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Аннотация. Цель исследования — изучить влияние особенностей сенсорной информации, предшествующей це-
левому визуальному стимулу, на его обработку нейронной сетью коры головного мозга. В качестве визуальных
стимулов используются неоднозначные изображения — кубы Неккера с высокой и низкой степенью неоднозначности.
Методы. Используются методы частотно-временного анализа исходных сигналов электрической активности головно-
го мозга на основе вейвлет-преобразования. Для сравнения поведенческих характеристик визуального восприятия
используется многофакторный дисперсионный анализ. Спектральная мощность сигналов активности мозга в различ-
ных условиях сравнивается при помощи статистического теста с кластерной коррекцией множественных сравнений.
Результаты. Показано, что, когда неоднозначные стимулы следуют за однозначными стимулами, активность нейронов
в сенсорных областях ослабевает на ранней стадии обработки, но усиливается на поздних стадиях. Это подтверждает
иерархическую организацию обработки сенсорной информации, где низкие уровни обрабатывают детали стимула,
а высокие уровни представляют его интерпретацию. Анализ также подтвердил, что обработка неоднозначных и
однозначных стимулов совпадает на низких уровнях из-за их схожей морфологии. Поэтому мозг может использовать
сенсорный шаблон однозначного стимула на низких уровнях, чтобы снизить затраты на обработку деталей неодно-
значного стимула. Когда однозначный стимул следует за неоднозначным стимулом, наблюдается усиление нейронной
активности в лобной коре. Это отражает активацию нисходящих процессов, обнаруживающих несоответствие между
текущим однозначным стимулом и шаблоном, сформировавшимся на основе предшествующего неоднозначного стиму-
ла. Заключение. Полученные результаты расширяют имеющиеся знания об особенностях активности мозга, связанной
с обработкой зрительной информации в условиях неоднозначности сенсорных данных.

Ключевые слова: неоднозначные стимулы, шаблон стимула, иерархия обработки, электроэнцефалография, теория
прогностического кодирования.
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Abstract. Рurpose of this work is to study the effect of previous sensory information on the brain’s processing of current visual
stimuli. Bistable images (Necker cubes) with a high degree of ambiguity (HA) and a low degree of ambiguity (LA) were used
as visual stimuli. Methods. In this paper, we used wavelets to identify features of the brain activity signals. A multivariate
analysis of variance was used to compare behavioral characteristics. Spectral power and event-related spectral perturbations
were compared via a cluster-based permutation test using the FieldTrip package for Matlab. Results. We found that when the
HA stimuli followed the LA stimuli, the activity of neurons in the sensory areas decreased in the early processing stage but
increased in the later stages. This result confirmed the hierarchical organization of processing, where the low levels processed
the details of the stimulus, and the high levels represented its interpretation. We supposed that processing of HA and LA
stimuli was similar at low levels due to their similar morphology. Therefore, the brain might use the LA stimulus template
at low levels to reduce the demands when processing the details of the HA stimulus. When the LA stimulus followed the
HA stimulus, a weakened response in the sensory regions accompanied a high response in the frontal cortex. It reflected
activation of the top-down cognitive functions, detecting a mismatch between the LA stimulus and the HA stimulus template.
Conclusion. These results expanded the existing knowledge about the sensory processing mechanisms.
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Введение

Мозг использует сенсорную информацию для создания представления о внешней среде.
Опубликованные результаты свидетельствуют о том, что обработка мозгом сенсорной информации
организована иерархически: на низких уровнях осуществляется обработка отдельных деталей, в
то время как высокие уровни интерпретируют полученную информацию как целое. Существует
мнение, что мозг использует априорные знания (прогнозы) наряду с сенсорными данными для
создания точного представления о внешней среде [1, 2].

Широко распространена тенденция рассматривать прогнозы как процессы высокого уровня,
действующие сверху вниз на механизмы более низкого уровня иерархии. Например, большая
часть литературы предполагает, что прогнозы приводят к формированию шаблонов стимулов [3–5].
Мозг сопоставляет эти шаблоны с внешней сенсорной информацией [6]: шаблоны передаются
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с высоких уровней на низкие, в то время как сигналы, идущие в противоположном направлении —
от низких к высоким уровням иерархии, кодируют ошибки такого сопоставления [7]. Таким
образом, прогностическая передача сигналов отражает нисходящие процессы, а передача сиг-
налов о прогностических ошибках представляет собой восходящую обработку. Эти процессы
взаимозависимы и всегда взаимодействуют между собой [1]. Таким образом, на сегодняшний
день существует достаточно доказательств того, что прогнозы формируются на разных уровнях
обработки и взаимодействуют друг с другом через нисходящие и восходящие потоки информации
в мозге [2, 8]. В то же время вопрос о точном механизме, лежащем в основе сравнения прогнозов
и сенсорных данных, остается открытым.

В данной работе мы рассматриваем обработку многократно предъявляемых неоднозначных
визуальных стимулов (кубов Неккера) с низкой степенью неоднозначности (low ambiguity, LA) и
высокой степенью неоднозначности (high ambiguity, HA). Во время поступления сообщений от
испытуемого об интерпретации каждого визуального стимула регистрировались ЭЭГ-сигналы и
времена интерпретации куба (так называемое время реакции, reaction time, RT). Из литературы
известно, что повторное воздействие идентичного или схожего сенсорного стимула вызывает
адаптацию нейронного ансамбля. Этот эффект подразумевает снижение нейронного отклика на
повторяющиеся стимулы [9] и относится как к низкоуровневым [10,11], так и к высокоуровневым
[12,13] процессам.

Согласно нашим предыдущим работам [14–16], интерпретация стимулов с высокой степе-
нью неоднозначности занимает больше времени, чем интерпретация стимулов с низкой степенью
неоднозначности. Кубы LA и HA имеют почти одинаковую морфологию, поэтому можно предполо-
жить, что они имеют аналогичный процесс обработки на низких уровнях. Мы также предполагаем,
что интерпретация стимула HA задействует процессы на более высоких уровнях; следовательно,
на этих уровнях его обработка задействует большую нейронную популяцию, увеличивая общее
время обработки. Наконец, мы предполагаем, что шаблон стимула HA появляется на иерархиче-
ски более высоких уровнях обработки, чем шаблон LA. В результате шаблоны HA и LA могут
по-разному влиять на обработку текущих стимулов.

1. Методы

1.1. Испытуемые. В экспериментах приняли участие двадцать здоровых испытуемых
(16 мужчин и 4 женщины) в возрасте от 20 до 36 лет с нормальной или скорректированной
до нормы остротой зрения. Все они заранее давали письменное информированное согласие об
участии в эксперименте. Все участники были знакомы с экспериментальным заданием и не
участвовали в подобных экспериментах в течение последних 6 месяцев. Экспериментальные
исследования проводились в соответствии с Хельсинкской декларацией и одобрены комитетом по
этике исследований.

1.2. Экспериментальная процедура. В качестве неоднозначного визуального стимула ис-
пользовался куб Неккера [17,18]. Испытуемый без каких-либо нарушений зрительного восприятия
интерпретирует 2D изображение куба Неккера как 3D-объект из-за специфического положения
ребер куба. В зависимости от контраста внутренних ребер куб Неккера может быть воспринят
как ориентированный либо влево, либо вправо (рис. 1, a). Контраст трех средних линий, центри-
рованных в левом углу, использовался в качестве контрольного параметра 𝑎 ∈ [0, 1] (𝑎 — уровень
неоднозначности). Значения 𝑎 = 1 и 𝑎 = 0 соответствуют 0 (черным) и 255 (белым) пикселям ярко-
сти внутренних линий с использованием 8-битной палитры серой шкалы. Поэтому управляющий
параметр можно определить как 𝑎 = 𝑔/255, где 𝑔 — яркость внутренних линий. В нашем экспе-
рименте мы используем изображения куба Неккера с 8 различными уровнями неоднозначности
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Рис. 1. a — Набор визуальных стимулов (кубов Неккера с различной степенью неоднозначности); b — схематическая
иллюстрация экспериментальной процедуры, отражающая демонстрацию 400 кубов Неккера, чередующихся с
демонстрацией абстрактных изображений. RT — время реакции испытуемого; c — экспериментальные условия

Fig. 1. a — Set of visual stimuli (Necker cubes with varying degrees of ambiguity); b — schematic illustration of an
experimental procedure that reflects a demonstration of 400 Necker cubes alternating with a demonstration of abstract
images. RT — subject’s reaction time; c — experimental conditions

(см. рис. 1, a). Половина из них (𝑎 ∈ {0.15, 0.25, 0.4, 0.45}) считаются левоориентированными, дру-
гая половина (𝑎 ∈ {0.55, 0.6, 0.75, 0.85}) правоориентированными. В то время как для 𝑎≈0 и 𝑎≈1
(изображения с низким уровнем неоднозначности (LA)) кубы легко интерпретируются как ориен-
тированные влево и вправо, для 𝑎 ≈ 0.5 идентификация ориентации куба является более сложной
задачей, поскольку мы имеем дело с изображениями с высоким уровнем неоднозначности (HA).

Каждое изображение куба Неккера было выведено в центр экрана компьютера с использова-
нием черных и серых линий на белом фоне. Изображения кубиков Неккера (142-миллиметровые)
демонстрировались на 24-дюймовом ЖК-мониторе BenQ с пространственным разрешением
1920× 1080 пикселей и частотой обновления 60 Гц. Испытуемые располагались на расстоянии
70...80 см от монитора с углом обзора примерно 0.25 рад.

Весь эксперимент длился около 40 минут для каждого участника, включая короткие записи
ЭЭГ в состоянии покоя (порядка 150 с) до и после основной части эксперимента. Во время
экспериментальных сеансов кубики с заранее заданными значениями 𝑎 (выбранными из набора
на рис. 1, a) были случайным образом продемонстрированы 400 раз, каждый куб с определённой
неоднозначностью был представлен около 50 раз. Схема экспериментального сеанса показана
на рис. 1, b. Каждый 𝑖-й стимул был представлен в течение временного интервала τ𝑖, а следу-
ющий (𝑖+1)-й стимул демонстрировался после временного интервала γ𝑖. Продолжительность
демонстрации стимула варьировалась в диапазоне τ ∈ [1, 1, 5] с.

Для каждого стимула мы оценивали поведенческую реакцию, измеряя время RT, которое
соответствовало времени, прошедшему от предъявления стимула до нажатия кнопки (см. рис. 1, b).

1.3. Запись и обработка сигналов ЭЭГ. ЭЭГ-сигналы регистрировались с использованием
метода монополярной регистрации и классической расширенной схемы размещения электродов
10–10. Мы записали 31 сигнал с двумя референтами, А1 и А2, расположенными на мочках ушей,
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и заземляющим электродом N, расположенным чуть выше лба. Сигналы были получены с помо-
щью чашечковых адгезивных электродов Ag/AgCl, помещённых на пасту «Tien-20» (Weaver and
Company, Колорадо, США). Непосредственно перед началом экспериментов мы провели все необ-
ходимые процедуры для повышения проводимости кожи и снижения ее сопротивления с помощью
абразивного геля «NuPrep» (Weaver and Company, Колорадо, США). После установки электродов
сопротивление контролировалось на протяжении всего эксперимента. Обычно значения сопро-
тивления изменялись в интервале 2...5 кОм. Для усиления и аналого-цифрового преобразования
сигналов ЭЭГ использовался электроэнцефалограф «Энцефалан-ЭЭГ-19/26» (компания «Медиком
МТД», Таганрог, Российская Федерация) с несколькими каналами ЭЭГ и двухкнопочным устрой-
ством ввода (клавиатурой). Необработанные ЭЭГ-сигналы фильтровались полосовым фильтром с
конечной импульсной характеристикой с точками отсечки 1 Гц и 100 Гц и режекторным фильтром
на 50 Гц с помощью встроенного аппаратно-программного комплекса. Удаление артефактов
моргания глаз и сердцебиения проводилось методом анализа независимых компонент (ICA) с
использованием программного обеспечения EEGLAB [19]. После процедуры предварительной
обработки ЭЭГ мы исключили некоторые испытания из-за высокоамплитудных артефактов и
рассмотрели 320 испытаний из первоначальных 400.

Записанные ЭЭГ-сигналы были сегментированы на 4-секундные записи, где каждая за-
пись была связана с одной демонстрацией куба Неккера, включая 2-секундный интервал до и
2-секундный интервал после момента демонстрации куба Неккера. Мы рассчитали спектральную
мощность для каждого испытания в диапазоне частот 4...40 Гц с использованием вейвлет-
преобразования с вейвлетом Морле [20]. Число циклов (𝑛) было определено как 𝑛 = 𝑓 , где 𝑓 —
частота сигнала [21]. Вейвлет-анализ проводился в среде Matlab с использованием инструмен-
тария Fieldtrip. Интервалы 0.5 с с каждой стороны записи были зарезервированы для расчёта
мощности вейвлета. В результате мы рассмотрели мощность вейвлета на интервале 3 с, включая
престимульное состояние (от −1.5 с до 0) и связанную со стимулом активность (от 0 до 1.5 с).
Для полученной вейвлет-мощности мы рассмотрели спектральные возмущения ERSP (Event-
Related Spectral Power), связанные с событием (предъявление визуального стимула), используя
нормировку [активность, связанная со стимулом — престимульное состояние]/престимульное
состояние.

1.4. Экспериментальные условия. Два типа стимулов LA и HA были сгруппированы
и разделены по условиям в соответствии с неоднозначностью предыдущего стимула. Была
введена в рассмотрение не только неоднозначность предыдущего стимула (первый предыдущий),
но и неоднозначность стимула, представленного двумя кубами ранее (второй предыдущий).
В результате для кубов LA и HA мы рассмотрели четыре условия (см. рис. 1, c):

� условие 1 — оба предыдущих кубика имеют низкий уровень неоднозначности (LA–LA);
� условие 2 — первый предыдущий куб имеет низкий уровень неоднозначности, а второй

предыдущий куб имеет высокий уровень неоднозначности (HA–LA);
� условие 3 — первый предыдущий куб имеет высокий уровень неоднозначности, а второй

предыдущий куб имеет низкий уровень неоднозначности (LA–HA);
� условие 4 — оба предыдущих кубика имеют высокий уровень неоднозначности (HA–HA).

Чтобы сохранить количество ЭЭГ-записей постоянным в зависимости от условий и испыту-
емых, мы выбрали 16 событий для каждого условия.

1.5. Статистический анализ. Статистический анализ на групповом уровне проводился
для значений медианы времени реакции, медианы времени предъявления визуального стимула
и соотношения между левосторонними и правосторонними стимулами, а также соотношения
между стимулами LA и HA. Основные эффекты оценивались с помощью многофакторного
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дисперсионного анализа с коррекцией Гринхауса–Гейсера. Мы проводили post hoc анализ либо с
помощью t-критерия Стьюдента для зависимых выборок, либо с помощью критерия Уилкоксона, в
зависимости от нормальности выборок. Нормальность была проверена с помощью теста Шапиро–
Уилка. Мы провели статистический анализ с использованием программного обеспечения SPSS.
Используемые тесты, а также их параметры указаны в разделе «Результаты».

Спектральная мощность и спектральные возмущения сравнивались для различных усло-
вий эксперимента во временной, пространственной и частотной областях с помощью t-теста
для зависимых выборок. Коррекция множественных сравнений была основана на кластерном
пермутационном тесте и методе рандомизации Монте-Карло. Критический α-уровень для парного
сравнения был установлен равным 0.05. Критический α-уровень для кластерного теста был
установлен равным 0.025. Минимальное число элементов в кластере было установлено равным 2,
а число перестановок было равно 2000. Анализ осуществлялся с помощью пакета Fieldtrip для
Matlab.

2. Результаты

2.1. Время реакции. Мы проанализировали влияние неоднозначности предыдущего сти-
мула отдельно для текущих стимулов LA и HA. Мы сравнили RT испытуемых в четырех условиях
(подробнее см. Методы и рис. 1, c). Рис. 2 демонстрирует, как RT отличается в этих условиях
для стимулов HA и LA. Многофакторный дисперсионный анализ выявил значимый эффект
экспериментального условия для обоих стимулов. Для HA: 𝐹 (3, 57) = 10.787, 𝑝 < 0.001; для LA:
𝐹 (3, 57) = 6.067, 𝑝 = 0.001.
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Рис. 2. a — Время реакции RT в четырех условиях для текущего стимула HA; b — парные различия между RT в
различных условиях для текущего стимула HA; c — время реакции (RT) в четырех условиях для текущего стимула
LA; d — парные различия между RT в различных условиях для текущего стимула LA

Fig. 2. a — Response time (RT) under four conditions for the current stimulus HA; b — paired differences between RT
under different conditions for the current stimulus HA; c — response time (RT) under four conditions for the current
stimulus LA; d — paired differences between RT under different conditions for the current stimulus LA
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Для стимулов HA мы наблюдали минимальное время реакции в условии 4, где два преды-
дущих стимула также имели высокий уровень неоднозначности. Напротив, испытуемые демон-
стрировали максимальное время реакции в условии 1, где два предыдущих куба имели низкий
уровень неоднозначности. Post hoc анализ с помощью критерия Уилкоксона показал, что время
реакции в условии 4 (M= 1.01 c, SD= 0.27 c) было значительно ниже по сравнению с условием 1
(M= 1.18 c, SD= 0.32 c): 𝑍 = 3.547, 𝑝 < 0.001. Анализ парных различий (рис. 2, b) показал, что
19/20 испытуемых демонстрировали эффект в том же направлении, что и группа, и только один
испытуемый имел эффект в противоположном направлении. Время реакции в условии 4 также
было ниже, чем в условии 2 (M= 1.12 с, SD= 0.32 с): 𝑍 = 3.323, 𝑝 = 0.001. В этом случае 2/20
испытуемых продемонстрировали эффект в противоположном направлении, а один испытуемый
не показал никакого эффекта. Наконец, время реакции в условии 4 было ниже, чем в условии 3
(M= 1.09 с, SD= 0.33 с): 𝑍 = 2.696, 𝑝 = 0.007. Анализ парных различий показал, что 15/20
испытуемых демонстрировали эффект в том же направлении, что и группа, 4/20 испытуемых де-
монстрировали эффект в противоположном направлении, а один испытуемый не демонстрировал
никакого эффекта.

Для стимулов LA мы наблюдали минимальное время реакции в условии 1, где два предыду-
щих стимула также имели низкий уровень неоднозначности, и максимальное время реакции —
в условии 4, где два предыдущих стимула имели высокий уровень неоднозначности. Тест Уил-
коксона показал, что время реакции в условии 1 (M = 0.82 с, SD = 0.23 с) было значительно
ниже по сравнению с условием 4 (M = 0.89 с, SD = 0.26 с): 𝑍 = 3.061, 𝑝 = 0.002. Анализ
парных различий показал, что 18/20 испытуемых показали эффект в том же направлении, что и
группа. Один испытуемый продемонстрировал эффект в противоположном направлении, а дру-
гой — никакого. Время реакции в условии 1 также было ниже, чем время реакции в условии 3
(M = 0.89 с, SD = 0.25 с): 𝑍 = 2.13, 𝑝 = 0.009. В этом случае 4/20 испытуемых показали эффект
в противоположном направлении. Наконец, время реакции в условии 1 было ниже, чем время
реакции в условии 2 (M = 0.87 с, SD = 0.26 с): 𝑍 = 2.67, 𝑝 = 0.008. Анализ парных различий
показал, что у 4/20 испытуемых наблюдался эффект в противоположном направлении.

Наконец, многофакторный дисперсионный анализ с поправкой Гринхауса–Гейсера показал,
что медиана времени презентации куба Неккера существенно не изменилась в зависимости
от условий как для стимулов LA: 𝐹 (1.3, 24.9) = 2.883, 𝑝 = 0.093, так и для стимулов HA:
𝐹 (1.38, 26.3) = 1.646, 𝑝 = 0.214. Соотношение между количеством лево- и правоориентирован-
ных текущих стимулов также не изменилось в условиях как для стимулов LA: 𝐹 (1.26, 29) = 3.604,
𝑝 = 0.059, так и для стимулов HA: 𝐹 (1.9, 45.5) = 1.159, 𝑝 = 0.323. Эти результаты свидетель-
ствуют о том, что ни моменты времени, в которые испытуемым демонстрировались визуальные
стимулы, ни ориентация куба не влияют на время реакции в рассматриваемых условиях 1–4. На
данный параметр оказывает влияние только неоднозначность предыдущих визуальных стимулов.

Чтобы проанализировать, как предыдущая ориентация стимула повлияла на время реак-
ции, мы ввели коэффициент Θ, характеризующий соответствие между ориентацией текущего и
предыдущего стимулов. Для каждого испытания Θ = 1 указывало, что текущий стимул имеет ту
же ориентацию, что и предыдущий стимул, Θ = 2 отражало соответствие между ориентацией
текущего стимула и двумя предыдущими стимулами. Напротив, Θ = 0 означает, что текущая
ориентация стимула отличается от предыдущей ориентации стимула. Значения Θ были усреднены
по всем испытаниям и сопоставлены между четырьмя условиями. В результате дисперсионно-
го анализа выявлены основные факторы как для HA стимулов: 𝐹 (3, 57) = 11.702, 𝑝 < 0.001,
так и для LA стимулов: 𝐹 (3, 57) = 2.913, 𝑝 = 0.042. Затем мы использовали многофакторный
корреляционный анализ, чтобы проверить, коррелирует ли Θ в этих условиях со временем ре-
акции [22]. В результате слабая корреляция наблюдалась как для стимулов HA: 𝑟(59) = 0.29,
95% CI [0.042 0.51], 𝑝 = 0.02, так и для стимулов LA: 𝑟(59) = −0.25, 95% CI [−0.48− 0.0004],
𝑝 = 0.045. Наконец, мы получили, что частота ошибок не изменяется в зависимости от условий
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как для стимулов HA (M = 9.2%, SD = 10.4%): 𝐹 (3, 57) = 0.288, 𝑝 = 0.844, так и для стимулов
LA (M = 1.7%, SD = 3.5%): 𝐹 (3, 57) = 0.497, 𝑝 = 0.686.

2.2. Нейронная активность во время престимульного состояния. Согласно резуль-
татам, описанным выше, неоднозначность предыдущего стимула повлияла на время, которое
испытуемый затрачивал на идентификацию текущих стимулов. RT было ниже, если уровень
неоднозначности предыдущего визуального стимула совпал с уровнем неоднозначности текущего
стимула. Этот эффект был сильнее, если два ранее представленных стимула имели одинаковый
уровень неоднозначности (оба LA или оба HA). Мы предположили, что обработка головным
мозгом предыдущих стимулов влияет на престимульное состояние текущего стимула. Так, после
обработки стимулов LA (условие 1) оно было более благоприятным для обработки текущего
стимула LA. Напротив, престимульное состояние после обработки стимулов HA было более благо-
приятным для обработки текущего стимула HA. В соответствии с этим мы сравнили спектральную
мощность престимульного состояния между условием 1 и условием 4 (рис. 3, а).

Сравнивая престимульные состояния, сформированные после обработки HA и LA стимулов,
мы обнаружили значимый негативный кластер (𝑝 = 0.0475) в частотном диапазоне 16...18.75 Гц,
локализованный в затылочной (Oz) и теменной (Pz и CPz) областях головного мозга (рис. 3, b).
Спектральная мощность этого кластера в условии 4 (M = 1.7× 104, SD = 7.2× 104) была выше,
чем в условии 1 (M = 1.5 × 104, SD = 6.2 × 104). Анализ парных различий показал, что 17/20
испытуемых показали эффект в том же направлении, что и группа (рис. 3, в).

Заметим, что медианное время предъявления текущего стимула не имело значимых различий
для этих условий (𝑍 = 1.307, 𝑝 = 0.191, тест Уилкоксона). Также значимых различий не
наблюдалось для соотношение между левой и правой ориентациями текущего стимула (𝑍 = 0.105,
𝑝 = 0.917, тест Уилкоксона). Таким образом, мы приходим к выводу, что наблюдаемое изменение
спектральной мощности было вызвано только неоднозначностью предыдущего стимула, но не
длительностью эксперимента или текущей ориентацией стимула.
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Рис. 3. Сопоставление престимульной спектральной мощности (SP) в условии 1 и условии 4: a — схематическое
представление условий эксперимента; b — значение 𝑡 отражает результат сравнения SP между условием 1 и
условием 4 с использованием t-критерия. Кружочки показывают значимый кластер (𝑝 < 0.05 с помощью t-критерия
для парных выборок с кластерной поправкой для множественных сравнений); c — распределение парных различий
отражает изменение SP между условием 1 и условием 4 у всех участников (цвет online)

Fig. 3. Comparison of the prestimul spectral power (SP) in 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4: a — schematic representation
of the experimental conditions; b — the value of 𝑡 reflects the result of the comparison between SP in 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and
𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4. The circles show a significant cluster (𝑝 < 0.05 using the t-test for paired samples with cluster correction
for multiple comparisons); c — the distribution of pairwise differences reflects the change in SP between 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and
𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4 for all participants (color online)
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2.3. Нейронная активность во время обработки головным мозгом HA стимулов. Как
описано выше, после обработки двух следующих друг за другом стимулов HA кортикальная
активность проявляла повышенную мощность β-диапазона в затылочно-теменной области голов-
ного мозга. В этом случае обработка головным мозгом текущего стимула HA занимала меньше
времени (меньшее значение RT) (см. рис. 2, а). Чтобы проанализировать кортикальную активность,
лежащую в основе снижения времени реакции в этом состоянии, мы сравнили спектральные
возмущения, вызванные обработкой визуального стимула, между условием 1 и условием 4 в
течение 0.35 с после начала предъявления стимула. В результате был обнаружен значимый по-
ложительный кластер с 𝑝 = 0.045. Этот кластер расположился во временном диапазоне от 0.15
до 0.162 с после начала стимула в диапазоне частот 17.5...17.75 Гц и локализовался в правой
затылочной (О2), теменной (Р4, Р8) и височной (Tp8) областях головного мозга (рис. 4, а). ERSP
в этом кластере в условии 1 (M = 0.17, SD = 0.45) был выше, чем в условии 4 (M = −0.09,
SD = 0.31). Анализ парных различий показал, что 15/20 испытуемых показали эффект в том же
направлении, что и группа (рис. 4, b).
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Fig. 4. Comparison of spectral perturbations caused by the stimulus (ERSP) during the processing of the HA stimulus in
𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4: a — 𝑡-value reflects the result of the comparison between the ERSP in 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and
𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4. The circles show a significant cluster (𝑝 < 0.05 using the t-test of paired samples with cluster correction
for multiple comparisons); b — the distribution of paired differences shows the change in ERSP between 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and
𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4 in the group of participants (color online)

2.4. Нейронная активность во время обработки головным мозгом LA стимулов. Срав-
нивая спектральные возмущения, вызванные обработкой головным мозгом стимула LA между 
условием 1 и условием 4, мы обнаружили четыре отрицательных и два положительных кластера. 
Первый положительный кластер с 𝑝 = 0.0105 расположился во временном диапазоне 0.26...0.35 с 
после начала стимула в диапазоне частот 19...23.75 Гц и локализовался в правой затылочной 
(Oz, O2), теменной (P4, P8) и височной (TP8) областях головного мозга (рис. 5, а). ERSP в этом 
кластере в условии 1 (M = 0.18, SD = 0.44) был выше, чем в условии 4 (M = −0.12, SD = 0.25). 
Анализ парных различий показал, что 17/20 испытуемых показали эффект в том же направлении, 
что и группа. Второй положительный кластер с 𝑝 = 0.0105 расположился во временном диапазоне 
0.3...0.35 с в диапазоне частот 25.75...28 Гц и локализовался в правой затылочной (O2) и теменной
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Рис. 5. Два положительных кластера (a, b) отражают результат сопоставления ERSP во время обработки LA
стимула в условии 1 и условии 4: a — значение 𝑡 отражает результат сравнения ERSP между условием 1 и
условием 4. Кружочки показывают значимый кластер (𝑝 < 0.05 с помощью t-критерия для парных выборок с
кластерной поправкой для множественных сравнений); b — распределение парных различий показывает изменение
ERSP между условием 1 и условием 4 в группе участников (цвет online)

Fig. 5. Two positive clusters (a, b) reflect the result of ERSP matching during LA stimulus processing in 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1
and 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4: a — 𝑡-value reflects the result of the comparison between the ERSP in 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4.
The circles show a significant cluster (𝑝 < 0.05 using the t-test of paired samples with cluster correction for multiple
comparisons); b — the distribution of paired differences shows the change in ERSP between 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4
in the group of participants (color online)

(P4 и P8) области головного мозга (рис. 5, b). ERSP в этом кластере в условии 1 (M = 0.18,
SD = 0.45) был выше, чем в условии 4 (M = −0.09, SD = 0.21). Анализ парных различий показал,
что 18/20 испытуемых показали эффект в том же направлении, что и группа.

Отрицательные кластеры наблюдались в течение 0.15 с после начала стимула в β- и
θ-диапазонах частот (рис. 6). Первый кластер с 𝑝 = 0.031 проявлялся от начала стимула до
0.098 с в диапазоне частот 17.25...19 Гц и включал в себя датчики ЭЭГ в правой лобной (F4, F8),
лобно-центральной (FC4) и правой височной (T4) областях головного мозга (рис. 6, а). ERSP
в этом кластере в условии 1 (M = −0.11, SD = 0.25) был ниже, чем в условии 4 (M = 0.17,
SD = 0.28). Анализ парных различий показал, что 16/20 испытуемых показали эффект в том же
направлении, что и группа.

Второй кластер с 𝑝 = 0.036 расположился от начала стимула до 0.018 с в диапазоне частот
5.25...5.75 Гц и включал в себя левосторонние теменные (P3), центрально-теменные (CPz, CP3),
левосторонние височные (T3) и левосторонние лобные (F3) датчики ЭЭГ (рис. 6, b). ERSP в этом
кластере в условии 1 (M = −0.12, SD = 0.17) был ниже, чем в условии 4 (M = 0.14, SD = 0.44).
Анализ парных различий показал, что 16/20 испытуемых показали эффект в том же направлении,
что и группа. Третий кластер с 𝑝 = 0.045 расположился во временном диапазоне от 0.094 с до
0.142 с после начала стимула на частоте 6.25 Гц и локализовался в средней фронтальной (Fz)
и фронтально-центральной (FCz), а также в левой височной (T3) и фронтально-височной (FT7)
областях головного мозга (рис. 6, c). ERSP в этом кластере в условии 1 (M = −0.11, SD = 0.15)
был ниже, чем в условии 4 (M = 0.13, SD = 0.36). Анализ парных различий показал, что 17/20
испытуемых показали эффект в том же направлении, что и группа.

Четвертый кластер с 𝑝 = 0.046 расположился во временном диапазоне 0.066...0.074 с после
начала стимула на частоте 5.25 Гц и включал в себя средние фронтальные (Fz) и фронтально-
центральные (FCz) датчики, а также левые височные (T3) и центрально-теменные (CPz) датчики
(рис. 6, d). ERSP в этом кластере в условии 1 (M = −0.09, SD = 0.14) был ниже, чем в условии 4
(M = 0.14, SD = 0.36). Анализ парных различий показал, что 16/20 испытуемых показали тот же
эффект, что и группа.
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Рис. 6. Отрицательные кластеры (а–d), отражающие результат сопоставления ERSP во время обработки стимула LA
между условием 1 и условием 4. Значение 𝑡 отражает результат сравнения ERSP между условием 1 и условием 4
для всех датчиков ЭЭГ. Кружочки показывают значимый кластер (𝑝 < 0.05 с помощью t-критерия для парных
выборок с кластерной коррекцией для множественных сравнений). Распределение парных различий показывает
изменение ERSP между условием 1 и условием 4 у всех участников (цвет online)

Fig. 6. Negative clusters (a–d) reflecting the result of ERSP comparison during LA stimulus processing between
𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4. The value of 𝑡 reflects the result of comparing the ERSP between 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and
𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4 for all EEG sensors. The circles show a significant cluster (𝑝 < 0.05 using the t-criterion for paired samples
with cluster correction for multiple comparisons). The distribution of paired differences shows the change in ERSP
between 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 1 and 𝑐𝑜𝑛𝑑𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛 4 for all participants (color online)
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Обсуждение результатов

При восприятии последовательно представленных неоднозначных стимулов — кубов Нек-
кера — неоднозначность предыдущего стимула влияет на обработку головным мозгом текущего
визуального стимула. Было показано, что испытуемый быстрее обрабатывает стимул, если его
неоднозначность совпадает с неоднозначностью ранее представленных стимулов. Можно пред-
положить, что популяции нейронов, вовлечённые в обработку предыдущих стимулов, остаются
активными в течение последующего престимульного периода. Для подтверждения этого мы
сравнили престимульный период после обработки стимулов HA и LA и обнаружили увеличение
мощности β-диапазона в затылочно-теменной области коры головного мозга в первом случае.
Активация популяций нейронов перед обработкой стимула может быть связана с возникновением
престимульного шаблона [3, 4].

Согласно работе [23], шаблон стимула появляется как результат ожиданий. Если это так, то
для более быстрой реакции испытуемые ожидают стимул с высоким уровнем неоднозначности
(HA) после двух стимулов HA. Однако мы предъявляем стимулы случайным образом, и вероят-
ность увидеть стимул HA после двух кубиков HA невелика. Испытуемые с большей вероятностью
ожидают стимул LA после двух HA. Наконец, испытуемые должны определять ориентацию
куба Неккера (то есть левая/правая ориентация), но не уровень его неоднозначности (то есть
LA или HA). Поэтому ожидание и полученный шаблон должны включать в себя ориентацию
стимула. Учитывая вышесказанное, испытуемые должны быстрее реагировать на стимул с той же
ориентацией, что и предыдущий. Однако наши результаты показывают, что сходная ориентация
текущего и предыдущего визуального стимула не вызывает более быстрой реакции.

Согласно обзору [1], шаблоны стимулов появляются на разных уровнях иерархии сенсорной
обработки. Мы предполагаем, что ориентация стимула характеризует шаблон высокого уровня,
тогда как шаблон на более низких уровнях отражает морфологию стимула. Нейронная реакция во
время обработки стимула HA увеличивается по двум возможным причинам. Во-первых, стимул HA
имеет неопределенную ориентацию, поэтому для его определения необходимо задействовать более
крупные популяции нейронов на высоких уровнях иерархии обработки. Во-вторых, морфология
стимулов HA более сложна. Наряду с аналогичными характеристиками (внешние грани куба), куб
Неккера с высоким уровнем неоднозначности имеет более высокий контраст внутренних граней.
Таким образом, для обработки стимула HA необходимо получить больше сенсорных данных, что
приводит к более высокой активации нейронов на низких уровнях иерархии сенсорной обработки.
Поскольку ориентация предыдущего стимула не влияет на обработку головным мозгом текущего
визуального стимула, мы не рассматриваем шаблон высокого уровня. Наоборот, мы ориентируемся
на низкоуровневые шаблоны.

Мы провели сравнительный анализ активности головного мозга, связанной с обработкой
визуального стимула с высоким уровнем неоднозначности в двух случаях: предыдущим стиму-
лом являлся стимул с низким уровнем неоднозначности (LA) и предыдущим стимулом являлся
стимул с высоким уровнем неоднозначности (HA). Мы наблюдали более высокую мощность
в β- и θ-диапазонах в затылочной и теменной областях головного мозга в первом случае для
𝑡 < 0.15 с. Повышенная мощность θ-диапазона в теменной области свидетельствует о возросших
требованиях к обработке информации, приводящих к привлечению дополнительных когнитивных
ресурсов [24, 25]. Высокая мощность β-диапазона в затылочной и теменной областях характеризу-
ет задачи, связанные с эндогенными нисходящими процессами, включая обработку неоднозначных
визуальных стимулов [26]. В частности, в работе [27] бистабильные визуальные стимулы (ли-
цо — саксофон) были представлены испытуемым после изображений, которые были четкими
представлениями лица или саксофона. Аналогично нашим результатам, увеличение мощности
в β-диапазоне наблюдалось в затылочной и теменной областях при обработке неоднозначного
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стимула после однозначного. Авторы сообщили, что испытуемые в основном интерпретировали
неоднозначную картину как лицо. Мощность β-диапазона была выше, если неоднозначная фигура
следовала за саксофоном, а не за изображением лица. Поскольку однозначный стимул был частью
неоднозначного, предполагалось, что их морфология сходна. Таким образом, авторы предполо-
жили, что усиленный нейронный ответ был связан с процессами высокого уровня, связанными
с интерпретацией стимула в целом, а не с низкоуровневой обработкой отдельных признаков
стимула. Как уже говорилось выше, мы не рассматриваем влияние ориентации визуальных сти-
мулов. Поэтому из анализа были исключены более высокие стадии обработки, ответственные
за интерпретацию стимула в целом. Мы пришли к выводу, что более высокая мощность θ- и
β-диапазона может быть связана с обработкой признаков стимулов HA, которые не похожи на
стимулы LA (например, внутренние грани). Тот факт, что мы наблюдаем более высокую реакцию
для 𝑡 > 0.15 с после предъявления стимула, подтверждает это предположение. Действительно,
𝑡 < 0.15 с можно связать с низкими уровнями, на которых обрабатываются внешние контуры
куба Неккера. Эти особенности стимула сходны для кубов с низким и высоким уровнями неодно-
значности, и поэтому мы предполагаем сходную активность нейронов на этих уровнях обработки
для стимула LA и HA.

Был проведен сравнительный анализ активности головного мозга, связанной с обработкой
визуального стимула с низким уровнем неоднозначности в двух случаях: предыдущим стимулом
являлся стимул с низким уровнем неоднозначности (LA) и предыдущим стимулом являлся стимул
с высоким уровнем неоднозначности (HA). Аналогично, нейронная реакция в затылочной и
теменной областях головного мозга остается неизменной в течение 𝑡 < 0.15 с. Для 𝑡 > 0.15 с мы
наблюдаем увеличение мощности β-диапазона в теменной области для предыдущего стимула LA.
Это подтверждает наше предположение о том, что стимулы LA и HA обрабатываются аналогично
на более ранних стадиях, тогда как более высокие стадии обработки стимулов HA требуют допол-
нительных ресурсов. Неожиданным эффектом является более высокая мощность β- и θ-диапазона,
наблюдаемая для 𝑡 < 0.15 с для предыдущего стимула HA. Мощность θ-диапазона в медиальной
фронтальной области увеличивается, когда стимул LA следует за стимулом HA. Известно, что
фронтально-медиальная амплитуда ERP (Event-Related Potential) растет в ситуациях, требую-
щих большого когнитивного контроля. Недавний обзор [28] связывает фронтально-медиальную
амплитуду ERP с двумя компонентами когнитивного контроля — обнаружением несоответ-
ствия с перцептивным шаблоном и замедлением реакции. Наконец, в обзоре [29] показано, что
θ-мощность во фронтально-медиальной области увеличивается при выполнении задач в рамках
классических интерференционных парадигм. Мощность β-диапазона в правой лобной коре обыч-
но ассоциируется с нисходящим контролем реакции [30]. Эта когнитивная функция активируется
в задачах, требующих быстрого прекращения действия.

Отсутствие различий в затылочной и теменной коре на более ранних стадиях (𝑡 < 0.15 с) мо-
жет свидетельствовать о том, что мозг сформировал соответствующие шаблоны на низких уровнях
обработки независимо от неоднозначности предыдущего стимула. Это может быть результатом
сходной морфологии внешних граней кубов HA и LA. В то же время активация когнитивного
контроля может отражать значительное начальное несоответствие между шаблоном куба HA
и полученными сенсорными данными на более ранних стадиях обработки. Чтобы объяснить
это явление, мы предполагаем, что стимул HA обрабатывается на более высоких уровнях по
сравнению со стимулом LA. Таким образом, шаблон HA появляется на более высоких уровнях,
чем шаблон LA. Мозг сопоставляет поступающую сенсорную информацию с шаблоном стимулов
высокого уровня, чтобы минимизировать затраты на обработку. Сенсорные данные на низких
уровнях недостаточны, чтобы соответствовать этому шаблону, и мозг пытается построить шабло-
ны низкого уровня из шаблонов высокого уровня. Этот механизм проходит через взаимодействие
между нисходящими процессами, связанными с адаптацией шаблона, и восходящими процессами,
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связанными с выявлением ошибок сопоставления. Таким образом, когда стимул LA следует за
HA-стимулом, требуется нисходящий контроль для перевода шаблона HA высокого уровня на
низкие уровни обработки. Эта гипотеза совпадает с точкой зрения, предложенной в обзоре [1].
Авторы предположили, что более высокие уровни иерархии обработки извлекают особенности
стимулов высокого порядка и используют их для создания набора прогнозов, которые могут
быть быстро адаптированы. Они также предполагают, что эти прогнозы передаются на низкие
уровни обработки через прямые связи. Согласно этим предположениям, авторы связывают эти
прямые связи с нисходящими процессами, что позволяет передавать информацию между высоким
и низким уровнями и пропускать промежуточные уровни. Наши результаты показывают, что эти
нисходящие процессы включают в себя контроль конфликта и контроль реакции, реализуемые
через нейронную активность во фронтально-медиальной коре, передней поясной коре и правой
нижней лобной коре.

Заключение

В данной работе было проанализировано влияние неоднозначности предыдущего стимула
на обработку текущего. На поведенческом уровне было обнаружено, что испытуемые быстрее
реагируют на стимулы HA, следующие за стимулами HA. В то же время более быстрая реакция
на LA стимулы следует за LA стимулами. Анализ ЭЭГ показывает, что, когда стимул HA следует
за стимулом LA, нейронная активность в сенсорных (затылочно-теменных) областях ослабевает
на ранней стадии обработки, но усиливается на последних стадиях. Это свидетельствует об
иерархической организации обработки, где низкие уровни обрабатывают детали стимула, а
высокие уровни представляют его интерпретацию. Это также подтверждает тот факт, что на низких
уровнях обработка стимулов HA и LA сходна из-за схожей морфологии. Поэтому мозг использует
шаблон стимула LA на низких уровнях, чтобы уменьшить затраты на обработку деталей стимула
HA. Когда стимул LA следует за стимулом HA, ослабленная нейронная реакция в сенсорных
областях сопровождает высокую реакцию в лобной коре. А именно мы наблюдаем высокую
мощность θ-диапазона в медиальной лобной коре и высокую мощность β-диапазона в правой
лобной коре. Мы считаем, что это является электроэнцефалографическими маркерами нисходящих
процессов, связанных с обнаружением несоответствия между стимулом LA и шаблоном стимула
HA. Обнаруженные маркеры могут быть в дальнейшем использованы для создания интерфейсов
мозг–компьютер для анализа внимания и контроля ошибок оператора, выполняющего рутинные
операции, связанные с обработкой визуальной информации [31–34].
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