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В обзоре всесторонне рассматриваются особенности суммарного вызванного ответа мозга че-
ловека на начало движения звукового стимула, так называемого motion-onset response (MOR). 
Описаны получение и интерпретация этого компонента слуховых вызванных потенциалов, за-
висимость MOR от скорости и направления движения, от разных пространственных характе-
ристик звука. Приведены исследования реорганизации колебательной активности, лежащей в 
основе MOR, показавшие, что плавное движение звука вызывает подстройку фазы колебаний 
дельта-альфа-диапазона к моменту начала движения. Рассмотрен вопрос о влиянии межсенсор-
ной аудио-визуальной интеграции на обработку информации о движении. Компонент MOR как 
коррелят процессов интеграции пространственной информации может дать новые сведения об 
активации мозговых структур, которые уже на раннем предсознательном этапе обеспечивают 
ориентацию человека в пространстве и его адаптацию к изменяющейся акустической среде.
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ВВЕДЕНИЕ

Естественная акустическая среда, окружаю-
щая человека, содержит множество движущихся 
источников звука. Слуховое восприятие движения 
чрезвычайно важно для безопасности и правиль-
ной ориентации, поэтому оно издавна являлось 
предметом изучения в области нейрофизиологии. 
Неоднократно подтверждалось наличие кортикаль-
ных и субкортикальных областей, избирательно 
активируемых движущимися звуковыми стимула-
ми: методами нейровизуализации – у человека [18, 
21, 44–46, 51, 65, 68, 116],  а также при изучении 
активности одиночных нейронов у животных [10, 
11, 109, 113]. Исследования методами ЭЭГ и МЭГ 

также выявили выраженные кортикальные ответы, 
связанные с движением [12, 20, 30, 56, 118].

Обработка информации о движении звука про-
исходит на основе оценки длительности звучания 
и расстояния, пройденного источником звука [32]. 
Неподвижные и движущиеся звуковые сигналы 
вызывают разные реакции, которые выявляются 
при помощи ЭЭГ и других методик визуализации 
мозговой активности. Однако не всегда понятно, 
отражают ли эти различия в реакциях специфиче-
скую чувствительность к движению или, скорее, 
чувствительность к более общим изменениям в 
местоположении звука. Существование специали-
зированных чувствительных к движению механиз-
мов в слуховой системе являлось предметом дав-
ней дискуссии [43] и до сих пор остается открытым 
вопросом [25]. По одной из версий, восприятие 
движения слуховой системой основано на лока-
лизации последовательных положений источника 
звука (“моментальных снимках”), интегрируемых 
во времени; этот механизм не требует чувстви-
тельности к движению как таковому [90]. Дру-
гие психофизические исследования указывают на 

Сокращения: MOR – motion-onset response, ACC – 
acoustic change complex, МАМА – минимальный раз-
личимый угол движения (minimum audible movement angle), 
ВП – вызванные потенциалы, ЭЭГ – электроэнцефалография, 
МЭГ – магнитоэнцефалография, МРТ – магнитно-резонансная 
томография.
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существование специализированных нейрональ-
ных механизмов восприятия движения и подчер-
кивают важность контекста, т.е. недавней истории 
стимуляции, для восприятия скорости длящегося 
во времени или в пространстве источника звука. 
Считается, что процесс восприятия функциониру-
ет скорее как интегратор утечки (leaky integrator), 
чем как генератор “мгновенных снимков” [25, 69, 
101, 102]. 

В исследованиях электрических реакций моз-
га на движущиеся звуковые стимулы на протяже-
нии многих десятилетий сохранялось важное ме-
тодологическое ограничение. Суть его состояла в 
том, что традиционно применявшиеся стимулы 
начинали перемещаться сразу после включения, 
и вследствие этого вызванные потенциалы со-
держали ответ на движение, перекрывающийся с 
ответом на включение, и разделить эти ответы не 
представлялось возможным. Решением этой про-
блемы стало применение парадигмы “отсрочен-
ного движения”, предполагающей разнесение во 
времени момента включения сигнала и момента 
начала движения. Этот прием позволил исследо-
вать вызванный ответ на движение (motion-onset 
response, MOR) отдельно от неспецифического 
ответа на включение звука и вызвал всплеск пу-
бликаций по нейрональной обработке движения, 
которым и посвящен настоящий обзор. В последу-
ющих разделах обзора будут рассмотрены общие 
свойства потенциала MOR и его интерпретация. 
Отдельное внимание будет уделено исследованиям 
ритмической активности мозга, лежащей в основе 
MOR.

ПОЛУЧЕНИЕ MOR И ЕГО ИНТЕРПРЕТАЦИЯ

Первые попытки исследовать отдельно суммар-
ный потенциал, вызванный изменением простран-
ственных признаков, отставленным во времени 
относительно включения стимула, были сделаны 
финскими группами Sams и соавт. [96] и Mäkelä, 
McEvoy [74]. Движение звуковых образов моде-
лировалось в работе Sams и соавт. [96] при помо-
щи мгновенного изменения межушных различий 
по времени (∆T) в середине стимула, а в работе 
Mäkelä, McEvoy [74] – путем введения в середи-
ну стимула амплитудно-модулированных участ-
ков разной длительности. Регистрация суммарных 
магнитоэнцефалографических потенциалов (МЭГ) 
позволила обеим группам авторов получить четко 
выраженные ответы на начало движения, которые 
не перекрывались с ответами на включение и име-
ли латентность 100–130 мс от начала движения. 
Фактически этими авторами была разработана па-
радигма отсроченного движения, хотя она и не по-
лучила в их работах такого названия.

Впоследствии парадигма отсроченного дви-
жения была усовершенствована при переходе к 

регистрации ЭЭГ и вызванных потенциалов (ВП). 
Длительность начального фрагмента, имеющего 
постоянные межушные различия и моделирующе-
го неподвижный звуковой образ, была увеличена 
от 300 мс [74, 96] до 750 мс (рис. 1) [3] и до 1000 мс 
[67]. Это позволило еще лучше разделить во вре-
мени неспецифический ВП на включение и ВП на 
начало движения, так что ВП на включение раз-
вивался и возвращался к базовой линии до начала 
развития ответа на начало движения.

Влияние длительности начального фрагмента на 
время реакции в задачах обнаружения начала дви-
жения и различения направления движения было 
систематически изучено психофизическими мето-
дами [34]. В условиях свободного звукового поля 
источник звука перемещался со скоростью 20, 40 
или 80 град/с, а длительность начального фрагмен-
та составляла 0, 200, 500 или 1000 мс. Увеличение 
длительности начального фрагмента способствова-
ло уменьшению времени реакции, и чем медленнее 
было движение, тем более длительный начальный 
фрагмент требовался для его значимого снижения. 
Опираясь на эти данные, в последующих работах 
исследователи выбирали начальные участки отсро-
ченного движения длительностью не менее 700 мс.

Термин “motion onset response” (MOR) и на-
звания его компонентов вошли в употребление, 
начиная с основополагающей работы [67]. В этом 
исследовании движение стимула создавалось за 
счет значительного изменения ∆T (на 1000 мкс) в 

А
м

п
л

и
ту

д
а

,
м

к
В

Включение
звука

Начало
движения

Контроль

720 град/с

Резкое
изменение
положения

–3

–2

–1

0

1

2

3

3

5
–200 0 0д 100д 300д 500д100 300 500

Время, мс

Рис. 1. Вызванные потенциалы на включение и на дви-
жение стимула [3]. Вертикальным пунктиром обозна-
чены моменты включения (0) и начала движения (0д). 
Эффект движения создавался за счет линейного либо 
мгновенного изменения DT на 660 мкс. Контрольными 
стимулами служили сигналы из основного эксперимен-
та, предъявленные диотически. По оси ординат – ам-
плитуда ответа (мкВ). Негативность вверх.
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течение короткого промежутка времени (150 мс). 
Для анализа ответа на начало движения вызван-
ный потенциал приводили к базовой линии по 
участку длительностью 200 мс непосредственно 
перед моментом изменения ∆T, и этому прие-
му следовали все последующие работы. MOR от-
личался структурно и топографически от ВП на 
включение звука и состоял из раннего негативного 
компонента (“change”-N1, cN1) и позднего пози-
тивного колебания (“change”-P2, cP2). Скальпо-
вое распределение cN1 имело максимум в области 
вертекса, поэтому анализ ответа проводили пре-
жде всего в отведении Cz. Латентность волны cN1 
составила 140 мс после начала движения, а ком-
понент cP2 был представлен двумя пиками на 228 
мс и 322 мс. Следует отметить, что удвоение пиков 
cP2 впоследствии в литературе не встречалось. 

Интерпретации MOR связывали в первую оче-
редь с явлением адаптации популяций нейронов, 
чувствительных к положению источника звука при 
формировании реакции на звуковой стимул с от-
сроченным началом движения. Явление адапта-
ции в пространственном слухе было исследовано в 
ряде психофизических и электрофизиологических 
работ [33, 34, 39, 40, 93–95]. С точки зрения фор-
мирования MOR важно, что наличие предваряю-
щего стационарного участка в сигнале приводило 
к более быстрому обнаружению движения, причем 
время обнаружения уменьшалось с увеличением 
длительности стационарного участка [33]. Об этом 
же свидетельствуют результаты психофизического 
исследования Семеновой и соавт. [7]: зависимость 
величины минимального различимого угла движе-
ния (minimum audible movement angle, МАМА) от 
скорости стимула, полученная в этой работе, име-
ла значительно меньший наклон, чем аналогичные 
зависимости, приведенные в работах со стимулами 
без предварительного стационарного участка [25]. 
Соответственно, оптимальное время интеграции, 
полученное Семеновой и соавт. [7], также оказа-
лось меньше известных из литературы величин [2].  

В работе Getzmann, Lewald влияние адаптации 
на кортикальную обработку движения изучалось 
в двух условиях: предваряющий начало движения 
стимул (адаптер) располагался либо неподвижно 
по средней линии головы (центральный адаптер), 
либо состоял из разбросанных в пространстве 
фрагментов [39]. Было показано, что наихудшее 
психофизическое различение движения и наибо-
лее низкая амплитуда потенциала MOR наблю-
даются в случае, когда пространственное распо-
ложение траектории движения перекрывается с 
областью расположения фрагментов адаптера. И 
наоборот, движение различается наиболее эффек-
тивно, когда положение стационарного адаптера 
совпадает с началом траектории движения. Авторы 
предполагают, что в момент начала движения звука 
популяции нейронов, настроенные на латеральные 

положения стимула и не участвовавшие в обработ-
ке центрального адаптера, оказываются вовлечены 
в обработку движения. Это приводит к увеличе-
нию амплитуды ответа за счет вклада нейронов, 
ранее не подвергшихся действию адаптирующего 
сигнала. Таким образом, как субъективные, так и 
объективные показатели свидетельствуют о повы-
шении чувствительности к движению в результате 
предшествующего действия неподвижного звуко-
вого стимула.

ЗАВИСИМОСТЬ MOR  
ОТ СКОРОСТИ И НАПРАВЛЕНИЯ

Принципиально важное свойство потенциа-
ла MOR – его зависимость от скорости движения 
стимула. Для создания набора скоростей Getzmann 
применил передаточные функции головы (head-
related transfer function, HRTF) [34]. После началь-
ного фрагмента (центральное положение, 700 мс) 
стимулы перемещались на 90 град влево или впра-
во от центра за 250, 500 или 1000 мс, что соответ-
ствовало скоростям 360, 180 или 90 град/с. Непод-
вижный фрагмент в конце стимула длился 500 мс. 
Чем выше была скорость стимула, тем более вы-
раженным и ранним был потенциал MOR, причем 
значимый эффект скорости был обнаружен и для 
амплитуды, и для латентности обоих его основ-
ных компонентов (cN1 и cP2). Ранний позитив-
ный компонент cP1 от скорости не зависел. Ана-
логичная зависимость MOR от скорости движения 
была получена при создании пространственных 
эффектов за счет линейных изменений ∆T [8, 9, 7, 
103–105].

На рис. 2 приведены потенциалы MOR, полу-
ченные в нашем недавнем исследовании [104]. 
Широкий диапазон скоростей позволил уточнить 
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Рис. 2. Гранд-усредненные вызванные ответы на начало 
движения [105]. Эффект движения создавался за счет 
линейного изменения DT на 800 мкс за 1000, 600, 375 
или 250 мс, что соответствовало расчетным скоростям, 
указанным на рисунке. По оси абсцисс – время от на-
чала стимула (мс). По оси ординат – амплитуда ответа 
(мкВ). Негативность вверх.
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характер зависимости амплитуды компонентов 
cN1 и cP2 от скорости движения. В то время как 
амплитуда волны cN1 увеличивалась постепенно 
и практически линейно, начиная с самой низкой 
скорости, амплитуда cP2 демонстрировала более 
медленный рост. В диапазоне умеренных скоро-
стей амплитуда cP2 увеличивалась очень незначи-
тельно, и только движение со скоростью 360 град/с 
вызывало заметно больший ответ. Аналогичная за-
кономерность прослеживается и для латентностей 
обоих компонентов.

Граничные условия получения MOR, связан-
ные с его формированием при медленном движе-
нии, будут рассмотрены в предпоследнем разделе 
обзора.

Еще один важный фактор, от которого может 
зависеть MOR, – это направление движения. В ра-
боте Magezi и Krumbholz регистрировали ответ на 
мгновенные изменения ∆T на 250 мкс или на 500 
мкс, моделировавшие смещение звукового обра-
за либо влево от средней линии, либо в обратном 
направлении – от периферии к центру [71]. Вели-
чина компонентов cN1 и (в меньшей степени) cP2 
оказалась больше в случае смещения стимула от 
средней линии к периферии. Авторы интерпрети-
ровали эти результаты как подтверждение модели 
оппонентных каналов (opponent-channel theory), 
описывающей представление пространства в слу-
ховой коре. 

Далее систематическое исследование фактора 
направления было проведено в условиях свобод-
ного звукового поля [39]. В этом эксперименте 
неподвижные начальные участки сигналов рас-
полагались слева и справа от средней линии под 
углом ±44 град, а движение было направлено от 
них к центру или к периферии. При анализе ре-
акций мозга на разные направления движения 
становится актуальным сравнение ответов, ре-
гистрируемых от левого и правого полушария. В 
работе Getzmann с этой целью были вычислены 
среднеквадратические амплитуды cN1 и cP2 при 
усреднении по симметричным кластерам элект-
родов обоих полушарий [35]. Было обнаружено, 
что контралатеральное преобладание волны cN1 
зависело от положения начальной точки движе-
ния. Когда начало движения располагалось слева, 
величина cN1 была больше в правом полушарии, 
а когда движение начиналось справа, то ситуа-
ция была иной: движение к периферии вызывало 
больший ответ левого полушария, а движение к 
центру – симметричный ответ обоих полушарий.  
Компонент cP2 демонстрировал контралатераль-
ность направлению движения, независимо от по-
ложения начальной точки. 

Совокупность данных относительно влияния 
скорости и направления движения на компоненты 
MOR согласуется с концепцией последовательных 

стадий обработки сигнала слуховой системой, воз-
никшей еще при использовании сигналов, у ко-
торых начало движения совпадало с включением. 
В рамках этой концепции изначально было пред-
ложено два временных периода обработки звуко-
вого стимула: начальная фаза может соответство-
вать интеграции базовых акустических признаков 
сигнала, а следующая фаза может быть связана с 
распознаванием направления движения [30]. За-
тем при интерпретации компонентов MOR была 
высказана точка зрения, что cN1 и cP2 отражают 
разные уровни слуховой обработки: cN1 кодирует 
начальное положение стимула (в левой или правой 
полусфере) и латерализован в противоположном 
полушарии, а cP2 кодирует направление движе-
ния и демонстрирует контралатеральность отно-
сительно направления [35]. Показано также, что 
избирательная адаптация к направлению движения 
влияла на амплитуду cN1, но не на амплитуду cP2 
[47]. По мнению авторов, это указывает на связь 
предполагаемых нейрональных детекторов движе-
ния именно с компонентом cN1. Таким образом, 
обобщение всех данных приводит к заключению, 
что компонент cN1 является показателем как пер-
вичной оценки пространственных характеристик 
звука, так и малейших изменений его положения, 
тогда как компонент cP2 является частью следую-
щего этапа обработки информации о движении.
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Рис. 3. Потенциалы MOR для разных локализаци-
онных признаков по [37] (с изменениями). Вверху 
– схема стимулов с отсроченным движением. По оси 
ординат – угловое положение стимула (град). Внизу 
– гранд-усредненные ответы в отведении Cz. По оси 
абсцисс – время относительно включения сигнала. 
По оси ординат – амплитуда ответа (мкВ). Негатив-
ность вниз.
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MOR ДЛЯ РАЗНЫХ  
ПРОСТРАНСТВЕННЫХ ПРИЗНАКОВ

За последние полтора десятилетия ответ на на-
чало движения был описан при использовании раз-
личных пространственных признаков, определяю-
щих положение источника звука в горизонтальной 
плоскости: межушная задержка, ΔT [8, 9, 71, 103, 
104]; межушные различия по времени и интенсив-
ности, ΔT и ΔI [14]; передаточные функции головы 
[14, 47, 48]; в свободном звуковом поле [35, 39, 40, 
49, 64, 97]. Прямое сравнение характеристик MOR 
в разных условиях стимуляции проведено в работе 
Getzmann, Lewald [37]. Авторы использовали четы-
ре вида стимуляции: 1) линейные изменения ΔT 2) 
линейные изменения ΔI 3) виртуальное движение, 
созданное при помощи фильтров HRTF, 4) дви-
жение в свободном поле за счет последовательно-
го переключения 45 динамиков в горизонтальной 
плоскости. Временная структура стимулов была 
одинаковой: начальный стационарный участок 

длительностью 700 мс был расположен по средней 
линии, и далее движение влево или вправо продол-
жалось 500 мс. Скорость движения составляла 180 
град/с. 

Латентность основных компонентов MOR ока-
залась значительно меньше в случаях движения в 
свободном поле и виртуального движения, чем в 
случае изменений отдельных признаков (ΔT или 
ΔI). В то же время величина MOR была гораздо 
больше при предъявлении сигналов в свободном 
поле, чем при всех трех способах дихотической 
стимуляции (рис. 3). Авторы делают вывод, что 
обработка движения в свободном поле (и в мень-
шей степени – виртуального движения) активирует 
дополнительные процессы в коре мозга, по срав-
нению с обработкой изменения отдельных бинау-
ральных признаков. 

Амплитуды и латентности компонентов MOR, 
приведенные в работах, использовавших разные 
локализационные признаки, собраны вместе на 
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Рис. 4. Амплитуда и латентность компонентов MOR как функция скорости движения стимула, по данным разных 
авторов. Стимулы перемещались влево или вправо от средней линии головы. Значения амплитуд cN1 и cP2 (ввер-
ху) приведены в разном масштабе по оси ординат (мкВ). Разными маркерами обозначены разные условия звуковой 
стимуляции. Ромбы – дихотическая стимуляция с межушными различиями по времени (ΔT) и/или интенсивности 
(ΔI), кружки – виртуальное движение (фильтры HRTF), крестики – свободное звуковое поле. Маркеры соединены 
сплошной линией в случаях, когда результаты получены в одной и той же работе.  1 – Семенова и др., 2022 (ΔT); 
2 – Getzmann, Lewald, 2010a (ΔT); 3 – Getzmann, Lewald, 2010a (ΔI); 4 – Altmann et al., 2017 (ΔT и ΔI); 5 – Krumbholz 
et al., 2007 (ΔT); 6 – Getzmann, 2009 (HRTF); 7 – Getzmann, Lewald, 2010a (HRTF); 8 – Grzeschik et al., 2010 (HRTF); 
9 – Getzmann, Lewald, 2012 (свободное поле); 10 – Getzmann, Lewald, 2010a (свободное поле).  
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рис. 4. Несмотря на различия в условиях стимуля-
ции, в совокупности разных исследований отчет-
ливо прослеживается рост амплитуды и снижение 
латентности cN1 и cP2 с увеличением скорости 
движения. Вместе с тем очевидно, что латентность 
является более устойчивой характеристикой MOR, 
чем амплитуда. Амплитуды суммарных ответов мо-
гут сильно зависеть от способа измерения. Так, в 
работе Altmann и соавт. (2017) (маркеры номер 4 на 
рис. 4) движение стимула создавали за счет однона-
правленных изменений ΔT и ΔI, а потенциал MOR 
получали как разностную кривую, вычитая ответ 
на неподвижный сигнал из ответа на движущий-
ся [14]. Пиковые амплитуды и латентности MOR 
в разных условиях сравнивали с помощью “метода 
складного ножа” (jackknife procedure). В результа-
те амплитуды MOR оказались значительно ниже, 
чем у большинства других авторов, а латентно-
сти тем не менее вполне укладываются в общую 
закономерность.

Примечательно, что в упомянутой работе ре-
гистрировали также суммарный ответ на стиму-
лы с противоположными сбалансированными 
(cue-traded) изменениями ΔT и ΔI, создававшими 
ощущение неподвижного звукового образа [14]. 
Авторам удалось зарегистрировать основные ком-
поненты MOR при отсутствии воспринимаемого 
движения, и это может указывать на независимые 
процессы обработки ΔT и ΔI на уровне генерации 
MOR. Однако возможна и другая интерпретация: 
не исключено, что противоположные изменения 
ΔT и ΔI вызывают ощущение увеличения про-
странственной протяженности звукового образа, и 
именно это слуховое событие вызывает генерацию 
потенциала, связанного с изменением сигнала.

В связи с этим интересна работа, в которой ав-
торы также регистрировали суммарный потенциал 
на изменение пространственной протяженности 
звука в условиях дихотической стимуляции [81]. 
Мгновенное изменение сигнала с бинаурально 
синфазного на бинаурально противофазный про-
исходило в середине посылки амплитудно-модули-
рованного тона с частотой несущей 750 Гц, 1000 Гц 
или 1250 Гц. Это событие вызывало ВП с латентно-
стью 130–160 мс в вертексном отведении.  Авторы 
ставили задачу поиска корреляций между характе-
ристиками ВП и проявлениями пространственно-
го освобождения от маскировки, выявленными в 
психофизическом эксперименте у той же группы 
испытуемых. Корреляции оказались достоверны, 
поэтому авторы сделали вывод, что ВП на про-
странственные изменения стимула можно считать 
надежным предиктором помехоустойчивости слу-
ха. В контексте настоящего обзора важен сам факт 
формирования суммарного потенциала, структур-
но соответствующего MOR, при резком изменении 
пространственной протяженности, даже в отсут-
ствие определенного направления и скорости.

Наконец, помимо бинауральных признаков, 
определяющих азимутальное движение, слуховая 
система успешно обрабатывает и монауральные 
признаки, с помощью которых определяется поло-
жение источника звука по вертикали. Getzmann и 
Lewald исследовали MOR, вызванный движением 
в вертикальной плоскости, создавая эффект дви-
жения с помощью последовательного переключе-
ния динамиков, подающих широкополосные шу-
мовые посылки (0.25–20 кГц) [38]. Центральный 
динамик располагался на расстоянии 1.5 м от го-
ловы слушателя прямо перед ним, что соответство-
вало 0 град азимута и 0 град элевации. Движение 
источника звука (133 град/с) было направлено вле-
во или вправо от центра в горизонтальной плоско-
сти, либо вверх или вниз от центра в медиальной 
плоскости. Угловое смещение составляло ±30 град 
по азимуту и ±31 град элевации. Авторы получили 
практически идентичные потенциалы MOR для го-
ризонтального и вертикального движения, без су-
щественных различий в латентности компонентов 
MOR и в их топографии. Ответы мало отличались 
от описанных ранее для движения, созданного за 
счет изменения ΔT [67]. Универсальный характер 
MOR свидетельствует о том, что лежащие в ос-
нове MOR нейрональные процессы практически 
не зависят от вида локализационных признаков. 
Предположительно, MOR формируется на более 
высоком уровне обработки сигнала, когда бинау-
ральные и монауральные признаки интегрируются 
в единый пространственный код. Этот вывод со-
гласуется с данными фМРТ, согласно которым го-
ризонтальное и вертикальное движение активирует 
общую билатеральную нейрональную сеть в обла-
сти planum temporale, включающую верхнетемен-
ную и премоторную кору [84]. 

Обобщение функционального значения MOR 
было предложено Getzmann, Lewald [40] в ходе об-
суждения данных о формировании MOR в реакции 
на плавное движение, мгновенное перемещение и 
пространственно рассеянный звук (scattered sound) 
в свободном поле. Авторы предложили рассматри-
вать MOR как обобщенный нейрофизиологиче-
ский коррелят обработки изменения простран-
ственного положения, вне зависимости от типа 
звукового стимула, и назвать его “ответ на про-
странственное изменение” (spatial change response, 
SCR). Хотя это название пока не стало общеприня-
тым термином, оно верно отражает суть реакции. 
Можно рассматривать MOR как частный случай 
“комплекса акустических изменений” (acoustic 
change complex, ACC).  ACC возникает в ответ на 
изменения интенсивности, частоты или спектраль-
ных признаков в пределах продолжающегося сти-
мула. Он отражает активацию новых нейрональных 
элементов при одновременной деактивации других 
и свидетельствует о кодировании потенциально 
различимой новой информации на кортикальном 
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уровне [75–77, 79]. MOR фактически представляет 
собой разновидность ACC, связанную исключи-
тельно с пространственными признаками стимула.

MOR И ВНИМАНИЕ

Традиционный режим стимуляции для полу-
чения MOR – пассивное прослушивание, при 
котором испытуемый игнорирует звуковой поток 
и фокусирует внимание на задании в зрительной 
модальности: просмотр видео [66], фиксация взора  
[35, 40], различение изображений [47, 48], чтение 
книги [104]. Применяется также режим случайного 
чередования активных и пассивных эпох в преде-
лах одной серии. В этом случае во время активных 
эпох (после предупреждающего сигнала) испытуе-
мые выполняют задачу по пространственному раз-
личению, а во время пассивных – просто слушают 
сигналы [34, 37].  

Целенаправленное исследование влияния вни-
мания на суммарные потенциалы, вызванные сти-
мулами с отсроченным движением, проведено в 
трех работах [8, 9, 64]. В эксперименте Kreitewolf 
и соавт. в каждой эпохе вначале предъявлялся сти-
мул (шумовая посылка) с отсроченным движени-
ем, состоящий из двух фрагментов: неподвижного 
и движущегося [64]. Затем последовательно предъ-
являлись два неподвижных тестовых тона, которые 
могли различаться по высоте и местоположению. 
Фокусировка внимания слушателей соответствова-
ла двум условиям: либо они должны были опреде-
лить, совпадало ли положение тестовых стимулов 
с началом и концом траектории движения, либо 
игнорировать движение и определить, совпадали 
ли тестовые тоны между собой по высоте. Эти два 
условия предъявлялись в разных блоках. Как пока-
зало исследование, реакция на включение стимула 
практически не зависела от направленности вни-
мания, в то время как MOR был больше при фик-
сации внимания на движении (главным образом в 
интервале компонента cP2). Дополнительная ак-
тивация имела источник в дорсофронтальной об-
ласти, которая предположительно является частью 
дорсального пути слуховой обработки. Кроме того, 
фокусировка внимания на движении звука приво-
дила к увеличению латентности cP2, при отсут-
ствии достоверного эффекта для латентности cN1. 

В работе Шестопаловой и соавт. условия фо-
кусировки внимания были совершенно другими: 
испытуемые либо игнорировали звуковую стиму-
ляцию (пассивные условия), читая книгу, либо со-
средотачивали внимание на пространственном по-
ложении звуковых сигналов и через секунду после 
окончания стимула отмечали начало и конец тра-
ектории на графическом планшете (активные усло-
вия) [8]. Согласно полученным данным, амплитуда 
реакции на включение в отведении Cz возрастала 
в разных сериях в среднем на 70% у N1 и на 40% у 

P2. В работе Kreitewolf и соавт. (2011) такого при-
роста не наблюдалось [64]. Вероятно, расхождение 
связано с различиями в характере переключения 
внимания: в эксперименте Крайтвольфа внимание 
слушателей было постоянно фиксировано на зву-
ковой стимуляции, и менялась только его направ-
ленность (на движение или на высоту звука). По-
этому включение звука всегда представляло собой 
акустическое событие одинаковой значимости, и 
реакция на него не изменялась при переключении 
внимания. В эксперименте Шестопаловой и соавт. 
внимание испытуемых привлекалось либо к зри-
тельной, либо к слуховой задаче, поэтому эффект 
смены модальности сильно проявлялся именно в 
реакции на включение звука.

Что касается эффекта внимания для потенци-
ала MOR, то, по данным Шестопаловой и соавт. 
прирост амплитуды в активных условиях по срав-
нению с пассивными составил 23% для cN1 и 33% 
для cP2 при одновременном росте латентности от 
154±3 мс до 170±8 мс у cN1 и от 236±3 мс до 257±8 
мс у cP2 [8]. Привлечение внимания вызывало 
широко распространенное по скальпу увеличение 
амплитуды MOR во временном интервале между 
cN1 и cP2, ближе к позитивному компоненту, что 
вполне соотносится с результатами Крайтвольфа и 
соавт. (см. выше). Такое “промежуточное” (между 
cN1 и cP2) временнóе положение эффекта при-
влечения внимания объясняет тот факт, что при 
сравнении пиковых величин MOR эффект может 
быть чрезвычайно слабым. Помимо временного 
аспекта, отмечены характерные пространственные 
черты эффекта привлечения внимания, а именно 
большая распространенность по скальпу и боль-
шая выраженность эффекта внимания при пере-
мещении стимулов в правую сторону.

Работа Шестопаловой и соавт. [9] является про-
должением исследования 2016 года. Эксперимен-
тальные условия были такими же, но группа испы-
туемых увеличена до 13 человек, а предварительная 
обработка записей ЭЭГ проводилась с применени-
ем метода анализа независимых компонент (ICA). 
Кроме того, измеряли не пиковые, а средние ам-
плитуды MOR в отведении Cz в окне шириной 50 
мс, центрированном на пиках компонентов cN1 и 
cP2 гранд-усредненного потенциала. Результаты 
эксперимента показали, что средние амплитуды и 
пиковые латентности компонентов cN1 и cP2 не 
зависели от направленности внимания, очевидно 
иллюстрируя известное наблюдение, что слабый 
эффект, полученный на небольшой выборке (в ра-
боте 2016 г. [8] – 8 человек), может быть полностью 
нивелирован при ее увеличении. 

В то же время подтвердился значимый эффект 
внимания, связанный с изменением формы MOR 
в интервале между пиками cN1 и cP2 и наблюдав-
шийся между 160 и 250 мс после начала движения 
стимула. Активная локализация вызывала больший 
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ответ на нисходящей ветви компонента cN1, при-
чем с увеличением скорости интервал достоверно-
сти эффекта внимания сдвигался во времени, вме-
сте с положением соответствующего компонента: 
190–240 мс для медленного движения, 175–235 мс 
для быстрого движения и 150–220 мс для мгновен-
ного смещения. Следовательно, имел место зави-
сящий от скорости эффект внимания в средней 
части MOR при отсутствии эффекта в области пи-
ков. Интервал достоверности эффекта внимания 
оказался значительно более ранним, чем в работе 
Kreitewolf и соавт. (2011) [64]. Вероятно, это свя-
зано с тем, что Kreitewolf с соавторами использо-
вали два активных условия, различавшихся только 
направленностью внимания (на движение либо на 
высоту сигнала), а в нашей работе активной лока-
лизации противопоставлялось пассивное прослу-
шивание, что и повлекло более общие изменения 
работы мозга при переключении внимания. 

Подводя итог, следует отметить, что направлен-
ность внимания оказывает довольно слабое вли-
яние на потенциал MOR по сравнению с ответом 
на включение сигнала, и это влияние проявляется 
главным образом в изменении формы потенциа-
ла, а не в характеристиках его пиков. Ключевым 
моментом в этом отношении является выбор зада-
ний, которые ставятся перед испытуемыми в том 
или ином эксперименте. Эффект внимания прояв-
ляется тем раньше, чем больше различия между ус-
ловиями, связанными с вниманием, и чем быстрее 
движется стимул.

В работе Шестопаловой и соавт. исследовалась 
также ритмическая нейрональная активность от-
дельных эпох, связанная с активным и пассивным 
прослушиванием движущихся стимулов [9]. Эти 
аспекты эффекта внимания будут подробно рас-
смотрены в следующем разделе обзора.  

РЕОРГАНИЗАЦИЯ РИТМИЧЕСКОЙ 
АКТИВНОСТИ, ЛЕЖАЩАЯ В ОСНОВЕ MOR

Потенциал MOR, как и любой вызванный сум-
марный ответ, не представляет собой исчерпыва-
ющую характеристику процессов сенсорной об-
работки, поскольку отражает только когерентную 
часть колебательной активности распределенных 
популяций нейронов. При решении локализаци-
онных задач генерируется разнообразная (не толь-
ко когерентная) ритмическая активность, которая 
к настоящему времени изучена мало. Связанную 
со стимулом колебательную активность принято 
подразделять на индуцированную (induced) и вы-
званную (evoked). Индуцированная активность 
коррелирует со стимуляцией, но не имеет четкой 
фазовой привязки к началу стимула, в то время как 
вызванная активность строго синхронизирована 
по фазе с моментами начала слуховых событий в 
каждой эпохе [54]. В общем случае формирование 

вызванного ответа на любое слуховое событие про-
исходит при сочетании трех процессов: 1) фазовой 
подстройки продолжающихся мозговых ритмов; 2) 
генерации вызванной активности; 3) фазовой под-
стройки вызванных колебаний [61]. 

Базовая концепция, лежащая в основе колеба-
тельной модели мозговой активности, основана на 
предположении, что исходно равномерное фазо-
вое распределение на множестве эпох ЭЭГ может 
смениться распределением с преобладающим зна-
чением фазы в течение короткого времени после 
стимуляции [73]. Синхронизированная с событием 
подстройка фазы (phase resetting, phase alignment) 
оценивается по величине фазовой когерентно-
сти отдельных эпох (inter-trial phase coherence, 
ITC) [72]. Важно, что ITC является независимым 
от амплитуды колебаний показателем, и поэтому 
она способна выявить фазовое согласование даже 
очень слабых колебаний. Другой показатель ди-
намики ЭЭГ отражает изменения спектральной 
мощности, связанные с экспериментальными со-
бытиями, и носит название “вызванное спектраль-
ное возмущение” (event-related spectral perturbation, 
ERSP) [72].

Колебания, лежащие в основе реакции на дви-
жение звука (MOR), исследованы в двух работах 
Шестопаловой и соавт. [9, 104]. Стимулы соот-
ветствовали парадигме отсроченного движения, 
созданного за счет изменений ∆T, и состояли из 
трех фрагментов низкочастотного шума, следую-
щих друг за другом без пауз. Вначале звучал не-
подвижный фрагмент длительностью 1000 мс, за-
тем следовал участок движения 200 или 400 мс, и 
в конце – снова неподвижный фрагмент 800 или 
600 мс. Также использовался стимул той же дли-
тельности (2000 мс) с мгновенным изменением ∆T, 
приходившимся на его середину. Помимо суммар-
ного потенциала, в этих работах измеряли фазовую 
подстройку (ITC) к моментам включения сигнала 
и начала его движения. Спектральное возмущение 
(ERSP) оценивали по отдельным эпохам анализа, 
получая “полное ERSP” (total ERSP), содержащее 
как вызванную, так и индуцированную актив-
ность, а также по суммарному потенциалу, получая 
“вызванное ERSP” (evoked ERSP), в котором от-
ражена только когерентная вызванная активность, 
сохраняющаяся после усреднения по эпохам. Ана-
лизировалось влияние скорости движения стимула 
и направленности внимания слушателей на компо-
ненты MOR, а также на фазовую когерентность от-
дельных эпох, полное спектральное возмущение и 
спектральное возмущение ВП.

Частотно-временное разложение суммарно-
го ответа (рис. 5, вверху) показало, что движение 
стимула активизирует несколько иную колеба-
тельную активность, чем включение стимула. В 
частности, мощность дельта-ритмов в интервале 
между 1000 и 1500 мс была меньше, чем между 0 и 
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500 мс, и соотношение частот при формировании 
MOR было сдвинуто в сторону тета-альфа-полос, 
по сравнению с реакцией на включение. Одна-
ко, спектральные характеристики отдельных эпох 
(рис. 5, посередине) показали, что дельта-колеба-
ния также проявляют чувствительность к движе-
нию стимула.

В условиях пассивного прослушивания три вида 
спектральных показателей различались по характе-
ру зависимости от скорости стимула (рис. 6). Наи-
более выраженная зависимость от скорости на-
блюдалась у фазовой когерентности и спектраль-
ного возмущения ВП, отражающего активность с 
высокой степенью фазовой подстройки к момен-
ту начала движения. Спектральная мощность от-
дельных эпох, или полное спектральное возмуще-
ние, практически не возрастала вплоть до самого 

быстрого (мгновенного) перемещения стимула, а 
значит, плавное движение не индуцировало новых 
колебаний.  В целом, фазовая когерентность коле-
баний дельта-альфа-диапазона возрастала с увели-
чением скорости движения так же, как амплитуда 
волн cN1 и cP2 MOR. Поэтому степень фазовой 
когерентности дельта-альфа-колебаний было пред-
ложено рассматривать в качестве нейрофизиологи-
ческого коррелята процессов слуховой обработки 
движения [104]. 

Принципиальным является вопрос о меха-
низме воздействия движущегося стимула на ко-
лебательную активность: происходит ли только 
усиление продолжающихся колебаний, которые 
уже присутствовали в реакции на неподвижный 
участок стимула, или же имеет место подстройка 
фазы либо генерация дополнительных колебаний 
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Рис. 5. Частотно-временное представление реакций на быстрое и мгновенное перемещение стимула (усредне-
ние по 24 фронто-центральным отведениям) [104] (с изменениями). Верхняя панель: спектральное возмущение ВП 
(вызванное ERSP). Средняя панель: спектральное возмущение отдельных эпох (полное ERSP). Градиентные шкалы 
верхней и средней панели показывают мощность ERSP, выраженную в дБ. Нижняя панель: фазовая когерентность 
отдельных эпох (ITC). Градиентная шкала показывает величину ITC в относительных единицах. Стрелками отме-
чены момент включения стимула и момент начала изменения межушных различий ΔT. 
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строго после начала движения. Поскольку иссле-
дование не выявило увеличения полного ERSP при 
медленном и быстром движении, механизмы уси-
ления колебаний или генерации дополнительных 
представляются маловероятными. Следовательно, 
обработка умеренных скоростей связана в основ-
ном с фазовой подстройкой продолжающихся ко-
лебаний [104]. 

Несколько иные механизмы активизировались 
при мгновенном перемещении стимула. Оно до-
полнительно индуцировало слабо когерентные 
тета-альфа-колебания, которые вносили вклад в 
формирование потенциала MOR. Таким образом, 
генерация MOR в широком диапазоне скоростей 
преимущественно определяется фазовой подстрой-
кой колебаний к моменту начала движения, а при 
мгновенной перемене положения могут генери-
роваться дополнительные колебания тета-альфа 
частот. 

Следует подчеркнуть, что зависимость полно-
го ERSP от скорости имела сходный характер для 

колебаний дельта-, тета- и нижней альфа-полосы, 
поэтому было бы неправильно проводить функци-
ональные различия между медленными ритмами, 
вовлеченными в обработку движения. Наши ре-
зультаты говорят скорее в пользу представлений о 
“медленных колебаниях” как единой нейрональ-
ной основе сенсорных процессов [117].

В условиях активной локализации испытуемые 
сосредоточивали свое внимание на пространствен-
ных свойствах стимула. Из всех спектральных по-
казателей, самое сильное влияние активная лока-
лизация оказала на полное ERSP. В дельта-тета 
-диапазоне наблюдалось значительное усиление 
полного ERSP при всех скоростях, длящееся с мо-
мента начала движения до конца эпохи (см. рис. 2 в 
работе [9]). Альфа-частоты демонстрировали ана-
логичное усиление, но оно продолжалось не более 
500 мс после начала движения, поскольку в актив-
ных условиях усиление компенсировалось за счет 
подавления мю-ритмов, связанных с подготовкой 
отсроченного двигательного ответа. Кроме того, в 
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активных условиях зависимость мощности дель-
та- и тета-колебаний от скорости была выражена 
сильнее, чем в пассивных, о чем свидетельствует 
наклон кривых полного ERSP (см. рис. 4 в работе 
[9]). Эти результаты указывают на генерацию инду-
цированной дельта-тета-активности при выполне-
нии локализационного задания.

Аналогичного эффекта для вызванной мощно-
сти и для ITC практически не наблюдалось. Рост 
фазовой когерентности обнаружен только в дель-
та-полосе. Как было сказано в предыдущем раз-
деле обзора, влияние направленности внимания 
на параметры MOR заключается в изменении его 
формы в интервале между пиками cN1 и cP2. Ча-
стотные характеристики потенциала MOR имеют 
максимальную мощность в диапазоне от тета- до 
нижних альфа-частот. В этом диапазоне привлече-
ние внимания к стимуляции не приводило ни к из-
менению вызванного ERSP, ни к дополнительной 
фазовой подстройке в момент начала движения. 
Можно предположить, что к искажению формы 
вызванных потенциалов могло приводить нало-
жение активности связанных с вниманием нейро-
нальных сетей, не синхронизированной или слабо 
синхронизированной со слуховыми событиями.

Усиление спектральной мощности и когерент-
ности при активной локализации максимально вы-
ражено в диапазоне дельта-частот, которые не вно-
сят значительного вклада в MOR. Концентрация 
эффекта внимания в дельта-полосе может отчасти 
объясняться синхронизацией активности слухо-
вой системы с ритмами использованной звуковой 
стимуляции. Согласно многочисленным данным, 
именно дельта-колебания играют основную функ-
циональную роль в механизмах временнóго пред-
сказания в ходе слухового восприятия [14, 50, 121].

ТОПОГРАФИЯ MOR И ЕГО ИСТОЧНИКОВ

Топография суммарного потенциала MOR опи-
сана в нескольких работах. В самом первом иссле-
довании Krumbholz и соавт. оценивали латерализа-
цию ответа при помощи вычисления источников, 
основанного на моделировании эквивалентных 
токовых диполей методом BESA (Brain Electrical 
Source Analysis, v5.1) [67]. Для каждого из полуша-
рий мозга было вычислено по два эквивалентных 
диполя и соответствующих им потенциала, харак-
теризующих ответы на движение влево и вправо 
от центра. Обнаружено контралатеральное доми-
нирование реакции, более выраженное для дви-
жения влево, чем вправо. Авторы отмечают зна-
чительную разницу в латентности компонента cN1 
между ипси- и контралатеральным диполем: при 
движении влево латентность пика cN1 правого 
(контралатерального) диполя была на 18.7 мс мень-
ше, чем у ипсилатерального диполя. При движении 
вправо также наблюдалась аналогичная разница 

латентностей, но она составляла всего 6.1 мс. По 
предположению авторов, большая часть ипсилате-
рального ответа на движение влево может посту-
пать из контралатерального (правого) полушария 
через мозолистое тело. Обобщая полученные ре-
зультаты и опубликованные ранее данные фМРТ 
[65], авторы делают вывод, что потенциал MOR по-
лучает относительно небольшой вклад активности 
первичной слуховой коры и генерируется в основ-
ном вторичными (nonprimary) слуховыми зонами, 
расположенными позади областей, чувствительных 
к высоте звука [17, 115]. При этом стимулы, движу-
щиеся справа, вызывают реакцию обоих полуша-
рий мозга, а движущиеся слева – в основном пра-
вого (контралатерального) полушария [66]. 

В следующей работе Getzmann [34] выпол-
нил топографический анализ компонентов cN1 и 
cP2 методом картирования плотности тока (scalp 
current densities, SCD [84]), позволяющим получить 
более высокое разрешение пиков, чем традицион-
ное картирование потенциала. Распределение SCD 
вычисляли в моменты времени, соответствующие 
среднеквадратическим максимумам cN1 и cP2, и 
на его основе оценивали соотношение величин 
реакции полушарий мозга. Измерение потенциа-
ла MOR, вызванного движением влево и вправо, 
выявило контралатеральность кортикальной обра-
ботки движения: cN1 и cP2 были более выражены в 
полушарии, контралатеральном направлению дви-
жения, по сравнению с ипсилатеральным. Важный 
результат состоял также в том, что межполушарная 
асимметрия зависела от скорости стимула. При 
быстром движении фронто-центральная и темен-
ная активация были сильнее в контралатеральном 
полушарии. При средней скорости только движе-
ние влево вызывало контралатеральное преоблада-
ние ответа, а при движении вправо реакция была 
билатерально симметричной. В случае медленного 
движения наблюдалось доминирование реакции 
правого полушария.

Несмотря на то, что в работе Krumbholz и со-
авт. [67] движение создавалось за счет измене-
ний ΔT, а Getzmann [34] применял передаточные 
функции головы (HRTF), существенных различий 
в латерализации MOR между этими исследовани-
ями не было. Строго говоря, напрямую сравни-
вать результаты этих работ невозможно, так как 
топография ответа оценивалась в них разными 
алгоритмами. Поэтому представляет специальный 
интерес анализ топографии MOR в упоминавшей-
ся выше работе Getzmann, Lewald [37], в которой 
были использованы четыре вида пространствен-
ных признаков: линейные изменения ∆T или ∆I, 
виртуальное движение на основе фильтров HRTF 
и движение в свободном поле. Межполушарную 
асимметрию оценивали по среднеквадратическо-
му максимуму активности левого и правого полу-
шария (по 24 отведения ЭЭГ в каждом). 
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При всех видах стимуляции, компонент cN1 ха-
рактеризовался сильной негативностью в билате-
ральных фронто-центральных областях. В допол-
нение к контралатеральному преобладанию cN1 
[34, 67], была выявлена более сильная активация 
в правом полушарии, в особенности при движе-
нии влево. Важно, что усиление правосторонней 
активации наблюдалось только при движении в 
свободном поле и за счет передаточной функции 
головы. Авторы предполагают, что в этих ситуа-
циях пространственно обогащенные стимулы (по 
сравнению с изменениями только ∆T или ∆I) могут 
активировать правосторонние нейрональные сети, 
связанные с непроизвольным вниманием и отра-
жающие надмодальные аспекты пространствен-
ного восприятия. Распределение волны cP2 соот-
ветствовало фронто-центральной позитивности и 
билатеральной височно-теменной негативности. В 
отличие от cN1, контралатеральное доминирова-
ние cP2 выявлено только для изменений ∆T и ∆I, 
т.е. в случае “обедненных” пространственных при-
знаков. В то же время, начало виртуального движе-
ния (фильтры HRTF) вызывало правостороннюю 
асимметрию cP2. Движение в свободном поле в 
равной степени активировало оба полушария.  

Несмотря на различия, связанные с особенно-
стями стимуляции, в целом латерализация потен-
циала MOR соответствует так называемой “моде-
ли игнорирования” (neglect model), описывающей 
различия в степени контралатеральности между 
левой и правой слуховой корой [111]. Согласно 
этой модели, правое полушарие реагирует на зву-
ковые сигналы с левой и с правой стороны, созда-
вая глобальное представление акустического про-
странства, тогда как левое полушарие реагирует 
в большей степени на сигналы, поступающие из 
контралатеральной (правой) стороны простран-
ства. Достоверность модели игнорирования была 
подтверждена как для неподвижных сигналов [28, 
57, 93], так и для движения [22, 67, 100, 104].

К настоящему времени значительно меньше из-
вестно о латерализации нейрональных ритмов, со-
ставляющих основу слуховой обработки движения. 
Как было сказано в предыдущем разделе, частот-
но-временное представление вызванной слуховой 
активности характеризуется четкой подстройкой 
фазы колебаний в тета-альфа-диапазоне частот. 
Исследование фазовой синхронизации при осоз-
нанном восприятии неподвижных стимулов [55], а 
также построение динамических каузальных моде-
лей кортикальных сетей, активируемых в слуховом 
пространственном эксперименте в режиме odd-ball 
[29], показали применимость модели игнорирова-
ния для описания межполушарной асимметрии.

Целенаправленное исследование латера-
лизации колебательных реакций, вызванных 
движением звука, было предпринято в иссле-
довании Шестопаловой и соавт. [103]. В этой 

работе оценивали полное спектральное возмуще-
ние (ERSP) и фазовую подстройку (ITC), а также 
суммарные потенциалы в реакциях левого и пра-
вого полушарий мозга на движение звуковых сти-
мулов влево и вправо. Поскольку межполушарная 
асимметрия подвержена влиянию внимания, при-
менялись два экспериментальных условия: актив-
ная локализация стимулов с использованием гра-
фического планшета и пассивное прослушивание 
тех же стимулов при чтении книги. Стимулы с от-
сроченным движением были те же, что и в работе 
[104], описанной в предыдущем разделе.      

Спектральное возмущение (ERSP) правого 
полушария было больше, чем левого, в широком 
диапазоне частот; однако только в дельта-тета-по-
лосе правосторонняя асимметрия ERSP была свя-
зана со слуховыми событиями (включение сигнала 
и начало движения). Асимметрия дельта-тета-рит-
мов была более выражена в условиях активной ло-
кализации, что может быть связано с активацией 
правополушарных нейронных сетей, связанных с 
вниманием [37]. Правостороннее доминирование 
альфа- и бета-ритмов наблюдалось на всем протя-
жении эпохи анализа и было сильнее в пассивных 
условиях, поэтому его можно интерпретировать 
как проявление неоднократно описанной боль-
шей вовлеченности правого полушария в предсо-
знательную обработку слуховых стимулов [18,  23, 
46, 80, 112, 119, 120].

В работе [103] была исследована топография 
компонентов MOR. Она не зависела от скорости 
стимулов и соответствовала “модели игнорирова-
ния”: суммарные реакции левого полушария были 
больше в случае контралатерального движения, а 
MOR правого полушария не зависел от направле-
ния. Интересно, что в работах Getzmann и Lewald 
[37–40] вообще не наблюдалось различий в степе-
ни контралатеральности потенциала MOR левого и 
правого полушарий.

Латерализация фазовой подстройки (ITC) также 
характеризовалась большей контралатеральностью 
реакций левого полушария [103]. При этом дель-
та-колебания обоих полушарий демонстрировали 
большие величины ITC в реакции на движение 
вправо. Примечательно, что фазовая подстройка 
тета-ритмов левого полушария была сильнее для 
правостороннего движения, тогда как в правом 
полушарии наблюдался достаточно быстрый (по-
рядка 200 мс) переход от ипси- к контралатераль-
ному доминированию тета-ритмов. Такая дина-
мика ITC указывает на то, что слуховая обработка 
движения вызывает динамическую перестройку 
нейрональных ансамблей в течение времени, не-
обходимого для анализа смещения стимула.
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MOR КАК КОРРЕЛЯТ ПРОЦЕССОВ 
ИНТЕГРАЦИИ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ 

ИНФОРМАЦИИ

Важным аспектом изучения MOR является 
его связь с психофизическими показателями об-
наружения движения и пространственной раз-
решающей способности слуха, а именно – ми-
нимальным различимым углом (minimum audible 
angle, MAA) для неподвижных сигналов и мини-
мальным различимым углом движения (minimum 
audible movement angle, MAMA) для движущих-
ся. Установлено, что характеристики потенциала 
MOR тесно коррелируют с временем реакции при 
субъективном различении движущихся сигналов 
[34, 37]. Вместе с тем наблюдается важное ограни-
чение: потенциал MOR регистрируется при дви-
жении стимула со скоростями не ниже 60 град/с 
[34, 37, 39, 47, 48, 67], тогда как на психофизиче-
ском уровне человек способен различать гораздо 
более медленное движение [13, 24, 25, 36, 42, 52, 
92, 99]. Эти различия могут объясняться соотно-
шением временного интервала, который требуется 
для формирования вызванного ответа, и времени, 
за которое звуковой сигнал проходит расстояние, 
соответствующее минимально различимому углу 
для движущихся стимулов (MAМA). 

Совокупность работ по локализации звуковых 
стимулов свидетельствует, что с ростом скорости 
движения MAMA линейно возрастает, и при этом 
время обнаружения движения источника звука, 
определяемое как время достижения MAMA, с 
увеличением скорости сокращается [2, 6, 26, 42, 
86]. В основе ухудшения пространственной остро-
ты слуховой системы с ростом скорости стимула 
лежит ее инерционность, т.е. свойство обнаружи-
вать смещение источника звука не мгновенно, а 
лишь по прошествии некоторого промежутка вре-
мени, необходимого для интеграции акустической 
информации. Имеющиеся в литературе значения 
времени интеграции для слуховой системы чело-
века варьируют в широких пределах, в зависимости 
от способа его оценки и от вида звуковой стиму-
ляции. При изучении граничных условий возник-
новения ощущения движения время интеграции 
составляло  80–150 мс [1, 2], а при определении 
пространственной разрешающей способности слу-
ха (МАМА) этот временной промежуток достигал 
нескольких сотен миллисекунд [25, 26, 91].

В подробном исследовании пространственной 
разрешающей способности слуховой системы че-
ловека в горизонтальной плоскости Chandler и 
Grantham впервые предложили критерий мини-
мального времени интеграции, опирающийся на 
линейную связь величин МАМА и скорости движе-
ния стимула [26]. Авторы оценивали время, необ-
ходимое для достижения оптимального простран-
ственного разрешения (MIT, Minimal Integration 

Time), по длительности сигнала, при которой ве-
личина МАМА достигает значения, превышающе-
го величину МАА на 25%. Используя движущие-
ся сигналы без отсроченного начала, Chandler и 
Grantham получили величины MIT в несколько 
сотен миллисекунд. 

Парадигма отсроченного начала движения 
применялась в работах Семеновой с соавт. [6] и 
Шестопаловой с соавт. [105]. Авторами этих работ 
был предложен иной способ расчета оптимально-
го времени интеграции, основанный на линей-
ной регрессии величин МАМА (в единицах угло-
вого смещения) и времени достижения МАМА (в 
миллисекундах) для набора из семи скоростей. В 
результате получена оценка окна интеграции, ха-
рактеризующего процесс анализа динамической 
пространственной информации. Нижняя граница 
этого временного окна, представляющая собой ми-
нимальное время определения направления мгно-
венного перемещения стимула, составила 8–10 
мс. Независящее от скорости оптимальное время 
интеграции движения звука составило 35–40 мс. 
По мнению авторов, окно интеграции не следует 
понимать как строго фиксированный временной 
промежуток между минимальным и оптимальным 
временем интеграции. Окно временной интегра-
ции является динамической характеристикой, из-
меняющейся в зависимости от индивидуальных 
особенностей человека и пространственных харак-
теристик звука.

В комплексных исследованиях Семеновой 
[7] и Шестопаловой с соавт. [105], посвящен-
ных параллельной электрофизиологической и 
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Рис. 7. Латентность компонентов потенциала MOR 
и время достижения MAMA в зависимости от скоро-
сти движения звукового стимула [7]. Левая ось орди-
нат – латентность (мс), правая ось ординат – время 
достижения МАМА (время определения направле-
ния смещения звука, мс); по оси абсцисс – скорость 
движения. Черные маркеры – латентности компо-
нентов cN1 и cP2. Белые маркеры с черной обводкой – 
данные работы Shestopalova at al. (2021). Серым цве-
том маркированы данные психофизического экспе-
римента (7 скоростей движения). 
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психофизической оценке окна интеграции на од-
ной и той же выборке слушателей, среди прочего 
проверяли предположение о том, что латентность 
MOR может быть объективным показателем про-
цессов временнóго интегрирования простран-
ственной информации, происходящего в слуховой 
системе в ходе восприятия движущихся стимулов. 
Было показано, что латентность компонентов 
MOR-ответа, также как и пороговое время опреде-
ления направления движения, обратно пропорци-
ональны скорости движения и могут быть аппрок-
симированы гиперболическими функциями (рис. 
7). Асимптоты этих функций указывают нижний 
предел времени, необходимого для накопления 
пространственно-динамической информации и 
формирования ответа. 

В ходе активной локализации перед слушате-
лями ставилась задача определить направление 
движения стимула (влево или вправо от центра). 
Предельное минимальное время интеграции, т.е. 
время, необходимое для определения направления 
мгновенного перемещения стимула, составило 
около 8 мс (серый пунктир на рис. 7). Оптималь-
ное время интеграции акустической информации о 
движении было определено как время, достаточное 
для того, чтобы звуковые стимулы прошли траек-
торию, на 25% превышающую минимальный угол 
смещения. Оно составило около 35 мс.

При формировании вызванного потенциала 
нижний предел латентности компонента cN1 со-
ответствовал предельно высокой скорости (чер-
ный пунктир на рис. 7), т.е. мгновенному переме-
щению стимула. Этот предел составил 137 мс, что 
на 37 мс больше латентности ответа на включение 
(компонент N1). Аналогичная разница в латентно-
сти между пиками cN1 и N1 (46 мс) была обнару-
жена ранее в работе Krumbholz и соавт. (2007) [67]. 
Авторы использовали высокую скорость движения 
(около 600 град/с), моделируемую путем постепен-
ного нарастания ∆T от 0 до ±1000 мкс в течение 150 
мс. Прямые измерения компонента cN1, вызван-
ного мгновенным смещением звука, показали, что 
его пик приходится на 140 мс [40] или на 133 мс 
[104]. Таким образом, измерения латентности cN1 
позволили предположить, что информация о бы-
стром движении накапливается примерно на 37 мс 
дольше, чем информация о включении звукового 
сигнала, которая не требует бинауральной обработ-
ки. Дополнительное время накопления бинаураль-
ной информации при формировании потенциала 
MOR (37 мс) хорошо соотносится с величиной 
окна интеграции пространственной информации 
в задаче активной локализации (35 мс), а также со 
временем запаздывания локализации (40 мс), вы-
численным по смещениям воспринимаемого поло-
жения начала траектории стимула [4].

Амплитуда cN1, как и функция времени 
определения направления в психофизическом 

эксперименте, демонстрировала экспоненциаль-
ное снижение. Это объясняет, почему не удается 
зарегистрировать MOR при медленном движении 
(при скоростях ниже 60 град/с). Медленные сти-
мулы достигают МАМА за время, превосходящее 
35 мс (рис.7, серые маркеры), и их смещение ока-
зывается слишком незначительным и плавным для 
формирования MOR. Количественных данных 
относительно минимальных угловых смещений, 
которые могут вызвать MOR, в литературе недо-
статочно. В единственной работе, напрямую срав-
нивающей величину МАА и пороговое смещение, 
достаточное для формирования вызванного ответа 
при стимуляции в свободном поле, получены зна-
чения 2 град для МАА и 10 град для вызванного 
ответа [31]. Возможно, механизмы формирования 
MOR действительно обладают худшим простран-
ственным разрешением, чем осознанная локали-
зация стимулов. Это предположение требует даль-
нейшей экспериментальной проверки.

ВЫЗВАННЫЕ ПОТЕНЦИАЛЫ  
ПРИ АУДИОВИЗУАЛЬНОМ 

ВЗАИМОДЕЙСТВИИ

В повседневных ситуациях человеческое вос-
приятие чаще всего является мультисенсорным. 
Звуковые сигналы часто (хотя и не всегда) исходят 
от объектов, находящихся в поле зрения. Задача 
мозга – совместить информацию, поступающую от 
слуховой системы, имеющей относительно низкое 
пространственное разрешение, но действующей 
во всех направлениях, с данными от зрительной 
системы, гораздо более точной, но ограниченной 
полем зрения. Межсенсорные (кросс-модальные) 
взаимодействия, происходящие на субкортикаль-
ном и кортикальном уровнях, создают условия для 
формирования целостного представления об объ-
ектах внешнего мира. Важный аспект интерпрета-
ции таких взаимодействий состоит в том, возни-
кают ли они на перцептивном уровне обработки 
стимулов, или же претерпевают пост-перцептив-
ные изменения и завершаются на уровне принятия 
решений1. В современной литературе преобладает 
мнение, что аудиовизуальная интеграция является 
распределенным процессом и реализуется парал-
лельно в гетеромодальных областях мозга и в пер-
вичных специализированных сенсорных зонах. 
Поздние этапы межсенсорных взаимодействий, 
происходящие за пределами первичных зон, могут 
зависеть от внимания и поэтому не считаются сугу-
бо предсознательным процессом [27, 60, 62]. Если 

_________________________
1Например, испытуемые могут непреднамеренно пу-
тать модальность целевого стимула и дистрактора, и 
давать ответ на зрительное движение вместо слухово-
го, или наоборот [114].
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рассмотреть иерархию структур мозга, вовлечен-
ных в обработку сенсорной информации, то меж-
сенсорные взаимодействия наблюдаются тем чаще, 
чем более высокий этап восприятия реализуется в 
данной структуре [108].

Явления аудиовизуальной интеграции в про-
странственной и во временной области достаточ-
но подробно исследовались психофизическими 
методами [89]. Имеются немногочисленные свиде-
тельства межсенсорных взаимодействий на предсо-
знательном уровне, полученные при регистрации 
негативности рассогласования (mismatch negativity, 
MMN) в экспериментах с разделением слуховых 
потоков [87, 88]. Эти исследования были направ-
лены на интеграцию неподвижных стимулов. 

Вместе с тем в последние десятилетия отмеча-
ется рост интереса к межсенсорным взаимодей-
ствиям при восприятии движения [108]. Свиде-
тельства аудиовизуальной интеграции движения на 
перцептивном уровне получены в исследованиях 
межсенсорного динамического захвата (crossmodal 
dynamic capture) [106, 107]. Этот феномен харак-
теризует влияние стимула одной модальности на 
восприятие движения в другой модальности. Ав-
торы показали, что различение направления дви-
жения источника звука заметно улучшалось, если 
движущиеся зрительные стимулы предъявлялись 
синхронно со звуковыми из того же положения; 
при рассинхронизации слуховых и зрительных 
стимулов слуховое различение движения ухудша-
лось до случайного уровня. При этом величина 
динамического захвата для движущихся стимулов 
намного превосходила ту, которую можно было бы 
ожидать, исходя исключительно из статического 
захвата. Эти результаты предполагают, что связан-
ные с движением межсенсорные взаимодействия 
основываются на обработке движения per se, а не 
только на отдельных признаках, таких как место-
положение или временная структура стимула. Ана-
логичный вывод получен в эксперименте с раз-
личением скорости звуковых стимулов в режиме 
двухальтернативного выбора при одновременном 
предъявлении движущихся зрительных стимулов: 
воспринимаемая скорость звукового образа зави-
села от скорости зрительного движения [70].

В целом слуховое восприятие движения подвер-
жено влиянию различных признаков одновремен-
но предъявляемого зрительного движения, таких 
как направление, плавность и скорость. Результа-
ты психофизических исследований свидетельству-
ют, что межсенсорное связывание процессов обра-
ботки движения может происходить уже на ранних 
этапах восприятия, прежде чем вступают в дей-
ствие эффекты, связанные с принятием решений. 
Однако электрическая активность мозга, обеспе-
чивающая восприятие единого движущегося объ-
екта как результата аудиовизуальной интеграции, 
все еще находится на начальном этапе изучения. 

В зрительной модальности достаточно дав-
но были описаны суммарные потенциалы (visual 
evoked potentials, VEPs), вызванные движением 
стимула. В большинстве работ использовались сти-
мулы, содержащие паттерн, который начинал пе-
ремещаться после стационарного предъявления, 
достаточного для угасания ответа на включение 
[53]. Зрительное движение вызывает суммарные 
ответы в затылочных и затылочно-височных отве-
дениях (motion VEPs), и эти ответы содержат ком-
поненты P1 с латентностью 100–130 мс и N2 с ла-
тентностью 150–200 мс после начала движения [16, 
83, 98]. В параметрах VEP отражаются важнейшие 
свойства механизмов зрительной обработки дви-
жения: чувствительность к направлению и эффект 
последействия движения, неразрывно связанный 
с процессами адаптации. Показателем обработки 
движения считается затылочно-височный негатив-
ный компонент N2, образованный суперпозици-
ей “истинного” ответа на движение и активности 
нейрональных сетей, чувствительных к изменени-
ям освещенности [78]. 

Motion VEPs могут быть вызваны сменой на-
правления движения (как резкой, так и синусои-
дальной), а также остановкой движения. Латент-
ность VEP сокращается, а амплитуда растет при 
увеличении скорости зрительного стимула [53]. По 
данным Patzwahl и Zanker, величина и латентность 
VEP на начало движения определялись степенью 
пространственной динамики стимула (“силой дви-
жения”), которая моделировалась его простран-
ственной когерентностью [82]. Впоследствии было 
показано, что увеличение скорости движения при-
водит к сокращению не только латентности VEP на 
начало движения, но и времени реакции в задаче 
обнаружения движения, причем оба показателя 
могут быть аппроксимированы одной и той же от-
рицательной степенной функцией [63]. Авторы вы-
сказали предположение, что обнаружение движе-
ния происходит после того, как вызванный ответ 
достигает определенной критической величины.

Регистрация суммарных потенциалов в услови-
ях аудиовизуального взаимодействия выполнена в 
очень ограниченном количестве работ. Исследова-
ние слуховых и зрительных ВП показало, что вни-
мание к определенному направлению движения в 
одной модальности влияет на обработку движения 
в другой модальности [19]. Авторы сделали вывод, 
что направление движения играет важнейшую 
роль в связывании информации обеих модально-
стей, причем связывание происходит уже через 200 
мс после начала стимула. Проявление аудиовизу-
ального захвата на предсознательном этапе сенсор-
ной обработки было продемонстрировано путем 
регистрации MMN. В этой работе была примене-
на парадигма, в которой межсенсорное взаимо-
действие приводит к тому, что слуховые девианты 
становятся перцептивно идентичными стандартам, 
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и генерация MMN подавляется [110]. Раннее влия-
ние зрительного движения на обработку слухового 
движения было также обнаружено в эксперименте 
с отсроченным началом движения [41]. Аудиови-
зуальная интеграция наблюдалась уже через 170 мс 
после начала движения (компонент cN1 MOR) при 
регистрации активности первичной слуховой коры 
и задней верхней височной извилины. 

Аудиовизуальная стимуляция неоднократно 
применялась для изучения эффекта последей-
ствия, возникающего в результате межсенсорной 
адаптации. Grzeschik и соавт. (2016) изучали эф-
фект последействия зрительного движения на вы-
званные движением потенциалы зрительной и слу-
ховой модальности (VEP и MOR) [49]. Временная 
структура зрительных и слуховых тестовых стиму-
лов была одинаковой. Зрительный адаптер переме-
щался либо в том же направлении, что и тестовый 
стимул, либо в противоположном. Дирекциональ-
ная специфичность эффекта последействия обна-
ружена только в пределах одной модальности (зри-
тельной): амплитуды компонентов cN2 и cP2 VEP 
при адаптации в одном и том же направлении были 
меньше, чем при адаптации в противоположном 
направлении. Что же касается межсенсорной адап-
тации, то эффект последействия наблюдался толь-
ко для раннего компонента cP1 MOR, и он не зави-
сел от направления движения адаптера. Основные 
компоненты MOR не отражали зрительную адапта-
цию процессов слуховой обработки движения.

Заметный эффект последействия слуховых 
адаптеров на VEP, вызванные кажущимся зритель-
ным движением, описан в работе группы Kaya и 
соавт. [59]. Впоследствии было показано, что суще-
ствует функциональная связь между аудиовизуаль-
ными взаимодействиями на ранних этапах сенсор-
ной обработки и временем реакции, измеренным 
психофизическими методами. Тем самым под-
тверждается принципиально важная роль ранних 
межсенсорных взаимодействий для осознанного 
восприятия [58]. В целом регистрация VEP и MOR 
представляет собой эффективный инструмент изу-
чения временной динамики процессов межсенсор-
ной интеграции, особенно на ранних этапах фор-
мирования единого представления о движущемся 
объекте. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ имеющейся литературы позволяет вы-
делить следующие важные свойства потенциа-
ла MOR: 1) амплитуда MOR растет со скоростью 
движения стимула; 2) латентность MOR обратно 
пропорциональна скорости движения; 3) MOR от-
ражает обработку разных видов локализационных 
признаков, в том числе движения по вертикали 
и изменений пространственной протяженности 
звукового образа; 4) направленность внимания 

оказывает довольно слабое влияние на потенциал 
MOR по сравнению с ответом на включение сиг-
нала. Эффект внимания проявляется главным об-
разом в увеличении амплитуды MOR в интервале 
между пиками cN1 и cP2, т.е. в изменении формы 
потенциала.

Исследования реорганизации колебательной 
активности, лежащей в основе MOR, показали, 
что плавное движение звука вызывает подстройку 
фазы колебаний дельта-альфа-диапазона к момен-
ту начала движения. Можно предположить, что в 
ансамбле чувствительных к локализационным 
изменениям нейронов имеются субпопуляции с 
различными окнами временной интеграции, ак-
тивируемые стимулами разных скоростей. Разли-
чия временных параметров фазовой подстройки в 
разных субпопуляциях могут быть причиной силь-
ной зависимости волны cN1 от скорости. Для под-
тверждения многообразия временных окон инте-
грации в ансамбле чувствительных к ∆T нейронов 
требуются целенаправленные исследования.  

Несмотря на обширные данные об отражении 
кортикальной обработки движения в потенциале 
MOR, наличие специализированных чувствитель-
ных к движению механизмов в слуховой системе 
не получило ни подтверждения, ни опровержения. 
Парадигма отсроченного начала движения сама 
по себе не дает возможности разграничить вклад 
движения как отдельного признака и изменения 
положения звукового стимула в формирование 
компонентов MOR. Очевидно, потенциал MOR 
возникает задолго до того, как звук достигает ко-
нечной точки своей траектории, поэтому реальные 
значения пространственного сдвига, отраженные 
в компонентах потенциала MOR, нельзя измерить 
напрямую. Пространственное окно интеграции, 
характеризующее механизмы формирования MOR, 
может стать предметом дальнейших исследований.

До сих пор не получил окончательного реше-
ния вопрос о том, есть ли взаимосвязь между то-
пографическим распределением MOR и скоростью 
стимула, или же с ростом скорости увеличивается 
только сила ответа, без изменения положения фо-
куса активности. Наконец, по-прежнему представ-
ляет интерес получение MOR в условиях стиму-
ляции в свободном звуковом поле, позволяющей 
моделировать движение в трехмерном простран-
стве, в тишине и в присутствии других звуковых и 
зрительных стимулов. Анализ параметров MOR в 
таких условиях может дать новые сведения об ак-
тивации мозговых структур, которые уже на ран-
нем предсознательном этапе обеспечивают ориен-
тацию человека в пространстве и его адаптацию к 
изменяющейся акустической среде. 
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Brain Response to Sound Motion-Onset in Human 
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Abstract – This review comprehensively examines the features of the motion-specific brain response 
produced by human hearing system, the so-called motion-onset response (MOR). We discuss the 
interpretations of this component of auditory evoked potentials, its dependence on velocity and direction 
of sound motion and on various spatial characteristics of sound stimuli. We review the studies of event-
related oscillations underlying the MOR which have shown that gradual sound motion causes the phase 
alignment of the delta-alpha range to the motion onset. We also consider the influence of audio-visual 
integration on motion processing. The MOR component as a correlate of the processes of spatial 
integration can provide new information about an early pre-conscious activation of brain structures 
that facilitates orientation and adaptation of a person to a changing acoustic environment. 

Keywords: motion onset response (MOR), auditory motion, evoked related potentials (ERPs), sound 
localization 


