ, для всех трех видов связей: фрон-
то-височных, фронто-теменных и фронто-заты-
лочных. Сопоставление этого факта с получен-
ными ранее поведенческими данными (Корнеев 
и др., 2022) показывает, что сила функциональ-
ной связи не может однозначно определяться ни 
трудностью задачи, ни загрузкой РП. Действи-
тельно, нагрузка на рабочую память в случае TRJ 

была выше за счет большей длины последова-
тельности (4–5–6 элементов против 3–4–5 эле-
ментов), а успешность решения задач LET и TRJ 
в статическом режиме практически одинакова 
(см. рис. 3 (а) в работе (Корнеев и др., 2022)), 
хотя именно в этом режиме COH f( )  в задаче 
LET существенно больше, чем в задаче TRJ.

Учитывая также, что при увеличении нагруз-
ки на РП ожидается увеличение когерентности 
(Babiloni et al., 2004), можно утверждать, что не-
равенство длин последовательностей LET и TRJ 
не могло быть причиной наблюдаемых различий 
и что меньшая длина буквенных последователь-
ностей, если и могла повлиять на величину об-
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Рис. 2. Усредненные по группе испытуемых значения величины COH для связей F-T, F-P и F-O. ((а), (б), (в)) – ве-
личины COH в двух задачах: LET и TRJ (усреднены по уровням факторов FBAND, HEM_F, MODE); ((г), (д), (е)) – 
величины COH в двух режимах предъявления последовательностей: STAT и DYN (усреднены по уровням факторов 
FBAND, HEM_F, TASK). Белые кружочки соответствуют расположению височных (T), теменных (P) и затылочных 
(О) ОИ в левом полушарии, а черные – в правом.
Fig. 2. Shown are the COH values averaged over the group of subjects for the F-T, F-P and F-O links. ((a), (б), (в)) in two 
tasks: LET and TRJ (averaged over the levels of factors FBAND, HEM_F, MODE); ((г), (д), (е)) – COH values in two 
modes of sequence presentation: STAT and DYN (averaged over the levels of factors FBAND, HEM_F, TASK).
White circles correspond to the location of the temporal (T), parietal (P) and occipital (O) ROIs in the left hemisphere, and 
black circles correspond to the location in the right hemisphere.
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Рис. 3. Усредненные по группе испытуемых значения величины DTF для связей F-T, F-P и F-O. ((а), (б), (в)) – 
величины DTF в двух задачах: LET и TRJ (усреднены по уровням факторов FBAND, DIR, HEM_F, MODE); ((г), 
(д), (е)) – величины DTF в двух режимах предъявления последовательностей: STAT и DYN (усреднены по уровням 
факторов FBAND, DIR, HEM_F, TASK). Белые кружочки соответствуют расположению височных (T), теменных 
(P) и затылочных (О) ОИ в левом полушарии, а черные – в правом.
Fig. 3. Shown are the DTF values averaged over the group of subjects for the F-T, F-P and F-O links. ((a), (б), (в)) in two 
tasks: LET and TRJ (averaged over the levels of factors FBAND, DIR, HEM_F, MODE); ((г), (д), (е)) – COH values in 
two modes of sequence presentation: STAT and DYN (averaged over the levels of factors FBAND, DIR, HEM_F, TASK).
White circles correspond to the location of the temporal (T), parietal (P) and occipital (O) ROIs in the left hemisphere, and 
black circles correspond to the location in the right hemisphere.
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наруженных различий, то только в сторону их 
уменьшения.

Тем не менее полученные результаты можно 
объяснить, если учесть наличие фонологической 
репрезентации букв, а также предположить, что 
не только для пространственных, но и для вер-
бальных стимулов в РП сохраняется информация 
о пространственном контуре каждого из элемен-
тов последовательности – отдельных букв. Тогда 
большая величина когерентности в фронто-ви-
сочных связях в случае LET отражает вклад фо-
нологических процессов (Binder, 2015), которые 
не требуются в случае TRJ, а большая величина 
когерентности в фронто-затылочных связях – 

больший объем удерживаемой информации о 
пространственном контуре в случае нескольких 
букв, по сравнению с контуром ломаной, кото-
рая по сложности эквивалентна или даже проще 
контура всего одной буквы.

Что касается зависимости мозговой органи-
зации РП от режима предъявления, то мы смог-
ли относительно надежно установить только тот 
факт, что когерентность в паре ОИ, составленной 
правополушарной dlPFC и левополушарной зри-
тельной корой v2, выше в динамическом режиме, 
по сравнению со статическим режимом предъяв-
ления. Сам факт различий в организации РП для 
статически и динамически предъявляемой инфор-
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Рис. 4. Усредненные по всем испытуемым графики зависимости когерентности от частоты COH f( ) для двух ус-
ловий и примеры индивидуальных зависимостей для этих условий ((г), (д), (е)). В верхнем ряду панелей ((а), (б), 
(в)) показаны графики усредненной по группе испытуемых зависимости COH f( ). (а) – в паре ОИ, образованной 
dlPFC в левом полушарии и правополушарной STG, при статическом зрительном предъявлении; сплошная кривая 
соответствует задаче LET, а штриховая – задаче TRJ; (б) – в паре ОИ, образованной dlPFC в правом полушарии 
и левой зрительной корой v2, при статическом зрительном предъявлении; сплошная кривая соответствует задаче 
LET, а штриховая – задаче TRJ; (в) – в паре, образованной dlPFC в правом полушарии и левой зрительной корой 
v2, в задаче TRJ; сплошная кривая соответствует статическому режиму предъявления STAT, а штриховая – дина-
мическому DYN.
В верхнем ряду панелей ((а), (б), (в)) жирная кривая (сплошная или штриховая) означает среднюю по группе ис-
пытуемых зависимость, а соответствующими сплошными или штриховыми тонкими линиями выше и ниже нее 
обозначен коридор (среднее ± стандартная ошибка). В нижнем ряду панелей ((г), (д), (е)) показаны примеры со-
ответствующих верхним кривым индивидуальных зависимостей COH f( ) : (г) содержит индивидуальный пример 
для (а), (д) – для (б) и (е) – для (в). Светло-серая вертикальная полоса отмечает частотные области, в которых две 
кривые, показанные на панелях ((а), (б), (в)), отличаются статистически значимо. Эти же вертикальные полосы 
воспроизведены на соответствующих примерах индивидуальных кривых ((г), (д), (е)).
Fig. 4. Coherence versus frequency COH f( )  function averaged over all subjects for two conditions (upper row) and examples 
of individual functions for these conditions (lower row). The top row of panels ((a), (б), (в)) shows graphs of the dependence 
averaged over the group of subjects. (a) COH f( )  in a pair of ROIs formed by the dlPFC in the left hemisphere and the right 
hemisphere STG in static visual presentation condition; The solid curve corresponds to the LET task, and the dashed curve 
corresponds to the TRJ task; (б) COH f( )  in a pair of ROIs formed by the dlPFC in the right hemisphere and the left visual 
cortex v2, with a static visual presentation; The solid curve corresponds to the LET task, and the dashed curve corresponds to 
the TRJ task; (в) COH f( )  in the pair formed by dlPFC in the right hemisphere and the left visual cortex v2, in the TRJ task; 
The solid curve corresponds to the static STAT presentation mode, and the dashed curve corresponds to the dynamic DYN.
In the top row of panels ((a), (б), (в)), the thick curve (solid or dashed) indicates the average function for the group of 
subjects, and the corresponding solid or dashed thin lines above and below it indicate the corridor (mean ± standard error). 
The bottom row of panels ((г), (д), (е)) shows examples of individual functions corresponding to the upper curves: (г) contains 
an individual example for (a), (д) for (б) and (е) for (в). The light gray vertical bar marks the frequency regions in which 
the two curves shown in panels ((a), (б), (в)) differ statistically significantly. The same vertical stripes are reproduced in the 
corresponding examples of individual curves ((г), (д), (е)).
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мации согласуется с данными работы (Robert et 
al., 2023). В этой работе на основе регистрируемой 
BOLD-активности декодировали принадлежность 
стимула к статической или динамической катего-
рии. Было обнаружено, что, хотя декодирование 
двух форматов стимулов было возможно во всех 
исследованных регионах зрительных путей, все же 
наблюдались различия в точности декодирования 
вдоль осей posterior-anterior и ventral-dorsal: более 
высокую точность декодирования статических 
стимулов показали задние затылочно-височные и 
вентральные области, а более высокую точность 
декодирования динамических стимулов – перед-
ние затылочно-височные и дорсальные области. 
Напрямую сопоставить результаты этой работы с 
нашими данными затруднительно, поскольку раз-
деление на дорсальный и вентральный зрительные 
пути фактически начинается выше вторичной зри-
тельной коры (Sheth, Young, 2016).

Как мы видели, ни один из выполненных ста-
тистических анализов не выявил зависимости 
различий в величине COH от частотной полосы. 
Хотя омнибус-тест величины DTF показал на-
личие значимого взаимодействия, включающее 
фактор частотной полосы, как видно из таб. 4, 
фактор частотного диапазона не фигурировал 
ни в одном из post hoc тестов. Это отсутствие вы-
раженной зависимости от частотного диапазона 
различий в величине COH между LET и TRJ, а 
также между STAT и DYN хорошо иллюстри-
рует рис. 4 ((а), (б), (в)), где показаны частные 
случаи таких различий. Усредненные по испы-
туемым кривые нигде не пересекаются, и кри-
вая COH f( )  для задачи LET всегда проходит 
над кривой для задачи TRJ, а кривая для режима 
DYN – над кривой для режима STAT. Вообще, 
отсутствие частотной специфичности различий 
свидетельствует о том, что нет оснований гово-
рить о доминировании какого-то одного ритма 
во взаимодействии между корковыми узлами 
крупномасштабной нейронной сети, обеспечи-
вающей функционирование РП.

Следует отметить, что все основные эффекты 
в настоящей работе были получены при анализе 
функциональных связей, а анализ эффективных 
связей фактически не прибавил ничего нового. 
Более того, фактор направления эффективной 
связи DIR участвовал только в двух сложных 
четверных взаимодействиях, полученных в ом-
нибус-тесте величины DTF.

Одним из результатов настоящей работы яв-
ляется наличие существенного числа взаимо-

действий факторов, включающих как фактор 
принадлежности к левому или правому полуша-
рию дорсолатеральной префронтальной коры 
(HEM_F), так и фактор полушарной принад-
лежности корковых зон в височной, теменной 
и затылочной областях (HEM_TPO). Хотя эти 
данные вполне ожидаемо указывают на специа-
лизацию полушарий, в организации РП участву-
ют оба полушария, о чем, в частности, говорит 
тот факт, что наибольшие различия между двумя 
задачами и двумя режимами предъявления на-
блюдаются в кросс-полушарных связях (рис. 4).

Может возникнуть вопрос: могла ли суще-
ственная разница в характере воспроизведения 
двух типов последовательностей повлиять на по-
лученные результаты? Испытуемые воспроизво-
дили буквенные последовательности LET путем 
выбора нужной буквы из случайным образом 
перетасованной строки, состоящей только из тех 
букв, что были предъявлены для запоминания. 
В этих условиях не было возможности заранее 
приготовить двигательную последовательность, 
поскольку испытуемый не мог знать, в каком по-
рядке будут показаны буквы. Оставалось только 
строить последовательность движений на эта-
пе воспроизведения – искать нужную букву в 
предъявленной строке и потом касаться ее паль-
цем. Ломаные линии TRJ испытуемые воспро-
изводили, рисуя их на сенсорном экране. В этом 
случае теоретически можно подготовить заранее 
последовательность движений. Однако преды-
дущие наши исследования указывают на то, что 
запомненная последовательность сохраняется 
в РП в немоторной форме, а преобразование в 
моторную форму происходит только на этапе 
воспроизведения последовательности (Корнеев, 
Курганский, 2014). В цитируемой работе пока-
зано, что замена исходного порядка следования 
сегментов ломаной линии на противоположный 
не оказывает влияния на длительность латент-
ной фазы, но приводит к возрастанию длитель-
ности движений за счет более долгих пауз, воз-
никающих в вершинах траектории.

Таким образом, маловероятно, чтобы наблю-
даемые различия в функциональных и эффек-
тивных взаимодействиях во время удержания 
информации в РП были связаны с различием в 
подготовке к двигательному воспроизведению 
запомненной последовательности.

Однако различие в способе воспроизведения 
LET и TRJ могло повлиять на результаты опо-
средованно. В случае LET испытуемый не может 
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ошибиться в том, какие элементы были пока-
заны и каково их число; необходимо помнить 
только правильную их последовательность. Это 
облегчает задачу воспроизведения. При этом ис-
пытуемый не знает, где в предъявленной строке 
будет расположена очередная буква, и это под-
разумевает необходимость осуществлять ее зри-
тельный поиск. В случае TRJ испытуемый может 
допустить ошибку, запомнив не те сегменты ло-
маной и/или неправильное их число.

ВЫВОДЫ

1. Исследование структуры частотно-специ
фических функциональных и эффективных 
(направленных) связей между дорсальной пре
фронтальной корой dlPFC, с одной стороны, и 
локусами в височной, теменной и затылочной 
коре, с другой, показало, что мозговая организа-
ция РП при удержании последовательности букв 
отличается от таковой при удержании последо-
вательности сегментов ломаной линии.

2. Мозговая организация РП зависит также 
от режима предъявления последовательностей 
букв: сила функциональной связи различна при 
динамическом и статическом предъявлении по-
следовательности.

3. Различия в структуре функциональных и 
эффективных связей не носят выраженный ча-
стотно-избирательный характер и наблюдаются 
во всех исследованных энцефалографических 
частотных диапазонах от тета (4–8 Гц) до высо-
кочастоного гамма (50–60 Гц).

4. Наиболее надежные различия между зада-
чей удержания последовательности букв и зада-
чей удержания последовательности сегментов 
ломаной линии наблюдаются в альфа- и бета-ди-
апазонах частот при статическом зрительном 
предъявлении последовательностей в измеряе-
мой с помощью когерентности силе функцио-
нальной связи между левополушарной dlPFC и 
правополушарной STG, а также в тета-диапазо-
не между правополушарной dlPFC и левой зри-
тельной корой v2.

5. Наиболее надежное различие между ста-
тическим и динамическим режимами предъ-
явления наблюдается в задаче на удержание 
последовательности сегментов ломаной в гам-
ма-диапазоне частот (50–60 Гц) между dlPFC 
в правом полушарии и левой зрительной ко-
рой v2.

ОГРАНИЧЕНИЯ ИССЛЕДОВАНИЯ

К числу явных ограничений относится ис-
пользование нами стандартного структурного 
МРТ и усредненного положения электродов 
шлема HCGSN на поверхности головы вме-
сто соответствующих индивидуальных данных. 
Возникающая при этом ошибка в определении 
положения источника существенно возрастает 
(Shirazi et al., 2019), и можно ожидать рассогла-
сования с истинным его положением вплоть до 
2 см (Akalin Acar, Makeig, 2013). В силу достаточ-
но большого числа испытуемых использование 
шаблонов вместо индивидуальных данных при-
ведет, скорее всего, не к систематической ошиб-
ке, а к эффективному расширению области, из 
которой извлекаются индивидуальные сигналы 
источников, так что для каждой выбранной из 
атласа ОИ действительные положения областей, 
в которых оценивается активность источников, 
будут разбросаны приблизительно в пределах 
1–2 см вокруг центра ОИ. Для того чтобы в этих 
условиях повысить вероятность “захватить” ин-
тересующую нас активность источников, в каче-
стве ОИ мы использовали шары с радиусом 1 см, 
причем рассматривали нескольких таких шаро-
образных ОИ для полей Бродмана большой пло-
щади или протяженности.
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RETENTION OF VERBAL AND NONVERBAL INFORMATION IN THE 
WORKING MEMORY. AN ANALYSIS OF FUNCTIONAL AND EFFECTIVE 

CONNECTIVITY

А. V. Kurganskya, c, d, #, A. A. Korneeva, b, D. I. Lomakina, R. I. Machinskayaa, d
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In this work we estimated differences in the structure of brain systems that ensure encoding and retention in working 
memory (WM) of two types of information: verbal (letters) and non-verbal (segments of an open broken line) sequences 
presented either statically or dynamically. Brain systems were characterized by the strength of functional and effective 
connections between eight approximately bilaterally symmetrical cortical loci, including the dorsolateral prefrontal 
cortex (dlPFC) and regions of the temporal (STG), parietal (IPS), and occipital (v2) cortices.
Using an 8-channel vector autoregressive model in the space of cortical EEG sources, it was shown in a group of subjects 
in whom high-density EEG was recorded that: (1) the brain organization of the WM when holding a sequence of letters 
differs from that when holding a sequence of broken line segments; (2) the brain organization of the WM depends 
on the mode of presentation of sequences: the strength of the functional connection is different during dynamic and 
static presentation of the sequence; (3) differences in the structure of functional and effective connections are not of a 
pronounced frequency-selective nature and are observed in all studied EEG frequency ranges from theta (4–8 Hz) to 
high-frequency gamma (50–60 Hz); (4) the most reliable differences between the task of retaining a sequence of letters 
and the task of retaining a sequence of broken line segments are observed in the alpha and beta frequency ranges during 
static visual presentation of sequences in the strength of functional connectivity measured using coherence between the 
left hemisphere dlPFC and the right hemisphere STG, as well as in theta range between the right hemisphere dlPFC 
and the left visual cortex v2; (5) the most reliable difference between static and dynamic presentation modes is observed 
in the task of holding broken line segments in the gamma frequency range (50–60 Hz) between the dlPFC in the right 
hemisphere and the left visual cortex v2.

Keywords: working memory, verbal and nonverbal sequences, EEG, functional and effective connectivity

УДЕРЖАНИЕ ВЕРБАЛЬНОЙ И НЕВЕРБАЛЬНОЙ СЕРИЙНОЙ


	_ENREF_1
	_ENREF_2
	_ENREF_3
	_ENREF_4
	_ENREF_5
	_ENREF_6
	_ENREF_7
	_ENREF_8
	_ENREF_9
	_ENREF_10
	_ENREF_11
	_ENREF_12
	_ENREF_13
	_ENREF_14
	_ENREF_15
	_ENREF_16
	_ENREF_17
	_ENREF_18
	_ENREF_19
	_ENREF_20
	_ENREF_21
	_ENREF_22
	_ENREF_23
	_ENREF_24
	_ENREF_25
	_ENREF_26
	_ENREF_27
	_ENREF_28
	_ENREF_29
	_ENREF_30
	_ENREF_31
	_ENREF_32
	_ENREF_33
	_ENREF_34
	_ENREF_35
	_ENREF_36
	_ENREF_37
	_ENREF_38
	_ENREF_39
	_ENREF_40
	_ENREF_41
	_ENREF_42
	_ENREF_43
	_ENREF_44
	_ENREF_45
	_ENREF_46
	_ENREF_47
	_ENREF_48
	_ENREF_49
	_ENREF_50
	_ENREF_51
	_ENREF_52
	_ENREF_53
	_ENREF_54
	_ENREF_55
	_ENREF_56
	_ENREF_57
	_ENREF_58
	_ENREF_59
	_ENREF_60
	_ENREF_61
	_ENREF_62
	_ENREF_63
	_ENREF_64
	_ENREF_65
	_ENREF_66
	_ENREF_67
	_ENREF_68
	_ENREF_69
	_ENREF_70
	_ENREF_71
	_ENREF_72
	_ENREF_73
	_ENREF_74
	_ENREF_75
	_ENREF_76
	_ENREF_77
	_ENREF_78
	_ENREF_79
	_ENREF_80
	_ENREF_81
	_ENREF_82
	_ENREF_83
	_ENREF_84
	_ENREF_85
	_ENREF_86
	_ENREF_87
	_ENREF_88
	_ENREF_89
	_ENREF_90
	_ENREF_91
	_ENREF_92
	_ENREF_93
	_ENREF_94
	_ENREF_95
	_ENREF_96
	_ENREF_97
	_GoBack
	_Hlk152946848
	_Hlk152946857
	_bfi777hsk6fa
	_wdjwmwtztghd
	_Hlk90315632
	_locojoi9n7xy
	_hlz0z4zexfyo
	_k75esmumwlv5
	_i0z3u14sgsdo
	_3ib2ublx77um
	_r3so8y9jl1y8
	_lrezalgsi2bd
	_kvbsdp55ipdu
	_3m6igabrxf1t
	_ojcxwr99ve1d
	_zdhaewdrzkbp
	_557h3g6dg5d
	_u7bolul82um
	_dt5k3ovrufha
	_damd4vv0ens2
	_4czv33lv3qnq
	_73ecsa6c3xsq
	_pwrs50vf2a81
	_7h3gr6lt83m0
	_6a0shvuu0o9y
	_rin4ek6dlxq2
	_icjn7d151a5f
	_Hlk151108786
	_Hlk151108790
	_e9k44pk6vfcc
	_5bj90uoo8d5t
	_eayznh6agqro
	_82oashd3e9us
	_s13oewxvrt3v
	_5yl5uq8rctcn
	_v47pc3ax2b6k
	_ujsdaa9rrcti
	_lmwe7r2jv6ar
	_j8wlsdhd7eo8
	_if7urqm2cpve
	_sd1auaz7ucl2
	_fiqv8rsfba31
	_35i7pmjfnidx
	_t98cppmzgf29
	_xd3r021ar9ob
	_l2lct5y8fvbw
	_Hlk148524762
	_GoBack1
	_GoBack

