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ХАРАКТЕРИСТИКИ ВОВЛЕЧЕНИЯ СКРЫТЫХ ЗВЕНЬЕВ
В СИСТЕМНУЮ АКТИВНОСТЬ МОЗГА ПО ДАННЫМ фМРТ
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В настоящее время общепринятым является представление о том, что в основе работы мозга лежит
системный принцип его функционирования. Вместе с тем, закономерности системной работы моз-
га изучены недостаточно полно. В данной работе исследование этих закономерностей проводилось
в рамках развития представления о так называемых “скрытых” звеньях мозговых систем. Ранее по
данным функциональной магнитно-резонансной томографии (фМРТ) авторами было показано,
что целый ряд структур мозга может вовлекаться в обеспечение психической деятельности без из-
менения своего энергопотребления (фМРТ-сигнала, зависимого от насыщения крови кислоро-
дом), только за счет изменения дистантных функциональных связей. Анализ системной активности
мозга с использованием данных о функциональной связности позволяет находить “скрытые” зве-
нья, недоступные для обнаружения с помощью стандартного “активационного” подхода. В рамках
изучения феномена “скрытых” звеньев, настоящая работа была направлена на выяснение вопроса
о характере вовлечения “скрытых” звеньев при обеспечении разных видов деятельности с исполь-
зованием открытых данных фМРТ из проекта коннектома человека (human connectome project). По-
казано, что мозговые системы обеспечения текущей деятельности не просто обеспечиваются гораз-
до большим количеством звеньев, чем это было принято считать ранее – подавляющее их большин-
ство являются “скрытыми”. Это впервые наглядно показывает реальный масштаб мозговых систем
обеспечения текущей деятельности. Согласно полученным данным, психическая деятельность
обеспечивается работой почти всего мозга, а не малой его части, как это обычно наблюдалось в
функциональных томографических исследованиях. В результате данной работы показано, что идея
о существовании “скрытых” звеньев находит воспроизводимое подтверждение при анализе актив-
ности мозга человека на макро-уровне его рассмотрения и проявляет сходство с закономерностями
микро-активности отдельных нейронных популяций, подтверждая сформулированные ранее ней-
рофизиологические представления о системной организации деятельности мозга.

Ключевые слова: скрытые звенья, мозговые системы, функциональные взаимодействия, функцио-
нальная МРТ.
DOI: 10.31857/S0131164622700175, EDN: AOMZRH

В настоящее время общепринятым является
представление о том, что в основе работы мозга
лежит системный принцип его функционирова-
ния [1, 2]. Вместе с тем, понимание закономерно-
стей системной работы мозга остается недоста-
точным. Важно отметить, что подавляющее боль-
шинство современных данных о работе мозга,
характеризующих нейрональную активность од-
новременно во всем его объеме, получены с по-
мощью методов томографической визуализации:
позитронно-эмиссионной томографии (ПЭТ) и
функциональной магнитно-резонансной томо-
графии (фМРТ). Эти методы позволяют получать
информацию об изменениях локального мозго-

вого кровотока, которые, как показали еще C.S. Roy
и C.S. Sherrington [3], косвенно отражают измене-
ния энергопотребления клетками мозга. До не-
давнего времени в томографических исследова-
ниях наиболее распространенным был так назы-
ваемый “активационный” подход. В рамках этого
подхода, проводится поиск “активаций” и “деак-
тиваций”, под которыми подразумеваются стати-
стически значимые изменения показателей ло-
кальной активности структур мозга в интересую-
щем экспериментальном условии по сравнению
с контрольным, усредненных по всем анализиру-
емым пробам и испытуемым. Стандартный “ак-
тивационный” подход фокусируется только на
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функциональной сегрегации структур мозга.
В частности, он не рассматривает изменчивость
показателей локальной активности при каждом
повторной реализации деятельности (т. н. trial-to-
trial variability), и их взаимосвязи между разноуда-
ленными структурами мозга, совместно реализу-
ющих определенную психическую деятельность.
То есть “активационный” подход, в подавляю-
щем большинстве случаев и, по крайней мере,
на методическом уровне, игнорирует системный
принцип работы мозга. В этом отношении важ-
ное значение имеет не только анализ различий
функциональной специализации отдельных струк-
тур мозга, но и раскрытие закономерностей их сов-
местного вовлечения в работу мозговых систем.

Важные для понимания работы мозга резуль-
таты были получены раннее в исследованиях по
функциональному картированию отдельных ней-
рональных популяций с помощью метода долго-
срочных имплантированных электродов [2, 4],
которые позволили установить закономерности
вовлечения отдельных популяций нейронов в
системную работу мозга на микроуровне его ак-
тивности. Были развиты положения концепции
Н.П. Бехтеревой [1, 5] о том, что в составе функ-
циональных нейроанатомических систем обеспе-
чения психической деятельности входят звенья
(нейрональные популяции) разной степени жест-
кости. При анализе динамичности перестроек ча-
стоты разрядов нейрональных популяций было
установлено, что уменьшение этого параметра
импульсной активности не всегда означает вы-
ключение такого звена из обеспечения текущей
деятельности: в ряде случаев на этом фоне наблю-
далось усиление взаимодействий между дистант-
но расположенными звеньями. Из этого следовало,
что “статистическая недостоверность местных
изменений импульсной активности (ее частоты)
не всегда может расцениваться как инактивация
зоны” [1]. Было показано, что при статистически
значимом участии нейронной популяции в обес-
печении исследуемого вида деятельности, проде-
монстрированном при усреднении данных серии
исследований, это участие далеко не всегда на-
блюдалось в единичных пробах [6]. С накоплени-
ем данных нейронные популяции – звенья си-
стем обеспечения высших видов деятельности,
обнаруживались не только в типичных для иссле-
дуемого вида деятельности зонах мозга (напри-
мер, в области Брока и Вернике при изучении ре-
чевой деятельности), но и в довольно нетипич-
ных регионах. Например, отмечалось наличие
речеспецифических нейронных популяций в со-
матосенсорной коре. Удивительным было и то,
что звенья системы обеспечения практически
любого изучаемого вида деятельности обнаружи-
вались в достаточно большом количестве нейрон-
ных популяций – практически во всех участках
мозга человека, в которых регистрировалась им-

пульсная активность. Это контрастировало с тем,
что связанные с изучаемой деятельностью кла-
стеры активаций на фМРТ-изображениях обыч-
но наблюдаются лишь в нескольких областях, что
не вполне соответствовало картине, известной
по изучению суммарной импульсной активности
мозга. И до недавнего времени, вопрос об анало-
гичных закономерностях вовлечения в обеспече-
ние текущей деятельности крупномасштабных
сетей мозга при рассмотрении его активности на
макроуровне, оставался открытым [7–9].

Стандартный “активационный” подход на-
правлен на поиск структур мозга, в которых при
выполнении тестового задания происходит ста-
тистически значимое изменение энергопотребле-
ния, отражающегося в изменении фМРТ-сигнала,
зависящего от уровня оксигенации крови (BOLD-
сигнал, blood-oxygenation level-dependent signal).
В рамках данной работы, такие структуры рас-
сматриваются как “классические” звенья мозго-
вых систем обеспечения психической деятельно-
сти. В 2019 г. на экспериментальном материале
нескольких вариантов высшей нервной деятель-
ности с помощью метода фМРТ, нами был обна-
ружен феномен “скрытых” звеньев мозговых си-
стем [10]. По данным фМРТ было показано, что
целый ряд структур мозга может вовлекаться в ра-
боту без изменения своего энергопотребления
(BOLD-сигнала), что обнаруживалось только бла-
годаря регистрируемым изменениям дистантных
функциональных связей. Иными словами, до-
полнительная оценка дистантных функциональ-
ных взаимодействий позволяла оценить контекст
вовлечения области мозга в обеспечение текущей
деятельности, даже если видимых изменений
энергопотребления не отмечалось. Таким образом,
“скрытыми” звеньями системы были определены
те области, в которых достоверно не менялся уро-
вень BOLD-сигнала между сравниваемыми вари-
антами поведения в рамках принципиально об-
щей деятельности, но, при этом, его дистантные
взаимодействия значимо менялись при переходе
от одного тестового условия к другому.

Эта работа потребовала разработки специаль-
ного подхода обработки данных фМРТ, позволя-
ющего оценивать и статистически доказывать,
как различия BOLD-сигнала в структурах мозга,
вовлекаемых в обеспечение реализуемой деятель-
ности, так и справедливость нулевой гипотезы об
отсутствии различий [11]. Применение этого под-
хода в исследовании мозговых систем, вовлечен-
ных в обеспечение процессов категоризации зри-
тельных стимулов, позволило экспериментально
проверить гипотезу о том, что, по крайней мере,
некоторые из “скрытых” звеньев могут иметь
важное значение для системной активности
мозга в терминах влияния на организацию его
нейросетевой активности [12]. Было показано,
что некоторые “скрытые” звенья являлись так
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называемыми узлами-концентраторами (хаба-
ми), обладающими относительно большим коли-
чеством функциональных дистантных связей.
В данной случае под хабом понимается структура
мозга, которая, благодаря большему количеству
функциональных связей, может играть связую-
щую роль между звеньями системы на внутри- и
межсистемном уровне взаимодействия [13–15].
Экспериментальная проверка данной гипотезы
позволила расширить представления о компо-
нентном составе мозговых систем обеспечения
процессов идентификации и категоризации зри-
тельных стимулов: были выявлены новые, ранее
не обнаруживаемые, звенья мозговой системы
обеспечения процессов категоризации. На этом
материале были получены данные, свидетель-
ствующие о принципиальной возможности раз-
ной функциональной роли “скрытых” звеньев в
конфигурации системной активности мозга.

Вместе с тем, остается открытым ряд вопросов
относительно масштаба и характера вовлечения
“скрытых” звеньев в системную работу мозга. Во-
первых, остается неизвестным количественное
соотношение “скрытых” и “классических” звеньев
при обеспечении разных видов психической дея-
тельности. Во-вторых, неясно может ли “скры-
тое” звено играть ключевую роль в системной ак-
тивности мозга, т.е. приведет ли выпадение этого
звена с высокой вероятностью к “распаду” мозго-
вой системы, обеспечивающей определенную
психическую деятельность. Для ответа на постав-
ленные вопросы необходимо провести сравни-
тельный анализ по выявлению характеристик
участия “скрытых” звеньев в обеспечении пове-
дения на моделях нескольких видов деятельности.

Современные методы анализа нейросетевой
активности позволяют проводить исследования
по заявленной проблематике без прямого воздей-
ствия на структуры мозга. например, с примене-
нием методов теории графов к данным фМРТ,
зарегистрированных в процессе реализации изу-
чаемой деятельности [16–19]. При этом для опре-
деления звеньев, являющихся “критическими”
для организации взаимодействующих систем,
может быть использован один из показателей гра-
фового анализа: “степень посредничества узла”
(betweenness сentrality) [20]. Данный показатель от-
ражает количество кратчайших путей функцио-
нальных связей между взаимодействующими зве-
ньями мозговых систем. Звенья с высокими пока-
зателями этого параметра рассматриваются как
“бутылочное горлышко” при передаче информа-
ции в системе взаимодействующих между собой
звеньев, составляющих различные функциональ-
ные модули. При выпадении такого “критическо-
го звена”, обладающего высоким значением сте-
пени посредничества, высока вероятность распа-
да системы на отдельные функциональные
модули. То есть такие звенья являются критич-

ными для функционирования системы как еди-
ного целого [20].

Таким образом, целью работы являлась про-
верка гипотезы об универсальности феномена
вовлечения “скрытых” звеньев обеспечения дея-
тельности на экспериментальном материале тесто-
вых заданий на речевую деятельность, рабочую
память и восприятие элементов социального вза-
имодействия с использованием открытых фМРТ-
данных (Human Connectome Project). Несмотря на
разнородность изучаемых видов психической де-
ятельности, предполагалось, что локализация
“скрытых” звеньев мозговых систем их обеспече-
ния будет в значительной степени перекрываться.
Ожидалось, что такие, общие по локализации, но
разные по характеру функциональных взаимо-
действий, а значит и своей функциональной роли
(и специализации) звенья, будут играть важную
роль в структуре нейросетевой активности (по дан-
ным анализа с использованием теории графов).

МЕТОДИКА

Набор данных. В настоящей работе использо-
вали предобработанные фМРТ-изображения из
открытого набора данных Human Connectome
Project (db.humanconnectome.org/data/projects/ HCP_
1200). Анализировали данные речевого задания,
задания на социальное познание и задания на ра-
бочую память [21]. Выборка состояла из 100 здо-
ровых праворуких англоязычных испытуемых
(54 женщин, 46 мужчин, средний возраст ± стан-
дартное отклонение, 29.1 ± 3.7 лет).

Исследование проводили на томографе Sie-
mens Skyra 3.0 Тесла. Для регистрации функцио-
нальных T2*-изображений, отражающих магнит-
но-резонансный сигнал, зависящий от уровня
оксигенами крови (BOLD-сигнал), использовали
многоимпульсную эхо-планарную последова-
тельность. Время регистрации данных с 72 акси-
альных срезов составляло 720 мс (TR = 720 мc,
TE = 33.1 мс). Поле обзора (FOV) – 208 × 180 мм.
Наклон вектора намагниченности (flip angle) –
52°. Фактор многополосного ускорения – 8. Раз-
мер воксела 2 × 2 × 2 мм.

Предварительная обработка изображений вклю-
чала: пространственное выравнивание изображе-
ний, коррекцию на время регистрации срезов од-
ного изображения и нормализацию к стандартно-
му координатному пространству Монреальского
Неврологического Института (MNI, Monreal Neu-
rological Institute). Более подробно предобработка
открытых данных Human Connectome Project опи-
сана в работе M.F. Glasser et al. [22]. Дополни-
тельно мы использовали пространственное
сглаживание (Гауссовский фильтр с шириной
4 мм). Пространственное сглаживание и статисти-
ческий анализ проводили в программном пакете
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SPM12 (Statistical parametric mapping) (http://
www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm).

Тестовые задания. В речевом задании (Lan-
guage task) добровольцам через наушники предъ-
являли устные рассказы на родном английском
языке (условие “Story”, 8 блоков) и целые числа
(условие “Math”, 8 блоков). Сразу после звуково-
го предъявления на экране монитора в течение
двух секунд предъявляли два варианта ответа,
правильный и неправильный. В условии “Story”
добровольцам требовалось выбрать правильный
ответ на вопрос о содержании рассказа (напри-
мер, после рассказа об орле, спасающем челове-
ка, оказавшего орлу услугу, следовал вопрос: “Эта
история о мести или о взаимности?”). В условии
“Math” добровольцам необходимо было дать от-
вет на алгебраическую задачу, заключающуюся в
сложении или вычитании (например, после зада-
чи “14 + 12”, предлагали варианты ответа “29” и
“26”). Сложность алгебраических задач автома-
тически адаптировали под каждого добровольца.
Задание было сбалансировано с точки зрения
длительности предъявления, поступающей слу-
ховой и фонологической информации, а также
фокусирования внимания добровольцев. В тече-
ние каждого блока предъявляли несколько вер-
бальных или алгебраических задач. Каждый блок
длился в среднем 30 с. Речевое задание состояло
из двух сессий длительностью 4 мин. Ранее с ис-
пользованием аналогичного задания в условии
"Story” по сравнению с “Math” было показано
увеличение BOLD-сигнала в структурах мозга,
связанных с обработкой речевой информации
(области Брока и Вернике) [23]. В тоже время в
условии “Math” по сравнению с “Story” было по-
казано увеличение BOLD-сигнала в структурах
мозга, связываемых с проведением численных
операций (ассоциативная теменная кора) [23].

В задании на социальное познание (Social cog-
nition task) на экране монитора добровольцам
предъявляли видеозаписи со случайным и неслу-
чайным перемещением объектов (кружки, квад-
раты, треугольники). Согласно инструкции, доб-
ровольцам требовалось выбрать, взаимодейство-
вали ли объекты случайным образом (условие
“Random”, 5 блоков) или одни объекты взаимо-
действовали с другими с учетом их формы (усло-
вие “Social”, 5 блоков). Каждый блок длился 20 с.
Задание на социальное познание состояло из двух
сессий длительностью 3.5 мин. В каждой сессии
также было включено 5 блоков с фиксацией
взгляда длительностью 15 с. С помощью анало-
гичного задания в условии “Social” по сравнению
с “Random” было показано увеличение BOLD-
сигнала в структурах мозга, относящихся к т.н.
ToM-системе (Theory of Mind), обеспечивающей
понимание переживаний или намерений других
людей (медиальная префронтальная кора, кора

височно-теменного стыка, а также кора в области
верхней и нижней височной борозды) [24, 25].

В задании на рабочую память (Working memory
task) на экране монитора добровольцам предъяв-
ляли лица, здания, места и рабочие инструменты.
Согласно инструкции, добровольцам во время
просмотра изображений требовалось выбрать,
видели ли они определенное изображение в по-
следнем предъявленном стимуле (условие “0-back,
8 блоков) или два стимула назад (условие “2-back”,
8 блоков). Считается, что в условии “2-back” на-
грузка на рабочую память относительно больше,
чем в условии “0-back”. Каждый блок длился 27.5 с.
Задание на рабочую память состояло из двух сес-
сий длительностью 5 мин. В каждой сессии также
было включено 4 блока с фиксацией взгляда дли-
тельностью 15 с. Данное задание было основано
на “N-back” парадигме, в которой сообщается
устойчивое воспроизводимое увеличение BOLD-
сигнала в условии “2-back” по сравнению с усло-
вием “0-back” в лобно-теменных структурах (дор-
золатеральная и передняя префронтальная кора,
дорзальная теменная кора) [26, 27].

Во всех заданиях выбор правильного ответа
производили при помощи нажатий кнопок джой-
стика правой рукой в течение каждого блока зада-
ний. Добровольцев инструктировали и трениро-
вали выполнять задания до сканирования. До-
полнительно, добровольцам коротко повторяли
инструкцию в томографе перед началом каждого
задания.

Статистический анализ. Статистический ана-
лиз фМРТ-данных проводили в два этапа: инди-
видуальный и групповой. Индивидуальный ана-
лиз локальной нейрональной активности по дан-
ным фМРТ проводили с помощью классической
частотной статистики (оценка параметров общей
линейной модели методом максимального прав-
доподобия, Maximum Likelihood Estimation, MLE) [28].
Групповой анализ проводили с помощью Байе-
совской статистики (эмпирическая Байесовская
оценка параметров, Parametric Empirical Bayes,
PEB) [7, 28, 29]. На первом этапе для каждого доб-
ровольца определяли активность мозга, связан-
ную с выполнением каждого из тестовых заданий
по отдельности. Для каждого задания использо-
вали общую линейную модель с двумя независи-
мыми переменными или регрессорами, модели-
рующими предполагаемые изменения BOLD-сиг-
нала в интересующих тестовых условиях (по два
условия в каждом из заданий). Независимые пе-
ременные, принимающие значение 1 в моменты
времени, соответствующие определенному тесто-
вому условию, а в остальные моменты времени,
принимающие значение 0, свертывались с кано-
нической функцией гемодинамического ответа.
Для учета влияния артефактов движения исполь-
зовали 24 переменных [30]. Для речевого задания,
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задания на социальное познание и задания на ра-
бочую память рассчитывали следующие линей-
ные контрасты для определения разницы BOLD-
сигнала в интересующих тестовых условиях:
1) “Story – Math”, 2) “Social – Random”, 3) “2-back –
0-back”. Перечисленные контрасты, стандартные
для протокола Human Connectome Project, исполь-
зовали в качестве переменных на групповом
уровне анализа.

Для определения наличия или отсутствия
практически значимых различий между сравни-
ваемыми тестовыми условиями в каждом из зада-
ний использовали Байесовский вывод, основан-
ный на расчете апостериорной вероятности обна-
ружения эффекта определенной величины. Если
апостериорная вероятность обнаружения прак-
тически значимого эффекта в определенном кон-
трасте превышает порог вероятности 95%, то
принимается гипотеза о наличии эффекта. Прак-
тически значимый эффект определяется с помо-
щью порога для размера эффекта γ. Если эффект
попадает в интервал [–γ; γ] (область практиче-
ской эквивалентности, region of practical equiva-
lence, ROPE) с вероятностью более 95%, то прини-
мается нулевая гипотеза об отсутствии эффекта
[11, 29, 31], что позволяет говорить о практиче-
ской эквивалентности BOLD-сигнала в сравнива-
емых пробах. В качестве порога для практически
значимого размера эффекта использовали одно
стандартное отклонение априорного распределе-
ния эффекта [29]. Кроме этого, для сопоставле-
ния с результатами предыдущих исследований,
использовавших данные Human Connectome Proj-
ect, применяли классический частотный вывод с
порогом статистической значимости p < 0.05 с
коррекцией на множественность сравнений по
методу контроля групповой вероятности ошибки
первого рода (Family-wise error correction, FWE-
коррекция).

Групповой анализ функциональных связей про-
водили при помощи обобщенного метода психо-
физиологических взаимодействий (generalized
psychophysiological interactions, gPPI) [32]. В данном
виде анализа общая линейная модель, описанная
ранее, дополнительно включает в себя также:
1) “физиологическую” переменную, Xphysio(t), пред-
ставляющую собой BOLD-сигнал в области ин-
тереса (ОИ), и 2) переменную “психофизиоло-
гического взаимодействия”. Расчет переменной
“психофизиологического взаимодействия”, XPPI(t),
включает в себя три этапа [33]. Сначала произво-
дится обратная свертка функции физиологиче-
ской переменной с канонической функцией ге-
модинамического ответа, HRF(t), для того, что-
бы оценить лежащую в основе BOLD-сигнала
нейрональную активность Zphysio(t): Xphysio(t) =
= Zphysio(t) ⨂ HRF(t), где ⨂ – оператор свертки.
Далее производится перемножение “физиологи-

ческой” и “психологической” переменной, Zpsy(t),
принимающей значение 1 при наличии тестового
условия и значение 0 при отсутствии тестового
условия. Полученное произведение представляет
собой психофизиологическое взаимодействие на
нейрональном уровне. Для того чтобы смодели-
ровать это взаимодействие на уровне BOLD-сиг-
нала производится свертка этого произведения с
канонической функцией гемодинамического от-
вета:

Независимые переменные “психологических
взаимодействий” создавались отдельно для каж-
дого из интересующих нас тестовых условий.
Данный метод позволяет отделить контекстно-
зависимые изменения силы функциональных
связей (task-dependent functional connectivity) от
коактиваций (coactivations) и корреляций спон-
танных флуктуаций сигнала, не связанных с вы-
полнением тестового задания (task-independent
functional connectivity). Функциональные связи
рассчитывали между функциональными ОИ во
всем объеме мозга, состоящих из 239 областей в
виде сфер диаметром 4–5 мм, полученных из на-
бора функциональных ОИ B.A. Seitzman et al. [34].
Разницу функциональных связей рассчитывали
для контрастов: 1) “Story – Math”, 2) “Social –
Random”, 3) “2-back – 0-back”. Значимые связи
определяли при помощи программы Network-
Based Statistics [35] с порогом p < 0.05 с FWE-кор-
рекций на уровне сетей.

“Скрытые звенья” определяли как области
мозга, в которых для рассматриваемых контра-
стов: 1) доказано отсутствие значимых различий
в уровне BOLD-сигнала, 2) обнаружено значимое
контекстно-зависимое изменение дистантных
функциональных связей (изменение корреляции
BOLD-сигнала в разных областях мозга). “Клас-
сические звенья” определяли как области, в кото-
рых обнаружено значимое изменение локальной
нейрональной активности в рамках классическо-
го “активационного” подхода (т.е. изменение
усредненного BOLD-сигнала в одном тестовом
условии по сравнению с другим условием рас-
сматриваемого тестового задания).

Для анализа конфигурационных характери-
стик “скрытых звеньев” использовали матрицы
значимых изменений функциональных связей
для каждого из тестовых заданий. Рассматривали
две конфигурационные характеристики звеньев.
Во-первых, определяли “скрытые звенья-кон-
центраторы” на основе количества функциональ-
ных связей данного звена с остальными звеньями
(в терминологии теории графов – степень узла
или nodal degree, ND). Звенья, обладающие боль-
шим количеством связей, облегчают передачу ин-
формации в системе и увеличивают ее функцио-
нальную интеграцию. Во-вторых, определяли

( ) ( ) ( )( ) ( )= × ⊗physio psy .PPIX t Z t Z t HRF t
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“скрытые критические звенья” на основе количе-
ства кратчайших путей, проходящих через данное
звено между любыми взаимодействующими зве-
ньями системы (в терминологии теории графов –
степень посредничества узла или betweenness сen-
trality, BC). Звено, через которое проходит боль-
шое количество кратчайших путей, является
“узким местом” при передаче информации [19].
Важность такого звена можно продемонстриро-
вать на следующем примере. Рассмотрим систе-
му, состоящую из двух модулей, объединенных
единственным узлом. В этом связующем узле зна-
чение степени посредничества принимает макси-
мальные значения среди всех узлов в системе.
При выключении данного узла, система распа-
дется на два независимых модуля, поэтому дан-
ный узел является критическим для данной си-
стемы. В настоящей работе “звеньями-концен-
траторами” и “критическими звеньями” считали
звенья, в которых значения степени узла и степе-
ни посредничества узла превышали их среднее
значение и одно стандартное отклонение среди
всех звеньев [36]. Конфигурационные характери-
стики звеньев рассчитывали при помощи про-
граммы Brain Connectivity Toolbox (https://sites.goo-
gle.com/site/bctnet).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Результаты повоксельного сравнения измене-
ний BOLD-сигнала, полученные с помощью
классического частотного вывода, воспроизводят
результаты, ранее сообщавшиеся в литературе,
для всех трех видов деятельности, которые были
выбраны для целей настоящего исследования [21,
23–27]. В речевом задании в сравнении “Story >
> Math” обнаружено повышение активности в
области Брока и Вернике, а в обратном сравне-
нии “Math > Story” обнаружено повышение
BOLD-сигнала в ассоциативных лобно-теменных
структурах (рис. 1, А). В задании на социальное
познание в сравнении “Social > Random” выявле-
но повышение сигнала в области височно-темен-
ного стыка, верхней и средней височной изви-
лин, а также медиальной префронтальной коре
(рис. 1, В). В задании на рабочую память в сравне-
нии “2-back > 0-back” показано увеличение сиг-
нала билатерально в дорзолатеральной префрон-
тальной коре и дорзальной теменной коре (рис. 1, Д).

Использование Байесовского вывода проде-
монстрировало аналогичные кластеры с повыше-
нием и снижением BOLD-сигнала, как и класте-
ры, обнаруженные с использованием классиче-
ского частотного вывода (рис. 1, Б, Г, Д). Таким
образом, с одной стороны, был воспроизведен ре-
зультат стандартного анализа данных Human Con-
nectome Project с точки зрения поиска “классиче-
ских звеньев”, в которых наблюдаются значимые

изменения уровня BOLD-сигнала, в каждом из
трех тестовых заданий (рис. 1).

Кроме этого, использование Байесовского
вывода позволило определить области мозга,
в которых наблюдается одинаковый уровень
BOLD-сигнала и, соответственно, энергопотреб-
ления в сравниваемых экспериментальных усло-
виях (рис. 1, Б, Г, Е). Для того чтобы выявить сре-
ди этих областей т.н. “скрытые” звенья, необхо-
димо было определить, какие из этих областей
вовлекаются в обеспечение исследуемой деятель-
ности путем изменения дистантных функцио-
нальных связей. В результате сопоставления ре-
зультатов Байесовского анализа уровня BOLD-
сигнала и анализа дистантных функциональных
связей нами были определены “скрытые” звенья
во всех трех тестовых заданиях (рис. 2).

Далее мы определяли процентное соотноше-
ние “классических” и “скрытых” звеньев относи-
тельно общего числа заданных ОИ (общим коли-
чеством 239 областей) для каждой пробы. К “клас-
сическим” звеньям относятся ОИ, в которых
показано значимое изменение BOLD-сигнала
(рис. 2). К “скрытым” звеньям относятся ОИ,
в которых доказано отсутствие изменение BOLD-
сигнала, а также показано изменение функцио-
нальных связей с другими областями (рис. 2). Об-
наружено, что в речевом задании количество
“классических” и “скрытых” звеньев от общего
числа ОИ составило 27.2 и 51.9%, в задании на со-
циальное познание – 16.3 и 33.1%, в задании на
рабочую память – 16.8 и 36.0% соответственно
(рис. 3). Таким образом, среди различных тесто-
вых заданий количество “скрытых” звеньев прак-
тически в два раза превышает количество “клас-
сических звеньев”.

Результаты сопоставления локального изме-
нения BOLD-сигнала (с применением Байесов-
ского вывода [7]) и дистантных функциональных
связей (с применением обобщенного метода пси-
хофизиологических взаимодействий [32]), изоб-
раженные на рис. 2, представлены здесь в виде
круговых графиков для того, чтобы схематически
отобразить количественное распределение зве-
ньев различного типа для трех тестовых заданий.

При детальном сопоставлении нейроанатоми-
ческой (по MNI-координатам) локализации “скры-
тых” звеньев, общих для всех рассматриваемых
тестовых заданий, было обнаружено, что 84% от
их общего числа локализуется в первичной сен-
сорной и моторной коре (36% – в зрительной,
36% – в соматосенсорной и 12% – в слуховой ко-
ре) (табл. 1). Далее нами были определены “скры-
тые” звенья, играющие ключевую роль в передаче
информации, общих для всех анализируемых ва-
риантов тестовых заданий. Во всех трех тестовых
заданиях, требующих выполнения действий пра-
вой рукой, “скрытое” звено в левой первичной
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Рис. 2. Результаты анализа изменений уровня BOLD-сигнала и дистантных функциональных связей для 239 областей
интереса (ОИ) в трех заданиях, согласно сочетанному Байесовскому анализу локальной активности и анализу психо-
физиологических взаимодействий с порогом p < 0.05 с FWE-коррекций на уровне сетей.
А – речевое задание, Б – задание на социальное познание, В – задание на рабочую память. Рассматриваемые ОИ обо-
значены кругами. Линиями обозначены значимые изменения функциональных связей между анализируемыми обла-
стями. L/R – левое/правое полушарие.

А

Б

В

Повышение BOLD-сигнала в ОИ

Снижение BOLD-сигнала в ОИ

Отсутствие различий BOLD-сигнала в ОИ

Получение данных недостаточно

L R

L R

L R
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моторной коре являлось “звеном-концентрато-
ром”, а в двух заданиях (речевом и на рабочую па-
мять) оно также являлось “критическим звеном”
(рис. 4, А).

“Скрытое” звено в правой вторичной зритель-
ной коре являлось “звеном-концентратором” для

двух заданий со зрительной стимуляцией (зада-
ние на социальное познание и рабочую память), а
также являлось “критическим звеном” для зада-
ния на социальное познание (рис. 4, Б). Кроме
этого, “скрытое” звено в левой верхней лобной
извилине являлось “звеном-концентратором”

Рис. 3. Круговые графики, отображающие количественное распределение звеньев различного типа для трех тестовых
заданий.
A – речевое задание, Б – задание на социальное познание, В – задание на рабочую память. Проценты отражают:
1) количество “скрытых” звеньев по числу областей интереса (ОИ), соединенных с другими областями функциональ-
ными связями, но не изменяющих уровень BOLD-сигнала; 2) количество “классических звеньев” по числу ОИ, соеди-
ненных с другими областями функциональными связями, и изменяющих локальную активность (активации и деак-
тивации). Точки представляют собой все 239 ОИ. Линиями обозначены значимые изменения функциональных связей
между анализируемыми областями.

А Б В

Повышение BOLD-сигнала в ОИ

Снижение BOLD-сигнала в ОИ

Отсутствие различий BOLD-сигнала в ОИ

Получение данных недостаточно

17.2%

10%

51.9%

33.1%

4.2%

12.1%

5.9%

36.0%

10.9%

Рис. 4. “Скрытые” звенья, играющие ключевую роль в передачe информации среди всех рассматриваемых тестовых
заданий.
А – звено в левой первичной моторной коре. Б – звено в правой вторичной зрительной коре. В – звено в левой верхней
лобной извилине.

L R
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для заданий на социальное познание и рабочую
память, а также “критическим звеном” для зада-
ния на социальное познание (рис. 4, В).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Одним из основных результатов настоящего

исследования является выявленный факт того,
что в обеспечении текущей деятельности прини-
мает участие практически весь мозг. Наравне с
обычно наблюдаемым вовлечением нескольких
единичных структур мозга, для которых харак-
терно значимое повышение или понижение
функциональной активности по данным фМРТ
или ПЭТ (зачастую в томографических исследо-
ваниях наблюдаются единичные кластеры), “скры-
тые” звенья составляют примерно 2/3 от общего
количества вовлекаемых звеньев. Полученный
результат является прямым доказательством не-
состоятельности мнения о том, что только 10–
15% мозга используется для обеспечения текущей
деятельности. С другой стороны, полученные
данные наглядно демонстрируют одно из цен-
тральных понятий о многозвенном системном
церебральном обеспечении практически любого
вида деятельности давно разрабатываемое в ходе
многочисленных предшествующих нейрофизио-
логических исследований в рамках отечествен-
ных физиологических научных школ М.Н. Лива-
нова и В.С. Русинова, П.К. Анохина, А.Р. Лурия,
Н.П. Бехтеревой. Характер пространственного
распределения “скрытых” звеньев, как и их коли-
чественные показатели, указывает на то, что в от-
дельных исследованиях видна лишь малая часть
системы, но не столько из-за строгости статисти-
ческих порогов построения изображений, а
сколько из-за характера организации мозговых
системы – преимущественно состоящих из
“скрытых” звеньев.

Анализ дистантных взаимодействий трех про-
анализированных видов деятельности показыва-
ет, что “скрытые” звенья, демонстрирующие не
различающийся в контрастах уровень BOLD-сиг-
нала, устанавливают дистантные связи и с “акти-
вирующимися”, и с “деактивирующимися” струк-
турами мозга. Выявленные характеристики вовле-
чения “скрытых” звеньев не просто показывают,
что системы обеспечения исследуемой деятель-
ности гораздо богаче, чем это было продемон-
стрировано ранее [21], но и согласуются с законо-
мерностями вовлечения отдельных нейронных
популяций в системную работу мозга, установ-
ленными ранее при анализе частоты импульсной
активности [1, 2, 4, 5].

Кроме этого, среди “скрытых” звеньев общих
для разных видов психической деятельности, бы-
ло обнаружено общее звено-концентратор в ле-
вой моторной коре, которая также являлось кри-
тическим звеном в речевом задании и задании на

рабочую память. Полученный результат согласу-
ется с наблюдаемым ранее у пациентов с паркин-
сонизмом “парадоксальным” вовлечением от-
дельных нейронных популяций моторной коры в
обеспечение процессов памяти и обработки грам-
матической корректности фраз [3, 37]. “Скрытое”
звено в моторной коре, вовлекаемое в обеспече-
ние речевой деятельности и тестового задания на
речевую память, проявляет свойства “критиче-
ского звена”, являющегося фокусом конверген-
ции функциональных связей от связанных групп
взаимодействующих звеньев.

Таким образом, на основании сравнения по-
лученных в настоящей работе данных и результа-
тов исследования нейронной активности, касаю-
щихся того, что даже жесткое звено демонстриру-
ет ответ не в каждой пробе [1, 2, 5], можно
говорить о том, что обнаруженные “скрытые”
звенья могут работать в мультипрограммном ре-
жиме. “Скрытые” звенья включаются в работу
разных мозговых систем, складывающихся для
реализации отдельных видов деятельности. Здесь
следует уточнить, что факт выявления “скрыто-
го” звена подразумевает различие его функцио-
нальной связности между сравниваемыми вида-
ми деятельности. Полученный результат согласу-
ется с принципом динамической организации
мозговых систем [6]: даже при внешне монотон-
ной деятельности складывается система из дина-
мически меняющихся звеньев – нейронных по-
пуляций, состав которых не идентичен и измен-
чив для каждого отдельного действия (даже при
условии его повторении в последовательно сме-
няющихся пробах). Именно благодаря тому, что
определенные звенья не всякий раз могут вовле-
каться в обеспечение текущей деятельности, это
может быть незаметно в интегральной картине
изменений уровня BOLD-сигнала.

Вместе с тем, тот факт, что одни и те же “скры-
тые” звенья демонстрируют относительно посто-
янство вовлечения, несмотря на различия между
обеспечиваемыми видами поведения, с одной
стороны, позволяет их рассматривать как относи-
тельно более жесткие звенья. А с другой, демон-
стрирует, что относительная жесткость звена не
означает его вовлечения только в один вид дея-
тельности, а его функциональная роль может ва-
рьировать в зависимости от системы, в работу
которой такое звено вовлекается. Уместной ана-
логией представляется сравнение описанного ме-
ханизма с формированием рабочего коллектива,
состоящего как из специалистов в нескольких
конкретных областях, которые включаются в ра-
боту по мере необходимости, так и постоянно ра-
ботающих сотрудников, обеспечивающих работу
коллектива в целом. Вместе с тем, анализ конфи-
гурационных характеристик нейросетевой актив-
ности свидетельствует в пользу того, что “скры-
тые звенья” могут играть организующую роль в
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работе мозговых систем, являясь их критически-
ми звеньями.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные данные, свидетельствующие о су-

ществовании “скрытых” звеньев, существенно
изменили представления о системной организа-
ции мозга и позволили продемонстрировать уни-
версальность характера вовлечения отдельных
звеньев в обеспечение системной активности
мозга на микро- и макроуровнях рассмотрения
его активности. Показано, что мозговые системы
обеспечения текущей деятельности, не просто
обеспечиваются гораздо большим количеством
звеньев, чем это было принято считать ранее –
подавляющее их большинство является скрыты-
ми. Это впервые наглядно показывает реальный
масштаб мозговых систем обеспечения текущей
деятельности и что, в действительности, психиче-
ская деятельность обеспечивается работой почти
всего мозга, а не малой его части, как это обычно
наблюдалось в функциональных томографиче-
ских исследованиях, исходивших из стандартно-
го “активационного” подхода.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-
лениях. Использовались открытые данные из
базы Human Connetome Project.

Информированное согласие. Все добровольцы
подписывали информированное согласие после
разъяснения ему потенциальных рисков и пре-
имуществ, а также характера предстоящего ис-
следования согласно протоколу.
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Characteristics of the Involvement of Hidden Nodes in the Activity of Human Brain 
Systems Revealed on fMRI Data

S. V. Medvedeva, c, R. S. Masharipova, A. D. Korotkova, M. V. Kireeva, b, *
aBechtereva Institute of the Human Brain of the RAS, St. Petersburg, Russia

bSaint-Petersburg State University, St. Petersburg, Russia
cInstitute of Biomedical Problems of the RAS, Moscow, Russia

*E-mail: kireev@ihb.spb.ru

Currently, it is generally accepted that brain functioning is based on the systemic principle. At the same time,
knowledge about the principles and mechanisms of the brain system functioning remains scarce. In the pres-
ent work, these principles were studied within the framework of ideas about the so-called “hidden” nodes of
the brain systems. Previously, according to fMRI data, it was shown that some brain structures could be in-
volved in work without changing their energy consumption (reflected by the blood oxygenation level-depen-
dent signal). Their involvement was found only due to a change in the long-range functional connectivity. An
analysis of the systemic brain activity using functional connectivity data makes it possible to reveal “hidden”
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nodes that are inaccessible to detection using the standard “activation” approach. This work aimed to clarify
the extent and nature of the involvement of “hidden” nodes in the brain maintenance of various task activities
using open fMRI data from the Human Connectome Project. It has been shown that the brain systems en-
suring the current activity are provided with a much larger number of nodes than was previously believed, and
the overwhelming majority of them are “hidden”. For the first time, this result clearly shows the actual scale
of the brain systems providing current activity. The mental activity is actually provided by the work of almost
the entire brain and not a minor part of it, as is usually observed in functional tomographic studies. As a result,
it is shown that the idea of the existence of “hidden” nodes is confirmed by analyzing the activity of the hu-
man brain at the macro-level and shows similarities with the characteristics of the micro-level activity of in-
dividual neuronal populations, confirming the previously formulated neurophysiological ideas about the sys-
temic organization of brain activity.

Keywords: hidden nodes, brain systems, functional interactions, functional MRI.
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У детей 17–43 мес. (средний возраст 31 мес.), которые по-разному оценивали про- и антисоциаль-
ные действия кукольных персонажей (группы с высоким и низким индексом моральных оценок –
ИМО), выявили специфические, для каждой из групп, изменения когерентности в разных частот-
ных диапазонах электроэнцефалограммы (ЭЭГ). У детей с высоким ИМО наблюдение за просоци-
альным действием сопровождается усилением внутриполушарных взаимосвязей в α-диапазоне
ЭЭГ, а в группе с низким ИМО – разнонаправленными изменениями когерентности α-активности.
В группе с высоким ИМО принятие решения о распределении вознаграждения между персонажа-
ми, продемонстрировавшими про- или антисоциальное поведение, сопровождается ростом коге-
рентности в α-диапазоне между лобными, центральными, теменными и затылочными регионами
правого полушария, у детей с низким ИМО – снижением. Значимые модуляции когерентности
ЭЭГ в θ-диапазоне не обнаружены, а для β-диапазона выявлены лишь у детей с низким ИМО. Полу-
ченные данные обсуждаются с учетом представлений об управляющих системах мозга и роли внут-
риполушарных корковых связей в организации морального поведения. Выявленные особенности
когерентности θ-, α- и β-диапазонов ЭЭГ важны для понимания центральных механизмов станов-
ления моральных суждений у детей раннего возраста.
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Одним из важнейших факторов регуляции со-
циального взаимодействия является мораль. Мо-
раль принято рассматривать как принятые в об-
ществе представления о честности и справедли-
вости по отношению к людям [1, 2]. Согласно
F. Warneken и M. Tomasello у человека, как биоло-
гического вида, имеется определенная генетиче-
ская предрасположенность к просоциальным
действиям, на основе которой при взаимодей-
ствии с социальной и культурной средой посте-
пенно развивается зрелое моральное поведение [3].
Моральное поведение включает, в частности, мо-
ральные оценки – суждения, которые выносит
человек при наблюдении за соблюдением мо-
ральных норм [4]. Способность к моральным
суждениям начинает формироваться в раннем
детстве [5]. Установлено, что при демонстрации
позитивных и негативных социальных взаимо-
действий с участием кукол или персонажей
мультфильмов младенцы уже с девяти месяцев
способны различать про- и антисоциальные дей-

ствия (помощь и утешение/причинение боли и
создание препятствий), предпочитая рассматри-
вать тех персонажей, которые поступали просо-
циально [6]. Обнаружена взаимосвязь между
предпочтением малышами в возрасте до двух лет
просоциального персонажа с повышенной склон-
ностью этих же детей в более старшем возрасте к
эмпатии, а также к способности лучше понимать
социальные ситуации [7]. Исходя из этого, все-
сторонние исследования факторов становления
морального поведения у детей раннего возраста
представляются исключительно важными.

Для изучения моральных оценок у детей часто
применяют игровые методики, в которых ребенку
необходимо распределить между собой и другими
детьми, а также между “добрыми” и “злыми” пер-
сонажами ограниченное количество единиц воз-
награждения (например, сладости, игрушки и т.д.).
Результатом применения таких методик явилось
выявление возрастных, межкультурных, гендер-
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ных особенностей морального развития детей [5,
8, 9].

Однако мозговые механизмы формирования
морального и просоциального поведения у детей
раннего возраста изучались лишь в единичных
работах. M. Paulus et al. [10] была выявлена взаи-
мосвязь между особенностями электроэнцефало-
графии (ЭЭГ), зарегистрированной у детей в
возрасте 14 мес. в состоянии активного бодрство-
вания, со степенью проявления эмпатических ре-
акций и способностью к оказанию помощи у этих
же детей в возрасте 18 и 24 мес. Оказалось, что
особенности выполнения разных действий, име-
ющих просоциальный характер, коррелируют с ак-
тивностью разных областей неокортекса. Большая
активация левой лобной коры по сравнению с
правой была характерна для детей, склонных к
выраженным эмпатическим реакциям (активное
сопереживание боли другого человека, попытки
утешить). Большая активация правой височной
области была свойственна тем, кто чаще оказывал
простейшую инструментальную помощь экспе-
риментатору (подавал упавший предмет). J.M. Cow-
ell и J. Decety [11] обнаружили бóльшую ампли-
туду ряда компонентов, связанных с событиями
ЭЭГ-потенциалов, а также повышенную десин-
хронизация α-ритма ЭЭГ у детей 12–24 мес. при
наблюдении за просоциальными действиями муль-
типликационных персонажей по сравнению с ан-
тисоциальными.

В нашей лаборатории анализировали мощ-
ность ЭЭГ детей раннего возраста непосред-
ственно в период наблюдения за про- и антисо-
циальным действием кукольных персонажей и в
период принятия решения об их вознаграждении
[12, 13]. Было установлено, что у участников ис-
следования с разной способностью к вынесению
моральной оценки наблюдались разнонаправ-
ленные изменения мощности сенсомоторных μ-
и β-ритмов. Выдвинуто предположение, что ре-
активность сенсомоторных ритмов ЭЭГ у ребен-
ка в значительной степени связана с уровнем
сформированности моральных оценок и возмож-
ностью отождествления себя с персонажем, со-
вершающим социально значимые действия.

В процессе исследования психофизиологиче-
ских механизмов формирования моральных оце-
нок у детей особый интерес представляет анализ
становления процессов взаимодействия и инте-
грации разных областей мозга в распределенную
систему, обеспечивающую выполнение задач, ре-
шение которых требует активации произвольного
внимания и памяти [5, 14, 15]. Согласно M. Schnei-
der et al. для такой интеграции необходима про-
странственная синхронизация активности функ-
ционально связанных нейронов коры [16], кото-
рая, в свою очередь, проявляется в когерентности
ритмов ЭЭГ [17]. Было показано, что показатели

когерентности ЭЭГ отражают особенности про-
текания когнитивных процессов в восходящем
онтогенезе [18, 19] и специфику нарушений раз-
вития у детей [20]. Особо важную роль в интегра-
ции относительно удаленных областей коры от-
водят когерентности осцилляций в частотной
полосе α-ритма. Предполагают [21, 22], что, по-
скольку α-ритм и его разновидности проявляют-
ся повсеместно во всей коре головного мозга че-
ловека, именно когерентность данного ритма
обеспечивает процессы крупномасштабной син-
хронизации регионов неокортекса. На значи-
мость когерентности α-ритма для обеспечения
сложной когнитивной деятельности указывают
результаты следующих исследований. У детей до-
школьного возраста [23] и взрослых [24] опти-
мальное решение задач, требующих активации
рабочей памяти и интеграции новых фактов, со-
провождалось повышенной синхронизацией в
диапазоне α-, но не θ- и β-ритмов, регистрируе-
мых в лобных, теменных и височных областях
коры.

Как уже отмечалось выше, существует ряд ис-
следований, рассматривающих взаимосвязь меж-
ду характеристиками ЭЭГ и выраженностью про-
социального поведения у детей [10–13]. Однако,
насколько нам известно, ранее не проводилось
работ, оценивающих особенности когерентности
ЭЭГ детей в процессе использования игровой ме-
тодики в зависимости от уровня развития их спо-
собностей к моральным оценкам.

В нашем исследовании дети разделены на
группы в зависимости от уровня их морального
развития, а частотные диапазоны ритмов ЭЭГ
определены индивидуально для каждого ребенка.
Мы исходим из предположения, что анализ свя-
зей между передними, центральными и задними
областями неокортекса на основе анализа коге-
рентности ЭЭГ в θ-, α- и β-диапазонах даст воз-
можность судить о развитии лобно-теменно-ви-
сочных сетей, критически важных для адекватно-
го становления целенаправленного, в том числе,
просоциального поведения детей [5, 15, 25].

В связи с этим, целью настоящего исследова-
ния явилось установление динамики когерентно-
сти θ, α и β частотных диапазонов ЭЭГ в парах
внутриполушарных отведений в ситуациях на-
блюдения за про- и антисоциальным поведением
и осуществления морального выбора у детей ран-
него возраста с разными значениями показателей
моральной оценки действий игровых персонажей.

МЕТОДИКА

В исследовании принимали участие 70 детей с
массой тела при рождении не менее 2.5 кг, без за-
писей в медицинской карточке о генетических за-
болеваниях и заболеваниях ЦНС. Все испытуе-
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мые были правшами (с очевидным преобладани-
ем правой руки при манипуляциях с предметами
и при рисовании). В итоговую группу не включе-
ны 18 детей по следующим причинам: они не бы-
ли вовлечены в игровые ситуации во время запи-
си ЭЭГ, отвлекались и отворачивались; записи
ЭЭГ содержали большое количество артефактов
из-за чрезмерной двигательной активности ре-
бенка. Таким образом, для статистического ана-
лиза отобраны данные 52 детей (18 мальчиков и
34 девочки) в возрасте от 17 до 43 мес. (средний
возраст 31 мес.).

Регистрацию ЭЭГ, а также аудио- и видеоза-
пись проводили на протяжении ряда ситуаций,
часть из которых основаны на методике опреде-
ления выраженности моральных оценок с демон-
страцией экспериментатором действий трех ку-
кол “нейтральной”, “доброй” и “злой” (разрабо-
тана B. Kenward и M. Dahl [8] и модифицирована в
нашей лаборатории [12]).

Ситуация 1. “Устойчивое зрительное внима-
ние” (УЗВ) – ребенку демонстрировали видеоза-
пись вращающегося мяча с меняющимся геомет-
рическим рисунком.

Ситуация 2. “Наблюдение за просоциальным
действием” – ребенок наблюдает как “нейтраль-
ная” кукла, поднимаясь по лестнице, испытывает
затруднения (экспериментатор произносит фра-
зу: “Ой, я так устала. Кто бы мне помог поднять-
ся?”) и “добрая” кукла помогает ей подняться.

Ситуация 3. “Наблюдение за антисоциальным
действием” – начинается аналогично, но затем
“злая” кукла причиняет боль “нейтральной”,
сталкивая ее с лестницы (“нейтральная” кукла
“говорит”: “Ой, мне так больно стало”).

Ситуация 4. “Принятие решения о распреде-
лении вознаграждения” – ребенку демонстриру-
ют “добрую” и “злую” куклы, поведение которых
необходимо оценить раздачей пяти “печений”,
сделанных из картона.

На основании распределения вознаграждения
производили расчет индекса моральных оценок
(ИМО), значения которого варьировали от 1 до
20 баллов. Например, ребенку присваивался 1 балл,
если он дал все пять печений злой кукле и ничего
не дал доброй; 20 баллов, если он дал пять пече-
ний доброй кукле и ничего – злой.

ЭЭГ записывали монополярно от 16 отведений
по стандартной схеме 10–20% (референт – объ-
единенные ушные электроды) в полосе пропуска-
ния сигнала 0.5–30.0 Гц при частоте дискретиза-
ции 250 Гц с помощью программно-аппаратного
комплекса “Мицар-ЭЭГ-10/70-201” (“Мицар”,
Россия). Продолжительность записи ЭЭГ в пер-
вых трех ситуациях составляла 20–30 с. Время за-
писи в процессе распределения вознаграждения
зависело от того насколько быстро ребенок при-
нимал решение. В среднем оно составляло 28.8 ±
± 16.2 с при крайних значениях от 10 до 74 с.

Анализ ЭЭГ-данных проводили с помощью
программ WinEEG и EEG Studio (“Мицар”, Рос-
сия). Двигательные и другие артефакты удаляли
при визуальном просмотре, а также с помощью
метода независимых компонент. Спектральные
характеристики вычисляли с использованием
быстрого преобразования Фурье. Показатели ко-
герентности ЭЭГ рассчитывали в индивидуаль-
ных, для каждого испытуемого, частотных диапа-
зонах. Традиционно индивидуальный диапазон
α-ритма определяют исходя из параметров ЭЭГ
при открытых и закрытых глазах [26] или при за-
писи в затемненном помещении [27]. Однако до-
биться, чтобы дети в возрасте двух-трех лет за-
крыли глаза на несколько десятков секунд, как
правило, не удается. По техническим причинам и
соображениям этического характера мы отказа-
лись от затемнения помещения. В связи с этим на
основе анализа различий спектров мощности
ЭЭГ в отведении С3 в состояния двигательного
покоя ребенка и при выполнении им движений
(феномены синхронизации и десинхронизации
ЭЭГ) находили границы индивидуального ча-
стотного диапазона варианта α-ритма – μ-ритма
[28]. Среднее значение нижней границы μ-диапа-
зона у исследуемых детей составило 6.7 ± 0.6 Гц
(при крайних значениях 5.3 и 7.9 Гц), а верхней
границы – 8.7 ± 0.8 Гц (при крайних значениях
7.0 и 10.0 Гц). Среднее значение пиковой частоты
μ-активности составило 7.8 ± 0.8 Гц (при крайних
значениях 5.8 и 9.3 Гц). Верхнюю границу θ-диа-
пазона и нижнюю границу β-активности опреде-
ляли исходя из индивидуального частотного диа-
пазона μ. Исходя из данных литературы [27, 29],
в качестве нижней границы θ-диапазона выбрали
3 Гц, верхняя граница β-диапазона составила 18 Гц.

Внутриполушарную когерентность биопотен-
циалов рассчитывали между парами отведений
префронтальных, фронтальных, центральных,
височных, теменных и затылочных областей ле-
вого (Fp1–F3, Fp1–C3, Fp1–P3, F3–P3, F3–O1, C3–O1,
F7–T3, T3–T5, P3–O1) и правого (Fp2-F4, Fp2–C4,
Fp2–P4, F4–P4, F4–O2, C4–O2, F8–T4, T4–T6, P4–O2)
полушарий. Поскольку ряд отведений находится
в корковых областях, где отсутствуют генераторы
сенсомоторного μ-ритма (расположенные, глав-
ным образом, в центральном регионе неокор-
текса), в дальнейшем, описывая когерентность
ЭЭГ-осцилляций в соответствующем частотном
диапазоне, мы будем употреблять термин “коге-
рентность α-активности”. Значения коэффици-
ентов когерентности для каждой из описанных
выше четырех ситуаций в θ, α, и β частотных диа-
пазонах ЭЭГ преобразовали с применением
функции натурального логарифма. Значения по-
казателей когерентности, выходившие за преде-
лы 3 σ, отбрасывали. В результате показатели ко-
герентности имели распределения, близкие к
нормальным, что позволило анализировать их
средствами параметрической статистики. Вслед-
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ствие удаления фрагментов записи, содержащих
артефакты, а также коэффициентов когерентно-
сти, которые выходили за пределы 3 σ, при даль-
нейшем анализе для каждой ситуации, частотно-
го диапазона ЭЭГ и пары отведений, получено
разное число наблюдений и, соответственно, сте-
пеней свободы.

Статистический анализ данных проводили с
использованием программы STATISTICA v.10.
Различия в уровне ИМО мальчиков и девочек, а
также различия в возрасте у детей с низким и вы-
соким ИМО оценивали t-критерием Стьюдента.
Значения когерентности ЭЭГ в θ-, α- и β-диапа-
зонах подвергали дисперсионному анализу ANOVA
с повторными измерениями (repeated measures)
с внутрисубъектными факторами СИТУАЦИЯ
(ситуации 1 и 2, 1 и 3, 1 и 4), ПАРЫ (18 пар отве-
дений) и межсубъектным фактором ГРУППА
(низкий и высокий ИМО), а также при их взаи-
модействии. Содержательно анализировали вли-
яние непосредственно фактора СИТУАЦИЯ, а
также эффекты его взаимодействия с факторами
ГРУППА и ПАРЫ. Для оценки изменений коге-
рентности в каждой из пар отведений использо-
вали метод линейных контрастов. Статистически
значимыми считали различия при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Результаты анализа уровня моральных оценок.
Распределение вознаграждения детьми между иг-
ровыми персонажами и соответствующие значе-
ния ИМО представлены в табл. 1. Средняя вели-
чина ИМО составила 12.8 ± 4.9 баллов (здесь и да-
лее приведены средние значения и стандартное
отклонение). У мальчиков средние значения ИМО
составляют 11.9 ± 6.1, у девочек – 13.3 ± 4.2 балла.
Значимых различий между мальчиками и девоч-
ками по данному показателю выявлено не было
(t = 0.95, p = 0.34). Для установления особенно-
стей когерентности в частотных диапазонах ЭЭГ
у детей с разными значениями ИМО вся выборка
детей была разделена на две группы в зависимо-
сти от того, как они распределили вознагражде-
ние между игровыми персонажами. В группу с
низким ИМО (1–12 баллов, среднее значение –
7.8 ± 2.9) были включены 22 ребенка, которые не
дали большее вознаграждение “доброму” персо-
нажу или оставили все “печенья” себе. В группу
детей с высоким ИМО вошли 30 детей, которые
выше оценили “доброго” персонажа (ИМО 13–
20 баллов, среднее значение – 16.5 ± 2.0). Сред-
ний возраст детей с низким ИМО составил 31.7 ±
± 6.2 мес., с высоким – 30.4 ± 6.3 мес. Статисти-
чески значимых различий в возрасте между
детьми исследуемых групп выявлено не было (t =
= 0.74, p = 0.45).

Когерентность ритмов ЭЭГ, зарегистрирован-
ной во время наблюдения за про- и антисоциальным

действиями по сравнению с исходной ситуацией УЗВ
у детей с разным уровнем ИМО анализировали с
учетом влияния фактора СИТУАЦИЯ и взаимо-
действия факторов СИТУАЦИЯ, ГРУППА,
ПАРЫ (табл. 2).

В ситуации наблюдения за просоциальным
действием по сравнению с ситуацией УЗВ для ко-
герентности ЭЭГ θ-диапазона статистически зна-
чимого влияния исследуемых факторов выявлено
не было.

Для когерентности ЭЭГ α-диапазона в ситуа-
ции наблюдения за просоциальным действием
выявлено статистически значимое влияние фак-
тора СИТУАЦИЯ и взаимодействия СИТУА-
ЦИЯ × ПАРЫ. У всей выборки детей наблюдался
рост когерентности α-активности во время на-
блюдения за действиями “доброго персонажа” по
сравнению с ситуацией УЗВ. Так же выявлено
влияние взаимодействия факторов СИТУАЦИЯ ×
× ПАРЫ × ГРУППА на уровне тенденции (p =
= 0.07). Для оценки эффектов изменения коге-
рентности в α-диапазоне в каждой исследуемой
паре отведений проведен post-hoc анализ методом
контрастов для групп детей с низким и высоким
ИМО. У детей с высоким ИМО выявлено значи-
мое увеличение когерентности в α-диапазоне для
двух пар отведений правого и левого полушария
(Fp1–C3: p = 0.02; C4–O2: p = 0.01), а у детей с низ-
ким ИМО – рост когерентности α-активности в
паре Fp2–C4 (p = 0.01) правого полушария и сни-
жение – в паре Fp1–C3 (p = 0.03) слева (рис. 1, А, Б).

Анализ когерентности ЭЭГ в частотном диа-
пазоне β в ситуации наблюдения за просоциаль-
ным действием показал значимое влияние взаи-
модействия факторов СИТУАЦИЯ × ПАРЫ ×
× ГРУППА. Метод контрастов выявил значимые
изменения когерентности ЭЭГ в β-диапазоне
только у детей с низким ИМО (рис. 1, В, Г). В дан-
ной группе детей выявлено увеличение когерент-
ности β-активности в парах Fp1–F3 (p = 0.01) слева
и C4–O2 (p = 0.03) справа, а также снижение коге-
рентности β-активности в парах Fp2–P4 (p = 0.04)
и F4–P4 (p = 0.01) правого полушария.

В ситуации наблюдения за антисоциальным
действием анализ когерентности ЭЭГ в θ-, α- и
β-диапазонах по сравнению с ситуацией УЗВ не
выявил значимого влияния исследуемых факторов.

Когерентность ритмов ЭЭГ, в ситуации приня-
тия ребенком решения о распределении вознаграж-
дения по сравнению с исходной ситуацией УЗВ у де-
тей с разным уровнем ИМО анализировали также с
учетом влияния фактора СИТУАЦИЯ и взаимо-
действия факторов СИТУАЦИЯ, ГРУППА, ПАРЫ
(табл. 2).

В частотном диапазоне θ значимого влияния
исследуемых факторов на когерентность ЭЭГ вы-
явлено не было.
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Таблица 1. Распределение вознаграждения между игровыми персонажами и значения индекса моральных
оценок (ИМО)

Дал “доброй” кукле Дал “злой” кукле Оставил себе Баллы Количество детей, 
получивших балл

0 5 0 1 2
0 4 1 2 0
0 3 2 3 0
0 2 3 4 1
0 1 4 5 0
1 4 0 6 4
1 3 1 7 0
1 2 3 8 0
2 3 0 9 12
2 2 1 10 0
1 1 3 11 2
0 0 5 12 1
1 0 4 13 0
2 0 3 14 0
3 2 0 15 18
3 1 1 16 0
3 0 2 17 0
4 1 0 18 7
4 0 1 19 0
5 0 0 20 5

Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа когерентности ЭЭГ в трех экспериментальных ситуациях
с фоновой ситуацией устойчивого зрительного внимания (фактор СИТУАЦИЯ) у детей с разным уровнем
индекса моральных оценок (ИМО) (фактор ГРУППА)

Примечание: фактор ПАРЫ ‒ 18 пар ЭЭГ; NS – отсутствуют значимый эффект или тенденция.

Частотный диапазон СИТУАЦИЯ СИТУАЦИЯ × 
× ГРУППА

СИТУАЦИЯ × 
× ПАРЫ

СИТУАЦИЯ × 
× ПАРЫ × ГРУППА

“Наблюдение за просоциальным действием” по сравнению с фоном

θ NS NS NS NS

α
F1, 34 = 6.77;

р = 0.01
NS

F17, 578 = 1.68;
р = 0.04

F17, 578 = 1.53;
р = 0.07

β NS NS NS
F17, 476 = 2.22;

р = 0.003

“Наблюдение за антисоциальным действием” по сравнению с фоном

θ, α, β NS NS NS NS

“Принятие решения о распределении вознаграждения” по сравнению с фоном

θ NS NS NS NS

α NS
F1, 34 = 4.89;

р = 0.03
NS NS

β
F1, 20 = 5.48;

р = 0.03
NS

F17, 340 = 1.76;
р = 0.03

NS
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При анализе когерентности ЭЭГ в частотном
диапазоне α в ситуации принятия ребенком ре-
шения о распределении вознаграждения по срав-
нению с ситуацией УЗВ выявлено статистически
значимое влияние взаимодействия факторов
СИТУАЦИЯ × ГРУППА. У детей с высоким

ИМО обнаружено увеличение когерентности
α-диапазона в парах Fp2–C4 (p = 0.05), F4–P4 (p =
= 0.02), F4–O2 (p = 0.01) правого полушария, а у
детей с низким ИМО – снижение в парах F8–T4
(p = 0.01) и T4–T6 (p = 0.01) правого полушария
(рис. 2, А, Б).

Рис. 1. Карты различий когерентности в α- и β-диапазонах ЭЭГ при сравнении периода наблюдения за просоциаль-
ным действием с исходным состоянием.
Сплошная линия соответствует изменениям в сторону повышения показателей когерентности, пунктирная линия –
снижению. Карты различий слева (А, В) соответствуют результатам сравнения группы с высокими значениями индек-
са моральных оценок (ИМО). Карты различий справа (Б, Г) – результатам сравнения группы с низкими
значениями ИМО. Карты различий вверху (А, Б) отражают изменения когерентности в α-диапазоне, карты различий
внизу (В, Г) – в β-диапазоне ЭЭГ. Отражены только те различия показателей когерентности, которые были статисти-
чески значимы (р ≤ 0.01).
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Анализ когерентности ЭЭГ в частотном диа-
пазоне β в ситуации принятия ребенком решения
о распределении вознаграждения выявил значи-
мое влияние фактора СИТУАЦИЯ и взаимодей-
ствие факторов СИТУАЦИЯ × ПАРЫ. Метод
контрастов выявил значимые изменения коге-
рентности β-активности только у детей с низким
ИМО (рис. 2, В, Г). В данной группе детей в ситу-
ации принятия решения о распределении возна-
граждения выявлено увеличение когерентности

β-диапазона ЭЭГ в парах правого и левого полу-
шарий (Fp1–F3: p = 0.04; F3–P3: p = 0.03; C4–O2: p =
= 0.01), а также снижение когерентности β-ак-
тивности в парах F8–T4 (p = 0.01) и T4–T6 (p = 0.01)
правого полушария.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Как показали результаты настоящего исследо-
вания большинство (30 из 52) детей, принявших

Рис. 2. Карты различий когерентности в α- и β-диапазонах ЭЭГ при сравнении периода распределения вознагражде-
ния детьми между игровыми персонажами с исходным состоянием.
Остальные обозначения см. рис. 1.
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участие в экспериментах, выше оценили дей-
ствия “доброго” персонажа, отдав ему больше
“печенья”, чем персонажу, продемонстрировав-
шему антисоциальное поведение. Они оказались
способны оценить поступки с точки зрения мора-
ли и принять в соответствии с этим определенное
решение (группа детей с высоким ИМО). Однако
часть детей не смогла оценить действия персона-
жей с точки зрения принятых в обществе мораль-
ных норм (группа с низким ИМО). При наблюде-
нии за про- и антисоциальным действием, при-
нятии решения о распределении вознаграждения
у испытуемых наблюдались специфические для
каждой из указанных групп изменения когерент-
ности ритмов ЭЭГ, что отражало особенности
динамики корково-коркового функционального
взаимодействия.

Для понимания полученных нами результатов
важное значение имеет концепция так называе-
мых управляющих систем мозга и формирую-
щихся на их основе управляющих функций, кото-
рые как отмечают Р.И. Мачинская и А.В. Курган-
ский [15, 25], обеспечивают целесообразное
поведение и мыслительную деятельность челове-
ка. По мере развития ребенка возрастает роль ра-
ботающих по принципу “сверху вниз” систем, в
которых ключевую роль играет префронтальная
кора и ее связи с другими корковыми и подкорко-
выми структурами [5, 15]. От степени созревания
нейронных структур префронтальной коры и
фронто-париетальных связей зависит развитие
когнитивных компонентов эмпатии, становле-
ние модели психического (theory of mind), а также
способность контролировать внимание и подав-
лять нежелательное поведение [30].

Результаты настоящего исследования выявили
особенности динамики межрегиональных внут-
риполушарных связей у детей с различным ИМО.
В ситуации наблюдения за действиями “доброго”
персонажа, по сравнению с ситуацией УЗВ, у де-
тей наблюдались статистически значимые изме-
нения когерентности ЭЭГ в частотном диапазоне α.
У детей с высоким ИМО выявлено значимое уве-
личение когерентности в двух парах отведений
правого и левого полушария. В группе детей с
низким ИМО наблюдалось как увеличение, так и
снижение когерентности α-активности. При на-
блюдении за действиями “злого” персонажа ста-
тистически значимых изменений когерентности
ЭЭГ не выявлено. На основании большей десин-
хронизации α-ритма у детей второго года жизни
при наблюдении за просоциальными действия-
ми [11], было высказано предположение, что
именно они, в отличие от антисоциальных актов,
привлекают повышенное внимание малышей [31].
Мы полагаем, что этим может быть объяснено от-
сутствие статистически значимых изменений в
показателях когерентности при наблюдении
детьми ситуации с антисоциальным поведением
персонажа. Вероятно, данный тип поведения яв-

ляется менее доступным для восприятия детей в
первые годы жизни в силу его минимальной
представленности в опыте ребенка в типичных
условиях воспитания и развития. В то же время,
наблюдение за помогающим поведением персо-
нажа более вероятно актуализирует следы памя-
ти, связанные с аналогичным поведением со сто-
роны взрослых по отношению к ребенку, тем са-
мым привлекая его интерес и внимание.

Нам не удалось выявить статистически значи-
мых изменений когерентности в частотном диа-
пазоне θ в ситуациях наблюдения за персонажами
и при последующем распределении вознагражде-
ния по сравнению с исходной ситуацией. Воз-
можной причиной может быть то, что само состо-
яние УЗВ, при котором регистрировали исходную
ЭЭГ, сопровождается у детей раннего возраста
синхронизацией осцилляций в диапазоне θ [32],
сохраняющейся в последующих эксперименталь-
ных ситуациях.

В ситуации принятия ребенком решения о
распределении вознаграждения у детей с высо-
ким ИМО обнаружено значимое увеличение ко-
герентности α-активности в парах отведений
правого полушария, а у детей с низким ИМО –
снижение. Таким образом, при успешном осу-
ществления ребенком сложной когнитивной
эмоционально-опосредованной деятельности, за-
ключающейся в припоминании эмоционально-
окрашенной информации, вынесении адекват-
ной моральной оценки и принятии решения о со-
ответствующем распределении вознаграждения,
происходит повышение когерентности α-актив-
ности. Какова функция такого усиления внутри-
полушарных взаимосвязей на частоте α-ритма?

Очевидно, что принятие решения о распреде-
лении вознаграждения требует воспроизведения
и интеграции информации о действиях персона-
жей, содержащейся в памяти ребенка. Моделируя
нейрофизиологические механизмы влияния ко-
герентности ритмов ЭЭГ на протекание обработки
информации в мозгу S. Palva и J.M. Palva пришли
к выводу, что когерентность колебаний α-диапа-
зона играет центральную роль в координации
активности человеческого мозга [21]. Фазовые
взаимодействия в этом частотном диапазоне, вы-
являемые во фронтальных, центральных и парие-
тальных областях, лежат в основе нисходящей
модуляции амплитуд локальных колебаний в сен-
сорных областях, что может поддерживать функ-
ции внимания, памяти и принятия решений.

В работе, где изучалась когерентность ЭЭГ в
процессе восприятия и запоминания набора вер-
бальных и зрительно-пространственных стиму-
лов [18], было высказано предположение, что у
взрослых эффективные взаимосвязи в диапазоне
α-ритма участвуют в формировании лобно-те-
менной сети селективного эндогенного внима-
ния, которая в случае реализации рабочей памяти
избирательно поддерживает активное состояние
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внутренних репрезентаций. У детей 7–8 лет
корково-корковое взаимодействие в диапазоне
α-ритма было выражено в значительно меньшей
степени, что, по мнению авторов указанной рабо-
ты, может свидетельствовать об относительной
незрелости лобно-теменной системы селектив-
ного эндогенного внимания и связанной с этим
слабости “управляющего” компонента рабочей
памяти у детей этого возраста.

В нашем исследовании у детей с высоким
ИМО при принятии решения о распределении
вознаграждения между персонажами обнаружено
усиление когерентности в частотном диапазоне α
между фронтальными, центральными, теменны-
ми и затылочными регионами правого полуша-
рия. По нашему мнению, в ситуации моральной
оценки, по крайней мере, у части детей раннего
возраста (группа с высоким ИМО) развивающие-
ся элементы лобно-теменной системы уже спо-
собны участвовать в принятии простейших реше-
ний на основании понимания: “что такое хорошо
и что такое плохо”. Рост когерентности α-актив-
ности у данной группы именно в правом полуша-
рии нуждается в дальнейшем изучении. Можно
предположить, что адекватное распределение
вознаграждения требует от детей извлечения из
памяти эмоционально окрашенной информации
разной валентности. Другими исследователями [33]
при восприятии испытуемыми изображений лиц,
выражающих различные, в том числе, противо-
положные эмоции, также обнаружено усиление
синхронизации α-ритма в распределенных кор-
ковых сетях, включающих участки лобной, те-
менной, височной и затылочной областей, в ос-
новном, правого полушария, что расценивается
авторами указанной работы как свидетельство в
пользу правополушарного доминирования в ре-
гуляции эмоционального процессинга.

Анализ когерентности ЭЭГ в β-диапазоне вы-
явил значимые изменения только у детей с низ-
ким ИМО. Известно, что динамика мощности
β-ритма, прежде всего, связана с процессами ре-
ализации движений и сенсомоторной интеграци-
ей, а также со зрительно-моторным вниманием [34].
Установлено, что когерентность данного ритма
растет у взрослых испытуемых в условиях, требу-
ющих тонкого зрительного контроля [35, 36].
Учитывая данные этих и других исследований,
мы предполагаем, что у детей с низким ИМО при
наблюдении за сценками, принятии решения и
распределении вознаграждения внимание было
направлено, прежде всего, на восприятие мотор-
ных компонентов действий и контроль собствен-
ных движений. Такая направленность внимания
не позволила им адекватно оценить характер про-
социальных и антисоциальных действий с точки
зрения морали. У взрослых испытуемых повы-
шенная активность в β-диапазоне ЭЭГ проявля-
ется также при переживании эмоций разной ва-
лентности [37] и, особенно, негативных [38], пси-

хосоциальном стрессе [39], а также в состоянии
относительного покоя у лиц с высокой тревожно-
стью [40]. Поскольку экспериментальная задача
предполагала вовлечение эмоциональных про-
цессов, нельзя исключить, что разнонаправленные
изменения когерентности в β-диапазоне у детей с
низким ИМО при наблюдении за действиями ку-
кольных персонажей и в ситуации распределения
вознаграждения могли быть связаны с переживани-
ем состояние тревоги, которую они менее способны
контролировать, чем дети с высоким ИМО. Состо-
яние тревоги и спектр эмоций, который ему сопут-
ствует, могли затруднять принятие адекватных ре-
шений детьми с низким ИМО.

ВЫВОДЫ
1. Ситуация наблюдения за просоциальным

поведением сопровождается усилением внутри-
полушарных взаимосвязей в α-диапазоне ЭЭГ у
детей с высоким уровнем сформированности мо-
ральных оценок (группа с высоким ИМО). В группе
детей с низким ИМО наблюдались разнонаправ-
ленные изменения когерентности α-активности.
Ситуация наблюдения за антисоциальным пове-
дением не вызывает значимых изменений коге-
рентности ЭЭГ. Предположительно рост коге-
рентности в α-диапазоне может характеризовать
бóльшую степень внимания к просоциальным
действиям у детей раннего возраста, особенно в
группе с высоким ИМО.

2. Ситуация принятия решения о распределе-
нии вознаграждения между персонажами, ранее
продемонстрировавшими про- или антисоциаль-
ное поведение, сопровождалась ростом когерент-
ности в α-диапазоне между лобными, централь-
ными, теменными и затылочными регионами
правого полушария в группе детей с высоким
ИМО. У детей с низким уровнем ИМО когерент-
ность α-активности, наоборот, снижалась. Тем
самым, одним из маркеров готовности детей ран-
него возраста к осуществлению моральной оцен-
ки чужого поведения может являться сопровож-
дающий данную ситуацию рост когерентности
ЭЭГ α-активности в правом полушарии.

3. Особенностью детей раннего возраста с низ-
ким уровнем сформированности моральных оце-
нок были значимые модуляции когерентности
ЭЭГ в β-диапазоне. Можно полагать, что данный
факт может указывать на преобладание у детей с
низким ИМО менее интегративных, по сравне-
нию с детьми с высоким уровнем данного показа-
теля, процессов когнитивной обработки социаль-
но значимых стимулов, с преобладанием внима-
ния к моторным компонентам действий или с
переживанием эмоций, которые они хуже кон-
тролируют, чем дети с высоким ИМО.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
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Coherence Dynamics in the EEG Rhythms during the Observation of Pro- and Antisocial 
Behavior in Children at an Early Age

L. S. Orekhovaa, A. M. Kulichenkoa, S. A. Makhina, A. A. Mikhailovaa, V. B. Pavlenkoa, *
aVernadsky Crimean Federal University, Simferopol, Russia

*E-mail: vpav55@gmail.com

In children aged 17–43 months (mean age 31 months), who differently evaluated pro- and antisocial actions
performed by puppet characters (groups with high and low indices of moral evaluation – IME), there have
been revealed the group-specific changes in the coherence of EEG activity in each group. In high IME chil-
dren, the observation of a prosocial action facilitated intrahemispheric interactions in the α-frequency range.
In the low IME group, changes in α-rhythm coherence were multidirectional. In the high IME group, the
situation of decision making on how to distribute the reward between the two characters who demonstrated
either pro- or antisocial behavior evoked an increase in α-activity coherence between the frontal, central, pa-
rietal and occipital regions in the right hemisphere. In the low IME children, on the contrary, it decreased.
No significant modulations of the EEG coherence in θ-frequency range have been revealed. For β-activity,
significant modulations were found only in children with low IME. The obtained findings are discussed in
the context of the functionality of the brain control systems and the role of intrahemispheric cortical inter-
connections in moral behavior organization.

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

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

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

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

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

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

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

МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие 38 испы-

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

при высокой степени представленности всех
компонентов.

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

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Анализ поведенческих характеристик выполне-

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

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

Проведен регрессионно-корреляционный ана-
лиз поведенческих характеристик выполнения

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

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

В затылочном кластере электродов связанные с
полом эффекты выявлены для амплитуды компо-
нентов N150 и P200. Для амплитуды N150 они
проявлялись как значимый эффект Условия (p =
= 0.006) в виде бо̀льшей амплитуды N150 при не-
совпадении тестовой и эталонной ориентаций по
сравнению с их совпадением. Влияние Условия
зависело от Пола (Условие × Пол, р = 0.027):
только в группе мужчин амплитуда N150 больше
при несовпадении эталонного и тестового стиму-
лов по сравнению с совпадением (p = 0.003).
Близкое к значимому взаимодействие Условие ×
× Полушарие (р = 0.053) проявлялось как нали-
чие значимых различий между условиями совпа-
дения и несовпадения только в правом полуша-
рии (p = 0.0002) и как бо̀льшая амплитуда N150
в правом полушарии по сравнению с левым (p =
= 0.0002) при условии совпадения эталонной и
тестовой ориентаций.

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

Кластер 
электродов Волна Фактор df F p

Фронтальный

N90
Условие × Полушарие 1.29 3.88 0.05 0.118

Условие × Полушарие × Пол 1.29 7.13 0.012 0.197

N200
Полушарие 1.29 5.60 0.025 0.162

Условие × Полушарие× Пол 1.29 11.46 0.002 0.283

P200 Условие × Полушарие × Пол 1.29 4.14 0.05 0.125

N320 Условие × Пол 1.29 8.25 0.008 0.22

Центральный
N90 Условие × Полушарие × Пол 1.29 9.15 0.005 0.24

P400–500 Пол 1.29 6.36 0.02 0.18

Височный
N150

Условие 1.29 3.99 0.05 0.121
Условие × Пол 1.29 4.12 0.05 0.124

P200
Пол 1.29 3.98 0.05 0.121

Полушарие × Пол 1.29 4.02 0.05 0.122

Теменной
N270 Условие 1.29 5.87 0.05 0.168

P300
Условие 1.29 9.93 0.005 0.255

Полушарие 1.29 4.56 0.05 0.136

Затылочный
N150

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

Условие × Пол 1.29 5.69 0.05 0.164

P200 Пол 1.29 3.94 0.05 0.12

η2
p

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

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

стере электродов амплитуда компонента Р200 вы-
ше в группе мужчин по сравнению с женщинами
(эффект Пола значим, р = 0.012). Межгрупповое
сопоставление амплитуды Р200, усредненной че-
рез два Условия и два Полушария, показало более
высокую амплитуду в группе мужчин по сравне-
нию с женщинами (T = 2.67, df = 29, p = 0.012).
Этот эффект проявляется в правом полушарии
(Полушарие × Пол, р = 0.052), что видно на ССП
(рис. 3, А, б) и диаграммах (рис. 3, Б, б). В правом
полушарии амплитуда Р200 выше в группе муж-
чин по сравнению с женщинами, что подтвер-
ждено post-hoc сопоставлением (p = 0.03).

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

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

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

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

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

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

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

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

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

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

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

В ряде работ компонент Р200 рассматривается
как возможный нейрофизиологический маркер
такого свойства РП, которое в англоязычной ли-
тературе обозначается как “capacity”, что может
соответствовать терминам “способность”, “вме-
стимость”. Так, в работе [29] характеристики
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Р200 ССП теменных областей коры зависели не
только от совпадения/несовпадения текущих и
ранее прослушанных цифр, но и от количества
удерживаемых в памяти знаков. Аналогичные ре-
зультаты представлены и в других работах [32, 36].

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

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

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

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

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

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

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

Анализ поведенческих показателей (ВР и точ-
ность) не обнаружил значимых различий между
мужчинами и женщинами. В обеих группах ВР
при несовпадении эталонной и тестовой ориен-
таций выше, чем при их совпадении, что соответ-
ствует литературным данным [55, 56].
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МИХАЙЛОВА и др.

Интересным и важным результатом представ-
ляется связь ВР выполнения задачи сличения
ориентаций с оценками стратегий навигационно-
го поведения. Более высокие оценки по шкале
стратегии “ориентирования”, опирающейся на
учет метрических характеристик и глобальных
пространственных ориентиров, соответствуют
более быстрому выполнению задания. Напротив,
более высокие оценки по шкале стратегии
“маршрута”, учитывающей топографию ближних
меток на местности, соответствуют более медлен-
ному выполнению задачи. Важно, что эта зависи-
мость четко проявляется только в группе мужчин.

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

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

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

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В группе 38 испытуемых (19 женщин) в модели

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

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

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.

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

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

Вклад авторов в публикацию. Е.С. Михайлова и
Н.Ю. Мошникова планировали исследование,
программировали экспериментальные серии в
программе E-Prime. Н.Ю. Мошникова и
А.Б. Кушнир создавали библиотеку изображе-
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Neurofunctional Organization of Working Memory on the Basic Characteristics
of Visual Space in Males and Females

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

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

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

Keywords: vision, gender, orientations, visual working memory, event-related potentials, navigation in space.
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В исследовании принимали участие 42 чел. (из них 25 женщин) в возрасте от 18 до 41 года. Целью
исследования было изучение особенностей осцилляторной динамики, сопровождающей процессы
взаимодействия с виртуальным персонажем и локализация выявленных эффектов. Во время записи
электроэнцефалограммы (ЭЭГ) участникам исследования было необходимо вступить во взаимо-
действие с виртуальным персонажем выбирая один из трех вариантов (“предложить дружбу”, “ата-
ковать” или “избежать контакта”). В качестве стимулов были использованы лица с 5 типами эмо-
циональных выражений (гневное, счастливое, испуганное, печальное и нейтральное). Анализ экви-
валентных диполей выявил, что выборы активного взаимодействия (“атаковать” и “предложить
дружбу”), по сравнению с избеганием взаимодействия, сопровождались большим снижением α- и
β-ритмов, что, может быть, связано с процессами понимания намерений виртуального персонажа.
Выбор дружбы, по сравнению с избеганием взаимодействия, сопровождался увеличением δ-ритма,
что может указывать на наличие мотивационного компонента. Выявленные эффекты были обнару-
жены в кластерах эквивалентных диполей, локализация которых совпадает со структурами сети
ментализации и сети зеркальных нейронов, участвующих в процессах оценки намерений людей.

Ключевые слова: ЭЭГ, социальные взаимодействия, α-ритм, β-ритм, μ-ритм.
DOI: 10.31857/S0131164622100034, EDN: APCERJ

Исследования мозговых процессов, сопровож-
дающих социальное взаимодействие у людей,
имеют ограничения в силу сложности постанов-
ки эксперимента в лаборатории. Одним из подхо-
дов для изучения таких процессов является при-
менение компьютерного моделирования взаимо-
действия с виртуальным персонажем. Согласно
данным обзоров исследований с помощью функ-
циональной магнитно-резонансной томографии
(фМРТ), затрагивающих тему “Теории разума”
(Theory of mind) [1], было выявлено, что процессы
социального взаимодействия сопровождаются из-
менениями активности/коннективности структур
мозга, которые входят в состав так называемой
“сети ментализации” [2].

Первоначально сеть ментализации была обна-
ружена в исследованиях, в которых эксперимен-
тальное задание предполагало определение соб-
ственного психического состояния (намерений и
эмоций) или психического состояния другого че-
ловека [2]. Было установлено, что в состав сети

ментализации входят медиальная префронталь-
ная кора, предклинье, задняя сингулярная кора,
височно-теменное соединение и верхняя височ-
ная борозда [3]. Также было показано, что функ-
циональные изменения в сети ментализации про-
исходят как вовремя эксплицитного [4, 5], так и
вовремя имплицитного распознавания намере-
ний других людей [6].

Способность предугадывать действия других
людей имеет большое значение для социального
взаимодействия. Было показано, что эта способ-
ность связана с моторными областями мозга, ко-
торые активны не только во время выполнения
какого-либо действия, но и во время наблюде-
ния, воображения действия, и во время ожидания
действия другого человека [7, 8]. Предполагается,
что распознавание намерений в процессе взаимо-
действия может осуществляться с помощью отра-
жения воспринимаемых двигательных реакций в
сети зеркальных нейронов [9, 10]. Принято счи-
тать, что сеть зеркальных нейронов позволяет по-

УДК 612.821



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 1  2023

СНИЖЕНИЕ АЛЬФА- И БЕТА-ОСЦИЛЛЯЦИЙ 43

нимать намерения других людей путем повторе-
ния в мозге процессов, отражающих поведение
этих людей [11].

Было показано, что сеть зеркальных нейронов
включает в себя области премоторной коры и пе-
реднюю внутритеменную борозду [6]. Зеркальные
нейроны были открыты во время проведения ис-
следований на обезьянах, в которых было выяв-
лено, что премоторные нейроны изменяют свою
активность сходным образом как при выполне-
нии движений, так и при наблюдении за движе-
ниями [12]. В современных исследованиях пока-
зано, что зеркальные нейроны у людей активиру-
ются в большей степени при наблюдении за
социально значимыми движениями по сравне-
нию с выполнением отдельных движений [9].
Также было установлено, что моторные области
коры активировались сильнее, когда участники
исследования предполагали, что партнер по взаи-
модействию выполнит определенное действие,
по сравнению с тем, когда участники исследова-
ния ожидали, что тоже действие будет выполнено
третьим лицом, с которым они не взаимодейство-
вали [8].

В исследованиях электроэнцефалограммы (ЭЭГ)
было показано снижение μ-ритма (компонент
α-ритма с частотой 11 Гц) при выполнении, на-
блюдении и воображении движений и такое сни-
жение μ-ритма наблюдалось в областях мозга,
близких по локализации к структурам сети зер-
кальных нейронов [13, 14]. В сочетанном фМРТ-
и ЭЭГ-исследовании, выполненном D. Arnstein et al.,
была выявлена негативная корреляция μ-ритма с
увеличением фМРТ-сигнала в нижней теменной
доле, премоторной и первичной соматосенсор-
ной коре как во время наблюдения, так и во время
выполнения движений [15], что дало основание
полагать, что снижение μ-ритма может являться
показателем активности зеркальных нейронов [6].

В исследовании L.M. Oberman, J.A. Pineda,
V.S. Ramachandran [16] было показано, что степень
снижения μ-ритма, может быть, рассмотрена как
показатель, отражающий степень включения в
социальные взаимодействия. Так было показано,
что степень снижения μ-ритма была меньше во
время просмотра видеофрагментов без взаимо-
действия, больше для видео с взаимодействием
людей и наибольшее снижение μ-ритма было при
наблюдении интерактивных видеороликов.

Однако исследования осцилляторной динамики,
сопровождающей социальные взаимодействия, и
ее корковая локализация, остаются все еще мало
представленными в литературных данных.

Цель настоящего исследования – изучение ос-
цилляторной динамики, сопровождающей про-
цессы взаимодействия с виртуальным персона-
жем в разработанной нами модели [17], позволя-
ющей выбрать один из трех видов действий

(“предложить дружбу”, “атаковать” или “избе-
жать контакта”), и локализация полученных эф-
фектов методом эквивалентных диполей.

Мы предполагаем, что процессы взаимодей-
ствия с виртуальным персонажем будут сопро-
вождаться снижением спектральной мощности в
диапазоне α-ритма, в особенности, в его более уз-
ком частотном компоненте – μ-ритме с частотой
в 11 Гц и такие изменения будут локализоваться в
кластерах эквивалентных диполей, перекрываю-
щихся с сетями ментализации и сети зеркальных
нейронов.

Мы также предполагаем, что снижение мощ-
ности μ-ритма, которое может представлять со-
бой показатель, отражающий степень включения
в социальные взаимодействия [16], будет в наиболь-
шей степени выражено при выборе активного
взаимодействия (т.е. выбор “дружбы” или “ата-
ки” виртуального персонажа), чем при избегании
взаимодействия (выбор “избежать контакта”).

МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие 42 здоро-

вых человека (из них 25 женщин) в возрасте от 18
до 41 года. Участники исследования были прав-
шами с нормальным, или скорректированным до
нормы зрением, не имели на момент обследова-
ния выраженных психиатрических или невроло-
гических заболеваний и не употребляли психоак-
тивных веществ.

Регистрация ЭЭГ. Регистрацию ЭЭГ проводи-
ли с использованием многоканального усилителя
биопотенциалов actiCHamp (Brain Products, Гер-
мания) с шапочкой с 127 электродами, располо-
женными согласно международной системе 10–5%;
один электрод применяли для записи вертикаль-
ной окулограммы. В качестве референта был
выбран Cz-электрод. Сопротивление под электро-
дом устанавливали ниже 5 кОм, полоса пропуска-
ния – от 0.1 до 100 Гц, частота дискретизации –
1000 Гц. Индивидуальные координаты каждого
электрода для каждого участника были определе-
ны с помощью дигитайзера FASTRAK (Polhemus).

Экспериментальное задание. В исследовании в
качестве стимулов были использованы 5 мужских
и 5 женских фотографий лиц людей с пятью типа-
ми эмоциональных выражений (гневное, ней-
тральное, печальное, испуганное и счастливое).
Фотографии лиц были отобраны из коллекции
Каролинского университета [18, 19]. Перед выпол-
нением задания давали следующую инструкцию:
“После появления креста Вам будут предъявлять-
ся изображения человеческих лиц. Постарайтесь
представить, что это живые люди, с которыми
Вам нужно вступить в контакт. Вы можете “пред-
ложить дружбу”, “атаковать” или “уклониться от
контакта””. Перед предъявлением каждого лица
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появлялся красный крест, время предъявления
креста варьировало от 1 до 2 с. Лица предъявляли
в случайном порядке, после предъявления лицо
оставалось на экране монитора до тех пор, пока
не был выбран один из трех вариантов взаимо-
действия. Интервал между стимулами варьировал
от 3 до 4 с. Всего было 200 предъявлений (каждое
лицо предъявляли 4 раза).

Анализ ЭЭГ данных. ЭЭГ-данные были отфиль-
трованы в диапазоне от 0.5 до 45 Гц с помощью
FIR фильтра в программе EEGLAB (The new basic
FIR filter (pop_eegfiltnew)). Из записи ЭЭГ были
удалены “шумящие” каналы и эпохи, содержа-
щие крупные артефакты. Далее в программе
EEGLAB был проведен анализ независимых ком-
понент [20]. Компоненты, содержащие артефак-
ты, были зрительно идентифицированы и удале-
ны из записи ЭЭГ. Количество эпох, включенных
в анализ, составило: при выборе “избегания”
(минимальное = 10, максимальное = 184, сред-
нее = 96), при “предложении дружбы” (мини-
мальное = 4, максимальное = 172, среднее = 67) и
при выборе “атаки” (минимальное = 4, макси-
мальное = 45, среднее = 22).

Индивидуальные координаты электродов каж-
дого участника исследования были соотнесены с
моделью головы для определения локализации
эквивалентных диполей. Для каждого участника
и каждого экспериментального условия была по-
строена модель локализации эквивалентных ди-
полей ЭЭГ-компонент с использованием функ-
ции DIPFIT [20]. Были рассчитаны связанные с
событием спектральные пертурбации (СССП)
(event-related spectral perturbations). Разбиение ин-
дивидуальных диполей на кластеры было произ-
ведено с помощью метода PCA (principal component
analysis). Сравнение значений СССП, сопровож-
дающих разные типы взаимодействия, было про-
ведено в каждой точке временнóго интервала от 0
до 2000 мс и в каждой точке частотного диапазона
от 1 до 40 Гц. Достоверность межгрупповых раз-
личий во временно-частотном плане была оцене-
на с использованием непараметрического метода
permutation statistics с учетом поправки на множе-
ственные сравнения (контроль ложных эффек-
тов, FDR correciton) на уровне p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Дисперсионный анализ повторных измерений

с внутри-индивидуальными факторами: тип вы-
бора (“избежать контакта”, “атаковать” и “пред-
ложить дружбу”) и тип эмоционального выраже-
ния лица (гневное, нейтральное, печальное, ис-
пуганное и счастливое), выявил достоверный
эффект выбора (F = 46.1, df = 1.2, p < 0.001, η2 =
= 0.53) и достоверное взаимодействие тип выбора
Х тип эмоционального выражения лица (F = 42.6,
df = 3.3, p < 0.001, η2 = 0.51). Участники исследо-

вания чаще всего избегали контакта (в 56% случа-
ев), реже всего “атаковали” (в 6% случаев) и в 38%
случаев “предлагали дружбу”. Участники иссле-
дования чаще “атаковали” персонажей с гневными
лицами (19% случаев), чаще “предлагали дружбу”
персонажам со счастливыми (68% случаев) и ней-
тральными лицами (54% случаев) и чаще “избега-
ли” персонажей с печальными (70% случаев), ис-
пуганными (69% случаев) и гневными (65% слу-
чаев) лицами (табл. 1).

Были выявлены статистически значимые вза-
имодействия: тип выбора Х пол выражения лица
(F = 8.4, df = 1.2, p = 0.004, η2 = 0.14) и тип выбора
Х тип эмоционального выражения лица Х пол вы-
ражения лица (F = 3.7, df = 4, p = 0.007, η2 = 0.09).

В целом, участники исследования чаще “пред-
лагали дружбу” женским лицам и чаще “избегали”
мужские лица. Взаимодействия с полом участ-
ника исследования не достигали статистической
значимости.

Сравнение времени, затраченного на выбор
вариантов взаимодействия, выявило статистиче-
ски значимые различия. Так, время, затраченное
на выбор “атаки” (Медиана = 2377 мс [1252; 8900]),
было статистически больше, чем время, затрачен-
ное на выбор “избегания контакта” (Медиана =
= 1962 мс [1100; 7789]) (Критерий Уилкоксона p =
= 0.008). Время, затраченное на выбор “избега-
ния взаимодействия” (Медиана = 1962 мс [1100;
7789]), было статистически меньше времени, за-
траченного на выбор “дружбы” (Медиана = 2239 мс
[1158; 7123]) (Критерий Уилкоксона p = 0.028).
Сравнение времени выбора активных типов взаи-
модействия (“предложить дружбу” по сравнению
с “атакой” персонажа не выявило статистически
значимых различий) (Критерий Уилкоксона p =
= 0.381).

Большая часть из 42 участников исследования
не выбрала совсем или редко выбирала тип взаи-
модействия “атаковать”. Только 18 участников
сделали больше 3 выборов “атаковать” и вошли в
выборку для сравнения “атаки” с другими типами

Таблица 1. Среднее количество выборов разных типов
взаимодействия по каждому типу эмоционального
выражения лица

Лица Атака Дружба Избегание

Гневное 19% 14% 65%

Испуганное 3% 26% 69%

Печальное 1.4% 25% 70%

Нейтральное 1.3% 54% 43%

Счастливое 1.4% 68% 28%
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Рис. 1. Связанные с событием спектральные пертурбации (СССП) в кластере эквивалентных диполей трех типов вза-
имодействия (“избежать контакта”, “предложить дружбу” и “атаковать”), крайняя справа фигура показывает резуль-
таты статистических сравнений между тремя типами взаимодействий (n = 18).
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взаимодействия. При сравнении типов взаимо-
действия “избежать” и “предложить дружбу” вы-
борка включала данные 42 участников.

Как видно из рис. 1, выбор разных типов взаи-
модействия (“избежать контакта”, “предложить
дружбу” и “атаковать”) сопровождался измене-
ниями осцилляторной динамики θ-, α- и β-рит-
мов в кластерах эквивалентных диполей, локали-
зованных в зрительной, теменной, левой и пра-
вой височной коре (n = 18).

Далее были проведены статистические сравне-
ния в парах разных типов взаимодействия. Выбор
“атаковать” по сравнению с “избеганием контак-
та” сопровождался наибольшим снижением α- и
β-ритмов (n = 18) (рис. 2) в кластерах, локализо-
ванных в зрительной, левой и правой теменной и
височной коре (рис. 3).

При сравнении осцилляторной динамики, со-
провождающей выборы “избегания” и “предло-
жения дружбы” на протяжении временнóго ин-
тервала от 0 до 2000 мс, не было обнаружено до-
стоверных различий.

При анализе в меньшем временнóм интервале
от 0 до 1000 мс и в частотном диапазоне от 1 до
40 Гц было обнаружено, что выбор “дружбы” по
сравнению с “избеганием взаимодействия” со-
провождается большим увеличением δ-ритма от 2

до 4 Гц во временнóм интервале от 400 до 700 мс в
правой височной коре (n = 42) (рис. 4).

При анализе в более узком временнóм интер-
вале от 0 до 700 мс и в частотном от 1 до 30 Гц,
в дополнение к предыдущему результату, было
обнаружено, что выбор “дружбы” сопровождался
большим снижением мощности α- и β-ритмов в
левой париетальной коре (n = 42).

Также, в более узком временнóм интервале от
0 до 700 мс и в частотном от 1 до 30 Гц выбор “ата-
ки”, по сравнению с выбором “дружбы”, сопро-
вождался большим снижением мощности β-ритма
в кластере эквивалентных диполей, охватываю-
щий область медиальной префронтальной коры,
центральный диполь расположен в передней по-
ясной коре (n = 18) (рис. 5).

Дополнительно был проведен анализ сравне-
ния осцилляторной динамики, сопровождающей
предъявление разных типов эмоциональных вы-
ражений, в зависимости от выбора (“избежать
контакта” или “предложить дружбу”). При выборе
“атаки” из-за небольшого количества эпох раз-
ных типов эмоциональных выражений такой ана-
лиз не был проведен.

При выборе “избегания взаимодействия” ана-
лиз сравнения осцилляторной динамики, сопро-
вождающей восприятие гневных, нейтральных,
печальных, испуганных и счастливых лиц, вы-
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явил большее увеличение спектральной мощности
в частотном диапазоне от 4 до 5 Гц и во времен-
нóм интервале от 350 до 1600 мс после предъявле-
ния счастливых лиц в кластере эквивалентных
диполей, охватывающем область левой фрон-
тальной коры (n = 24).

При выборе “предложения дружбы” анализ
сравнения осцилляторной динамики, сопровож-
дающей восприятие нейтральных, печальных,
испуганных и счастливых лиц, выявил большее
увеличение спектральной мощности в частотном
диапазоне от 3 до 4 Гц и во временнóм интервале

Рис. 2. Связанные с событием спектральные пертурбации (СССП) в кластере эквивалентных диполей (центральный
диполь локализован в правой париетальной и височной областях коры, рис. 3, В) сравнений выбора “избежать кон-
такта” с выбором “атаки” (n = 18).
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Рис. 3. Кластеры эквивалентных диполей, в которых были получены достоверные различия сравнений “избежать кон-
такта” и “атаковать”.
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от 950 до 1500 мс после предъявления печальных
лиц в кластере эквивалентных диполей, охваты-
вающем правую височную кору (n = 21).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Лицевые эмоции выполняют коммуникатив-

ные и социальные функции, передавая информа-

цию о мыслях и намерениях людей и, таким обра-
зом, координируя социальные взаимодействия.
Восприятие положительных эмоций, как прави-
ло, вызывает благоприятные реакции, в то время
как восприятие негативных эмоций часто оттал-
кивает людей от взаимодействия [21]. В соответ-
ствии с выявленными нами поведенческими ре-
зультатами тип эмоционального выражения лица

Рис. 4. Связанные с событием спектральные пертурбации (СССП) и результаты статистических сравнений выборов
“избежать контакта” по сравнению с выбором “предложить дружбу”, крайняя справа фигура показывает локализа-
цию кластера эквивалентных диполей (n = 42).
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влиял на выбор соответствующего поведения.
Так, было выявлено, что участники исследования
чаще “атаковали” персонажей с гневными лицами,
чаще “предлагали дружбу” персонажам со счаст-
ливыми и нейтральными лицами и чаще “избега-
ли” персонажей с печальными, испуганными и
гневными лицами. Также участники исследова-
ния чаще “предлагали дружбу” женским лицам и
чаще “избегали” мужские лица, что соответствует
данным о том, что женские лица воспринимаются
как более дружелюбные по сравнению с мужски-
ми лицами [22]. Согласно выявленным поведен-
ческим результатам, применяемая нами модель
взаимодействия с виртуальными персонажами,
в какой-то мере, близка к особенностям взаимо-
действия с реальными людьми.

В нашем исследовании было выявлено, что
участники исследования, в целом, предпочитали
“избегать взаимодействия” и в меньшей степени –
“атаковать”. Высокая частота “избегания взаи-
модействия”, вероятно, связана с тем, что боль-
шинство персонажей выражали негативные эмо-
ции (гнев, печаль, испуг). Тогда как снижение
выборов “атаки”, вероятно, связано с принятыми
установками в обществе, о том, что проявление
физической агрессии является крайне нежела-
тельным и наказуемым. Также было выявлено,
что время, затраченное на активные выборы вза-
имодействия, было больше по сравнению со вре-
менем, затраченным на выбор “избегания взаи-
модействия”. Можно предположить, что выбор
“избегания взаимодействия” является наиболее
простым и наименее ресурсно-затратным, т.к.
при таком выборе, возможно, не всегда нужно
точно распознавать эмоциональное состояние и
намерения партнера взаимодействия, а также нет
необходимости предполагать о последствиях вза-
имодействия по сравнению с активными выбора-
ми. Вероятно, что участникам исследования было
проще и быстрее избежать взаимодействия, чем
выбирать из двух противоположных вариантов –
“атаковать” или “предложить дружбу”.

В целом, выявленные в исследовании особен-
ности осцилляторной динамики подтверждают
нашу гипотезу, высказанную ранее, согласно ко-
торой процессы взаимодействия с виртуальным
персонажем сопровождаются снижением спек-
тральной мощности μ-ритма. Выявленные эф-
фекты локализовались в кластерах диполей, рас-
положенных в затылочной, левой и правой ви-
сочной, теменной и моторной областях коры.

Кроме того, было выявлено, что помимо μ-рит-
ма, который является отдельным компонентом
α-ритма, процессы социальных взаимодействий
сопровождались снижением осцилляций в более
широком диапазоне α- и β-ритмов.

Предполагается, что сеть зеркальных нейро-
нов участвует в имитации и/или моделировании
действий других людей и, может быть, краеуголь-
ным камнем социальных процессов более высо-
кого порядка, таких как понимание действий и
намерений, восприятие и понимание эмоцио-
нальных выражений лиц, и процессы эмпатии [9,
10, 23]. Можно предположить, что в процессе вза-
имодействия распознавание намерений других
людей может осуществляться с помощью сети
зеркальных нейронов путем повторения в мозге
процессов, отражающих поведение этих людей [11].

Считается, что сеть зеркальных нейронов
представляет собой моторную систему мозга, ко-
торая эволюционировала и использует те же
нервные цепи, которые участвуют в управлении
движениями [9, 11, 23]. Было показано, что зер-
кальные нейроны изменяют свою активность
сходным образом, как при выполнении движе-
ний, так и при наблюдении за движениями [12].
Так, в ЭЭГ-исследовании C. Babiloni et al. [24],
было выявлено снижение α- и β-осцилляций не
только во время выполнения движения, но и во
время наблюдения за движением, и такое сниже-
ние было локализовано в моторной, первичной
соматосенсорной и префронтальных областях ко-
ры. H. Yuan et al. [25] показали, что выполнение и
воображение движений были связаны с уменьше-
нием мощности ЭЭГ в α- и β-частотных диапазо-
нах. Такое контралатеральное снижение α- и
β-ритмов ЭЭГ сочеталось с увеличением фМРТ-
сигнала в первичной сенсомоторной коре, кото-
рая является ключевым компонентом сети зер-
кальных нейронов [23, 25]. В исследовании A. Perry,
N.F. Trojeb, S. Bentin [26] было выявлено большее
снижение α- и β-ритмов при определении наме-
рений, чем в условиях определения эмоций или
пола в двигающемся изображении, состоящем из
точек, причем не было выявлено достоверных
различий при сравнении условия определения
эмоций и условия определения пола. Согласно
перечисленным выше данным литературы можно
предположить, что снижение в более широком
частотном диапазоне α- и β-ритмов, может быть,
связано с активностью сети зеркальных нейро-
нов. В целом, локализация выявленных в иссле-
довании эффектов пересекается с локализацией
сети зеркальных нейронов и сети ментализации.
Согласно современным представлениям сеть мен-
тализации и сеть зеркальных нейронов могут ле-
жать в основе понимания намерений других лю-
дей [6]. Можно предположить, что снижение α- и
β-ритмов в выявленных кластерах эквивалентных
диполей, пересекающихся с локализацией струк-
тур сети зеркальных нейронов и сети ментализа-
ции, связано с процессами социального позна-
ния, в частности, с процессами понимания наме-
рений и причин поведения людей.
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Было выявлено, что выбор “атаки” по сравне-
нию с “избеганием взаимодействия” сопровож-
дался большими изменениями осцилляторной
динамики α- и β-ритмов в кластерах диполей, ло-
кализованных в левой и правой, теменных, мо-
торных и височных областях коры. Кроме того,
выявленные эффекты были обнаружены в заты-
лочной области коры. Обнаруженное большее
снижение спектральной мощности α- и β-ритмов
в затылочной области коры мозга согласуется с
исследованием A. Perry, N.F. Trojeb, S. Bentin [26],
в котором было выявлено большее снижение α- и
β-ритмов в затылочной коре при выполнении за-
дания на определение намерений и эмоций, что
дало основание авторам полагать, что области за-
тылочной коры играют важное значение в про-
цессе обработки социально-значимой инфор-
мации.

В ряде исследований ранее было показано, что
снижение α- и β-ритмов коррелирует со сложно-
стью задания и может отражать количество ресур-
сов (внимания, бдительности, памяти), необхо-
димых для выполнения задачи [27–29]. Согласно
исследованию R.J. Barry et al. [30], снижение α-рит-
ма также может указывать на повышение уровня
возбуждения [30, 31]. Можно предположить, что
выявленное нами сильное снижение спектраль-
ной мощности α- и β-ритмов при выборе агрес-
сивного типа взаимодействия также может отра-
жать включение более выраженного компонента
внимания и повышение уровня “возбуждения”
(arousal).

В нашем исследовании выбор “дружбы” по
сравнению с “избеганием” сопровождался боль-
шим увеличением мощности δ-ритма в кластере,
локализованном в правой височной коре. Соглас-
но данным о связи δ-ритма с мотивационными
процессами [30], можно предположить, что для
того, чтобы вступить во взаимодействие с предло-
жением “дружбы”, может быть, необходимо на-
личие мотивационного компонента.

Выбор “атаки” по сравнению с выбором “друж-
бы” сопровождался большим снижением мощно-
сти β-ритма в передней сингулярной коре. Со-
гласно E. Redcay и L. Schilbach передняя сингуляр-
ная кора входит в состав аффективной сети и,
может быть, задействована в процессе социаль-
ных взаимодействий [3]. Также известно, что пе-
редняя сингулярная кора участвует в процессах
обнаружения и оценки значимых стимулов [33].
Так как участники исследования чаще всего “ата-
ковали” гневные лица можно предположить, что
большее снижение β-ритма в интервале от 250 до
500 мс во время выбора “атаковать”, может быть,
связано с обнаружением угрожающего стимула.

Кроме того, в исследованиях других авторов
было показано, что повреждение передней сингу-
лярной коры приводит к нарушению социально-
го поведения [34]. А также было выявлено, что

передняя сингулярная кора участвует в монито-
ринге поведения другого человека в процессе вза-
имодействия [35]. Согласно M.A. Apps и J. Sallet,
нейроны передней сингулярной коры кодируют
информацию о последствиях действий других
людей в большей степени, чем информацию о по-
следствиях собственных действий или реше-
ний [36]. Можно предположить, что выявленное
в нашем исследовании более выраженное сниже-
ние мощности β-ритма, сопровождающего выбор
агрессивного типа взаимодействия также, может
быть, связано с пониманием намерений и по-
следствий взаимодействия с персонажем с угро-
жающим выражением лица.

В исследованиях была показана связь низко-
частотных ритмов ЭЭГ с процессами эмпатии и
эмоциональными процессами, причем актив-
ность левых фронтальных областей коры была
связана с восприятием положительных стимулов,
а правых – с восприятием отрицательных стиму-
лов [37]. Можно предположить, что увеличение
δ-ритма в правых височных областях коры при
выборе “дружбы” с персонажем с печальным эмо-
циональным выражением лица также, может быть,
связано с процессами эмпатии. Тогда как увели-
чение θ-ритма в левых фронтальных областях ко-
ры в ответ на предъявление персонажей с счаст-
ливыми эмоциональными выражениями при вы-
боре избегания контакта, может быть, связано с
восприятием эмоционального стимула положи-
тельной валентности. Распознавание эмоции
лица позволяет определять эмоциональное со-
стояние и намерения другого человека и дает нам
основание, как отреагировать во время взаимо-
действия, а также, возможно, предугадать послед-
ствия взаимодействия. Выбор типа взаимодей-
ствия в определенной степени зависит от эмоции
выражения лица. В тоже время на тенденцию к
предпочтению определенного типа социального
взаимодействия могут влиять личностные осо-
бенности, определяющие поведение в долгосроч-
ной перспективе, и текущее состояние индиви-
да [21], что представляет интерес для дальнейших
исследований.

ВЫВОДЫ
1. Выбор активного взаимодействия (“атако-

вать” и “предложить дружбу”) с виртуальным
персонажем по сравнению с избеганием взаимо-
действия сопровождался большим снижением
спектральной мощности α- и β-ритмов, и лока-
лизация выявленных эффектов пересекалась с
локализацией сети ментализации и сети зеркаль-
ных нейронов.

2. Выбор “атаки” по сравнению с выбором
“избегания контакта” сопровождался большим
снижением мощности α- и β-ритмов в кластерах
диполей, локализованных в затылочной, левой и
правой височной, теменной и моторной областях
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коры. Выбор “дружбы” по сравнению с “избега-
нием взаимодействия” сопровождался большим
снижением мощности α- и β-ритмов в левой ча-
сти теменной коры. Снижение α- и β-ритмов, мо-
жет быть, связано с процессами понимания наме-
рений виртуального персонажа.

3. Увеличение мощности δ-ритма при выборе
“дружбы” по сравнению с “избеганием взаимо-
действия” может отражать наличие мотивацион-
ного компонента при выборе такого вида взаимо-
действия.

4. Выбор “атаки” по сравнению с “предложе-
нием дружбы” сопровождался большим сниже-
нием мощности β-ритма в интервале от 250 до
500 мс в передней сингулярной коре, что, может
быть, связано с процессами обнаружения угрожа-
ющего стимула.

Этические нормы. Все исследования проведены
в соответствии с принципами биомедицинской
этики, сформулированными в Хельсинкской де-
кларации 1964 г. и ее последующих обновлениях
и одобрены локальным этическим комитетом
Научно-исследовательского института нейрона-
ук и медицины (Новосибирск).
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Supression of Alpha- and Beta-Oscillations during Virtual Social Interactions
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The aim was to study the oscillatory dynamics accompanying the processes of interaction with the virtual
character and the localization of the revealed effects. 42 subjects (of which 25 are women) aged 18 to 41 years
took part in the study. During the EEG recording, the subjects had to interact with the virtual character by
choosing one of three options (“offer friendship”, “attack” or “avoid contact”). Faces with 5 types of emo-
tional expressions (angry, happy, frightened, sad and neutral) were used. An analysis of equivalent dipoles re-
vealed that the choice of active interaction (to attack or offer friendship), compared with the avoidance of in-
teraction, was accompanied by a large decrease in α- and β-rhythms, which may be associated with the pro-
cesses of understanding the virtual character’s intentions. The choice of friendship versus avoidance of
interaction was accompanied by an increase in δ-rhythm, which may indicate the presence of a motivational
component. The revealed effects were found in clusters of equivalent dipoles, the localization of which coin-
cides with the structures of the mentalization network and the network of mirror neurons involved in the pro-
cesses of people’s intent assessment.

Keywords: EEG, social interactions, α-rhythm, β-rhythm, μ-rhythm.
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Исследовано влияние маскера на локализацию сигнала в условиях свободного звукового поля.
Для создания сигнала и маскера были использованы шумовые посылки в диапазоне частот от 5 до
18 кГц. В случае коррелированных стимулов одна и та же шумовая посылка служила как маскером,
так и сигналом. В случае некоррелированных стимулов сигнал и маскер создавались из двух различ-
ных шумовых посылок. Маскер всегда находился справа под углом 15 град. Сигнал предъявлялся в
одном из трех положений слева: –18, –52, –86 град. Сигнал и маскер длительностью по 1 с предъяв-
лялись либо одновременно, либо со сдвигом начала сигнала относительно начала маскера на задерж-
ку от 1 до 40 мс и на 1200 мс. Данные по локализации сигналов в условиях маскировки сравнивались
с локализацией одиночного сигнала. Показано, что под действием маскировки воспринимаемое
положение сигнала смещалось в сторону маскера, а воспринимаемое положение маскера – в сторону
сигнала. Величина смещения уменьшалась с увеличением задержки между сигналом и маскером и
с увеличением углового расстояния между ними. Взаимное влияние сигнала и маскера было силь-
нее выражено для коррелированных стимулов, чем для некоррелированных.

Ключевые слова: локализация звукового сигнала, маскировка, свободное звуковое поле.
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В повседневной жизни довольно часто слуша-
телю приходится локализовать источник звука на
фоне посторонних мешающих (маскирующих)
звуков. Маскировкой называется явление, заключа-
ющееся в ухудшении восприятия одного стимула
(сигнала) в присутствии другого стимула (маске-
ра) [1]. Для успешного определения положения
источника сигнала слуховая система должна вы-
числить и отделить пространственные признаки
сигнала от аналогичных характеристик маскера.
Способность локализовать источник звука в про-
странстве основывается на трех акустических
признаках: интерауральные различия по фазе или
по времени для сигналов, содержащих низкие ча-
стоты, и интерауральные различия по интенсив-
ности и по изменениям спектра для высокоча-
стотных сигналов. Было показано, что при лока-
лизации высокочастотных сигналов слушатели
могут также использовать бинауральные разли-
чия по времени для огибающей сигнала [2–4].

Несмотря на огромное число работ, посвящен-
ных изучению маскировки, вопрос о влиянии мас-
кера на локализацию сигнала обойден стороной.
Исследования, касающиеся локализации сигна-

ла в условиях маскировки, единичны. В 1984 г.
D.R. Perrott [5] измерял минимально различимый
угол между источниками двух тонов, перекрыва-
ющихся во времени. Минимально различимый
угол – это минимальное угловое расстояние, на
котором слушатель может различить два источ-
ника звука (minimum audible angle, MAA). Эта вели-
чина характеризует пространственную разреша-
ющую способность слуховой системы, точность
локализации звуковых стимулов. Малые значе-
ния МАА (вплоть до 1 град) соответствуют высо-
кой точности локализации. Согласно данным,
полученным в работе [5], способность к локали-
зации ухудшалась, если звуковые сигналы пода-
вались одновременно и имели близкие частоты.
При введении различий между стимулами по ча-
стоте появлялась зависимость величины МАА
от места предъявления стимулов. МАА был мень-
ше 10 град, если источники звука находились спе-
реди от слушателя и около 30 град при расположе-
нии сбоку относительно средней линии головы
испытуемого. Кроме того, что при уменьшении
перекрытия двух звуковых стимулов во времени
разрешающая способность улучшалась. Если рас-
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сматривать одновременно звучащие стимулы как
сигнал и маскер, то полученные данные можно
считать свидетельством того, что в условиях мас-
кировки точность локализации источников звука
ухудшалась.

В другом исследовании было показано влия-
ние частотного состава сигнала на точность лока-
лизации в присутствии маскера [6]. В этой работе
определялась способность локализовать сигнал
(третьоктавный шум с центральной полосой 0.5
или 4 кГц) в присутствии постоянного белого шу-
ма – маскера. Шум с центральной полосой 0.5 кГц
был больше подвержен маскировке, чем шум с
центральной полосой 4 кГц [6].

Сходные результаты были получены в двух
других работах. Локализация серии щелчков в
присутствии широкополосного маскера была ис-
следована в свободном звуковом поле [7]. Сигна-
лы, содержащие высокие частоты, были меньше
подвержены маскировке, чем содержащие низ-
кие частоты. Ошибка локализации была мини-
мальной, если маскер располагался прямо напро-
тив головы испытуемого (0 град по азимуту) и
максимальной при расположении маскера справа
или слева относительно средней линии испытуе-
мого (–90 или +90 град). В другой работе для се-
рии щелчков в присутствии шума обнаружено
увеличение точности локализации, если уровень
соотношения сигнал–шум изменялся от –4 до
+8 дБ [8].

Изложенные выше результаты были получены
на человеке. При исследовании на животных (ко-
тах) также отмечена большая точность локализа-
ции в условиях маскировки для высокочастотных
сигналов, чем для низкочастотных [9]. Однако
разность в точности локализации сигналов, со-
держащих высокие и низкие частоты, была полу-
чена только при расположении маскера слева или
справа (–90 или +90 град) [10]. Точность локали-
зации ухудшалась для низкочастотного сигнала
(серия шумовых посылок с частотой ниже 1.6 кГц)
в отличие от высокочастотного (от 1.6 до 11 кГц).
При расположении стимулов во фронтальной
плоскости влияние маскера на локализацию низ-
кочастотных и высокочастотных сигналов было
сходным. Однако при изменении соотношения
сигнал-шум от 0 до –9 дБ точность локализации
ухудшалась [10].

Одним из частных случаев маскировки являет-
ся эффект предшествования. В основе этого фе-
номена лежит способность слуховой системы
выделять прямой звук (звук, идущий непосред-
ственно от источника) на фоне маскирующих
акустических отражений (эхо-сигналы), идущих
от различных поверхностей [11–13]. Для эффекта
предшествования характерно, что при коротких
задержках от одной до нескольких миллисекунд
между началами прямого и эхо-сигналов воспри-

нимается только один звуковой образ, который
локализуется в области прямого звука, т.е. дирек-
ционные признаки прямого сигнала является
преобладающими. В этом случае прямой сигнал
является маскером по отношению к эхо-сигналу.
Для неподвижных сигналов степень подавления
эхо-сигнала и, следовательно, выраженность эф-
фекта предшествования зависит как от временнó-
го (величина задержки), так и от пространствен-
ного разделения между прямым и эхо-сигналом
[11, 12, 14, 15]. В отличие от звуковых стимулов,
приходящих от разных источников звука, прямо-
му и отраженному сигналу свойственна большая
степень корреляции между собой.

В настоящей работе мы исследовали локализа-
цию сигналов, содержащих частоты от 5 до 18 кГц,
которые считаются наиболее устойчивыми к мас-
кировке. Целью работы была оценка влияния
пространственного и временнóго разделения сиг-
нала и маскера на локализацию сигнала. В первой
части исследования были использованы полно-
стью коррелированные сигнал и маскер, что мо-
делирует локализацию прямого и отраженного
сигналов (эффект предшествования). Во второй
части исследования в качестве сигнала и маскера
использовались некоррелированные шумовые
посылки с одинаковой огибающей. Такая комби-
нация стимулов моделирует звуки, приходящие
от двух независимых источников со сходными ча-
стотно-временными характеристиками. Сравне-
ние результатов, полученных в этих двух услови-
ях, позволит разделить влияние пространствен-
ных, временных и частотных характеристик на
локализацию звуковых сигналов.

МЕТОДИКА

В экспериментах принимали участие 15 испы-
туемых (один мужчина и четырнадцать женщин с
нормальным слухом в возрасте от 20 до 42 лет,
средний возраст 29 лет). Перед экспериментом
испытуемые проходили стандартную процедуру
тональной аудиометрии. Различия в порогах слы-
шимости, измеренные у каждого испытуемого на
двух ушах, не превышали 5 дБ.

Исследование состояло из двух блоков, отли-
чавшихся характеристиками звуковых стимулов.
В первом блоке участвовало 12 чел., во втором 11
(из них 8 чел., участвовали и в первом и во втором
блоке). Каждый блок состоял из 8 серий (6 основ-
ных и 2 контрольных) длительностью по 25–
30 мин. В течение одного дня испытуемый при-
нимал участие в 2–4 сериях. Между 1 и 2, а также
между 3 и 4 сериями перерыв на отдых составлял
5 мин, после 2-ой серии перерыв на отдых был
30 мин. Таким образом, один испытуемый прохо-
дил один блок экспериментов за 2–4 дня в тече-
ние 1–2 нед. в удобном для него режиме.
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Испытуемых располагали в комфортном крес-
ле в анэхоидной камере (3 × 3 × 4.5 м). В камере
была установлена полукружная поворотная дуга
радиусом 1 м, на которой располагались 49 гром-
коговорителей (Visaton SC 5.9) с близкими частот-
ными характеристиками. Различия амплитудно-
частотных характеристик громкоговорителей не
превышали +/– 4 дБ в полосе 0.2–18 кГц. Угловое
расстояние между каждыми двумя соседними ди-
намиками составляло 3.75 град. Дуга была уста-
новлена в горизонтальной плоскости. Испытуе-
мого располагали в кресле таким образом, что его
голова находилась в центре дуги, лицом к цен-
тральному громкоговорителю с угловыми коор-
динатами 0 град по азимуту относительно средней
линии головы испытуемого и 0 град по элевации
относительно межушной линии. Два крайних
громкоговорителя, левый и правый, находились
прямо напротив ушей слушателя, что соответ-
ствовало угловым координатам ±90 град (рис. 1, А).
Голову испытуемого не фиксировали, но во вре-
мя предъявления звуковых сигналов просили не
двигаться и не менять положение головы относи-
тельно дуги.

Стимулы. В качестве звуковых стимулов ис-
пользовали широкополосный шум с полосой
пропускания 5–18 кГц, синтезированный цифро-
вым способом с частотой дискретизации 44.1 кГц.
Снизу частотная полоса определялась фильтром,
характеристики которого были подобраны таким
образом, чтобы на 5 кГц заглушение составляло
100 дБ, а на 6 кГц–0 дБ. Сверху частотная полоса
сигнала была ограничена характеристиками
громкоговорителей на 18 кГц.

В основных экспериментальных сериях каж-
дый звуковой стимул состоял из двух шумовых
посылок длительностью по 1 с с фронтами нарас-
тания-спада по 8 мс. Временнáя задержка между
включениями первой и второй посылок могла
принимать значения 0, 1, 2, 3, 5, 8, 12, 18, 25, 40
или 1200 мс. Таким образом, шумовые посылки
подавались либо одновременно, либо вторая
сдвигалась относительно начала первой на вели-
чину задержки (рис. 1, Б). Далее первая шумовая
посылка будет рассматриваться как маскер, а вто-
рая – как сигнал.

В первом блоке экспериментов в качестве мас-
кера и сигнала использовали одну и ту же шумо-
вую посылку. В случае нулевой задержки коэф-
фициент корреляции сигнала и маскера равнялся
единице. Для второго блока экспериментов было
синтезировано множество шумовых посылок с
одинаковой полосой пропускания. Из них была
выбрана пара посылок, у которых коэффициент
корреляции Спирмена был минимальным (Ккор =
= 0.0003). Далее одну посылку из этой пары ис-
пользовали как маскер, а другую – как сигнал.

В естественных условиях обычно интенсив-
ность отраженных сигналов (эхо-сигналов) мень-
ше на 7—10 дБ, чем прямого [16], поэтому в на-
ших экспериментах интенсивность маскера со-
ставляла 54 дБ УЗД (уровень звукового давления),
а сигнала – 45.3 дБ УЗД. Акустические измерения
проводили с помощью аппаратуры Брюэль и
Къер (Дания) в точке расположения центра голо-
вы испытуемого.

В основных сериях в обоих блоках экспери-
ментов маскер всегда предъявляли справа под уг-
лом 15 град относительно средней линии головы.
Сигнал располагался слева относительно средней
линии головы, в одном из трех положений: –86,
‒52 и –18 град по азимуту. Угловое расстояние
между маскером и сигналом составляло 101, 68 и
34 град, соответственно.

Для того чтобы сравнить локализацию сигнала
как в присутствии маскера, так и без него, в каж-
дый блок экспериментов были включены две
контрольные серии. В них испытуемым предъяв-
ляли сигналы, идущие только от одного источни-
ка, без маскера. Шумовой сигнал с частотой про-
пускания (5–18 кГц) длительностью 1 с и фронта-

Рис. 1. Схема предъявления звуковых стимулов.
А – схема расположения источников звука относи-
тельно испытуемого. Белые динамики показывают
расположение сигнала. Серым цветом обозначено
положение маскера. Б – схематичное представление
порядка предъявления маскера и сигнала во времени.
t – задержка начала предъявления сигнала относи-
тельно начала маскера.
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ми нарастания и спада – по 8 мс предъявляли в
одном из 5 положений: –86, –52 и –18 град слева
относительно средней линии головы, а также 15 и
34 град справа относительно средней линии голо-
вы. Интенсивность сигнала составляла 45.3 дБ
УЗД. В псевдослучайном порядке предъявляли
5 положений сигнала, каждое из которых в тече-
ние серии повторялось 20 раз.

Процедура эксперимента. Каждый стимул, в
основных сериях состоящий из двух шумовых по-
сылок с определенной задержкой, а в контроль-
ных – из одной шумовой посылки, предъявляли
по 2 раза, после чего регистрировали ответ испы-
туемого. Ответы регистрировали при помощи
графического планшета Genius G-pen 450, на рабо-
чей поверхности которого была схематически
изображена дуга. После прослушивания звуко-
вых стимулов испытуемый должен был спроеци-
ровать на схему воспринимаемое положение сиг-
нала и затем отметить его на ней, согласно ин-
струкции. Угловые координаты выбранных точек
определяли с помощью специально разработан-
ной компьютерной программы.

В основных экспериментальных сериях испы-
туемые могли слышать либо сигнал и маскер, ли-
бо только маскер. Испытуемого просили отме-
чать положение второго (отсроченного) сигнала,
если он его слышит. В случае если испытуемый
слышал только маскер, он должен был указать
положение маскера. В контрольных сериях испы-
туемый получал инструкцию определять положе-
ние единственного звучащего сигнала.

В начале каждой серии проводили тренировку,
во время которой испытуемому предъявляли сти-
мулы с более широким набором задержек: 1, 2, 3,
5, 8, 12, 18, 25, 40, 74, 150, 300, 600, 1200 мс. Трени-
ровку всегда начинали с максимальной задержки
1200 мс. Все испытуемые при такой задержке
слышали два последовательно звучащих стимула:
первый – справа от средней линии головы, вто-
рой – слева. Затем задержку последовательно
уменьшали до 0 мс. После тренировки переходи-
ли к основной части эксперимента, в которой
временные задержки составляли 0, 1, 2, 3, 5, 8, 12,
18, 25, 40 и 1200 мс. Каждая из использованных
задержек в пределах одной серии повторялась
12 раз. Стимулы с разными задержками чередова-
ли в псевдослучайном порядке. Положение сиг-
нала в пределах одной серии не меняли. Каждый
блок экспериментов состоял из 6 основных се-
рий, по две на каждое расположение тестового
сигнала, и двух контрольных. Порядок серий
внутри блока также был псевдослучайным.

Анализ данных. В контрольных сериях для каж-
дого испытуемого было вычислено усредненное
воспринимаемое положение сигнала в каждом из
пяти возможных положений. В основных сериях,
согласно речевым отчетам испытуемых, если они

слышали сигнал на фоне маскера, то восприни-
маемый сигнал локализовался в левой части аку-
стического пространства, ближе к тому положе-
нию, где они его слышали при изолированном
предъявлении. В случае если они слышали только
маскер, то он воспринимался как расположен-
ный в правой или центральной части акустиче-
ского пространства. При нанесении на коорди-
натную плоскость ответы испытуемых располага-
ли либо в области расположения маскера, либо в
области расположения сигнала (рис. 2). Таким
образом, опираясь на пространственное распре-
деление ответов и речевые отчеты испытуемых,
ответ испытуемого в каждой пробе был класси-
фицирован либо как воспринимаемое положение
сигнала, либо как воспринимаемое положение
маскера. Для каждого типа стимулов, положения
сигнала и значения задержки был вычислен про-
цент ответов, в которых испытуемый слышал
сигнал.

Далее воспринимаемое положение сигнала и
воспринимаемое положение маскера анализиро-
вали по отдельности. По ответам каждого испы-
туемого для каждого типа стимулов, положения
сигнала и значения задержки было вычислено
усредненное по всем пробам воспринимаемое
положение сигнала и воспринимаемое положе-
ние маскера. Необходимо отметить, что в некото-
рых условиях (тип стимула и значение задержки)
испытуемый во всех пробах мог слышать только
маскер, и в таких условиях данные о воспринима-
емом положении сигнала не могли быть получе-
ны. И, наоборот, в других условиях испытуемые
всегда слышали сигнал на фоне маскера. В таких
случаях отсутствуют данные о положении маске-
ра. В промежуточных условиях среднее воспри-
нимаемое положение сигнала и маскера вычис-
ляли по тому количеству проб, которое было
отнесено к соответствующему типу по итогам
классификации, и это количество различалось в
разных условиях.

Для сравнительной оценки было вычислено
смещение (ΔX) – разность между воспринимае-
мым положением сигнала в присутствии маскера
(XМ) и воспринимаемым положением сигнала,
предъявленного из того же динамика в контроль-
ных сериях (XО) по формуле:

Аналогично вычисляли смещение восприни-
маемого положения маскера относительно его
одиночного предъявления в контрольных сериях.

Статистическую оценку данных проводили
посредством трехфакторного дисперсионного
анализа, где факторами были Тип стимулов (кор-
релированные и некоррелированные), Положе-
ние сигнала (–18, –52, –86 град) и Время задержки
(0, 1, 2, 3, 5, 8, 12, 18, 25, 40 и 1200 мс). При прове-

О М.X X XΔ = −
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дении множественных сравнений применяли по-
правку Бонферрони. Все сравнения проводили с
уровнем значимости p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В условиях маскировки ответы испытуемых
группировались либо в области расположения
сигнала, либо в области расположения маскера.
На рис. 2 приводится пример распределения от-
ветов одного испытуемого в восьми эксперимен-
тальных сериях – для коррелированных и некор-
релированных стимулов при двух расположениях
сигнала относительно маскера (–86 и –18 град).
У остальных испытуемых наблюдалась подобная
картина.

Вероятность локализации сигнала. На основа-
нии пространственного распределения ответов
было определено количество проб, в которых ис-
пытуемые локализовали сигнал, и была рассчита-
на вероятность его локализации в зависимости от
положения, задержки и типа стимулов. Вероят-
ность 100% соответствовала тому, что во всех про-
бах испытуемые локализовали только сигнал.
Менее 100% – слушатели локализовали сигнал
только в некоторой части проб. 0% – испытуемые
совсем не локализовали сигнал, а локализовали
только маскер. На рис. 3, А и Б представлены кри-

вые вероятности локализации сигнала, усреднен-
ные по всей группе испытуемых в условиях мас-
кировки для двух блоков экспериментов: корре-
лированных сигнала и маскера (рис. 3, А) и
некоррелированных (рис. 3, Б), для каждого зна-
чения задержки и для каждого из трех положений
сигнала.

В случае коррелированных стимулов для за-
держек от 0 до 2 мс испытуемые не воспринимали
сигнал и в подавляющем большинстве случаев
показывали воспринимаемое положение маскера
(из 12 испытуемых участвовавших в этом блоке,
только у 1–2 чел. вероятность локализации сиг-
нала могла достигать 10–20%). Вероятность обна-
ружения и локализации сигнала в среднем по
группе составляла не больше 3% (рис. 3, А). Мас-
кер полностью подавлял дирекционные призна-
ки сигнала, и испытуемые не могли его локализо-
вать (действие эффекта предшествования). С уве-
личением задержки вероятность обнаружения
сигнала и определения его положения возрас-
тала и достигала 100%, а количество проб, в кото-
рых испытуемые показывали положение маскера
вместо сигнала, уменьшалось. Как видно из
рис. 3, А, при задержках от 12 мс и выше испытуе-
мые показывали положение сигнала приблизи-
тельно в 70% проб, а на долю ответов с локали-
зацией маскера оставалось от 30% и меньше. Подоб-

Рис. 2. Воспринимаемое положение некоррелированных (А) и коррелированных (Б) звуковых стимулов в условиях
маскировки для одного испытуемого.
По оси абсцисс – время задержки в мс. По оси ординат – воспринимаемое положение звуковых стимулов в град. Вос-
принимаемое положение одиночных стимулов, полученное в контрольных сериях, обозначено буквами С (положение
сигнала) и М (положение маскера).
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Рис. 3. Вероятность локализации сигнала: для коррелированных стимулов – А, В, Д, Ж, некоррелированных – Б, Г,
Д, З.
А и Б – вероятность, рассчитанная по группе испытуемых, В–З – вероятность, рассчитанная для каждого испытуемого
отдельно. По оси абсцисс – время задержки в мс. По оси ординат – вероятность локализации сигнала, рассчитанная
в процентах, относительно общего количества проб. Ромбиками обозначена вероятность локализации сигнала при его
расположении в положении –86 град, треугольниками – –52 град, и квадратами – –18 град. Вертикальные линии на
А и Б – стандартная ошибка. На Б, В, Г, Д, У, Ж – черные жирные линии показывают вероятность, рассчитанную по
группе испытуемых для каждого условия.
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ная картина наблюдалась для всех трех возможных
положений сигнала относительно маскера. Одна-
ко, когда сигнал находился в положении – 86 град
по азимуту, вероятность локализации сигнала
была немного больше, чем для двух других его по-
ложений (рис. 3, А). Для положений сигнала –52
и –18 град кривые практически совпадают.

В случае некоррелированных стимулов полно-
го подавления сигнала маскером не наблюдалось
(рис. 3, Б). Максимальное подавление сигнала
происходило при расположении сигнала на –18 град
по азимуту (квадратные маркеры). В этом случае
вероятность того, что испытуемый услышит сиг-
нал и определит его положение, составляла 60–
63% для задержек 0, 1 и 2 мс. Если сигнал был рас-
положен на –52 град по азимуту (треугольники),
вероятность получения ответа на сигнал была 69–
80%. При предъявлении сигнала в положении
‒86 град (ромбики) вероятность его успешной ло-
кализации составляла 85–90% случаев. Все кривые
с увеличением величины задержки возрастали.
При задержках от 18 мс и выше кривые вероятно-
сти локализации сигнала находились в области
100%, а вероятность локализации маскера, соот-
ветственно, падала до нуля. На основании выше-
сказанного воспринимаемое положение сигнала
в дальнейшем рассматривалось для задержек от
3 мс и выше, а воспринимаемое положение мас-
кера – от 0 до 12 мс. Воспринимаемое положение
сигнала при задержках 0, 1 и 2 мс для коррелиро-
ванных стимулов и воспринимаемое положение
маскера при задержках больше 12 мс для всех сти-
мулов не вычислялось по причине недостаточно-
го количества данных.

Если рассматривать данные отдельно по каж-
дому испытуемому, то как видно из рис. 3, В, Д, Ж,
распределение вероятностных кривых для корре-
лированных стимулов похоже для всех положе-
ний сигнала относительно маскера. В случае не-
коррелированных стимулов с уменьшением рас-
стояния между сигналом и маскером (рис. 3, Г, Е, З)
наблюдалось увеличение количества слушателей,
у которых сигнал подавлялся в большей степени,
и вероятность его локализации составляла 20–
70%. Следовательно, возрастали межиндивиду-
альные различия. При самом дальнем положении
сигнала от маскера только у одного испытуемого
из одиннадцати при нулевой задержке вероят-
ность локализации сигнала составляла 20% и
возрастала с увеличением задержки (рис. 3, Г).
Шесть испытуемых в этих условиях всегда слы-
шали и локализовали сигнал, и их вероятностные
кривые лежат на уровне 100% при любых задерж-
ках. Если сигнал был расположен на –52 град по
азимуту, то при минимальной задержке вероят-
ность локализации от 30 до 100% наблюдалась уже
у троих испытуемых из одиннадцати (рис. 3, Е). Для
сигнала в положении –18 град по азимуту только
у двоих слушателей вероятность локализации

сигнала оставалась в пределах от 80 до 100%
(рис. 3, З), остальные индивидуальные кривые
сместились в нижнюю часть графика у девяти че-
ловек.

Таким образом, вероятность локализации сиг-
нала на фоне маскера зависела от всех трех пара-
метров: 1) от задержки: с увеличением задержки
вероятность локализации сигнала возрастала для
обоих типов стимулов; 2) от типа стимулов: в слу-
чае коррелированных стимулов при минималь-
ных задержках все испытуемые локализовали
только маскер, для некоррелированных стимулов
полного подавления сигнала маскером не наблю-
далось; 3) от расположения сигнала: можно отме-
тить тенденцию к уменьшению подавления вос-
приятия сигнала с увеличением расстояния меж-
ду сигналом и маскером.

Воспринимаемое положение сигнала. На рис. 4
показано усредненное по группе испытуемых
смещение воспринимаемого положения корре-
лированного сигнала (рис. 4, А) и не коррелиро-
ванного (рис. 4, Б) в условиях маскировки отно-
сительно его одиночного предъявления в кон-
трольных сериях. Положительные значения по
оси ординат показывают смещение в сторону
противоположную нахождению маскера, а отри-
цательные – смещение в сторону маскера.

Как видно из рис. 4, смещение для двух типов
сигналов довольно небольшое и составляет при-
близительно 5 град и меньше. Кривые, отражаю-
щие смещение, лежат близко друг к другу. Однако
если сигнал был расположен на –18 град по ази-
муту, то смещение было немного больше, чем при
других положениях сигнала.

Сравнение величин смещения воспринимае-
мого положения для двух типов сигналов и трех
их расположений для задержек от 3 до 1200 мс при
помощи трехфакторного анализа не выявило зна-
чимых различий для фактора Тип стимулов. Зна-
чимые главные эффекты были получены для двух
факторов: Положение сигнала и Время задержки
(F(2, 431) = 6.875, p < 0.05), (F(7, 431) = 6.222, p <
< 0.01, соответственно). Значимое взаимодей-
ствие было получено между факторами Положе-
ние сигнала и Время задержки (F(14, 46) > 1.74, p <
< 0.05), а также между факторами Положение
сигнала и Тип стимулов (F(2, 46) = 4.987, p < 0.01).

Для взаимодействия Положение сигнала × Тип
стимулов попарные сравнения выявили достовер-
ные различия (p < 0.05) между величинами сме-
щения воспринимаемого положения сигнала для
коррелированных и некоррелированных стиму-
лов только в случае, если сигнал подавался из
ближнего к маскеру динамика (–18 град). Досто-
верные различия между разными положениями
сигнала были получены только для коррелиро-
ванных стимулов. Смещение воспринимаемого
положение сигнала, звучавшего из ближнего к
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маскеру динамика (–18 град), было достоверно
больше (p < 0.05), чем при двух других возможных
его положениях (–52 и –86 град). Достоверных
различий между соответствующими величинами,
полученными для некоррелированных стимулов,
не было (p > 0.05). Иными словами, зависимость
от Положения сигнала по-разному проявлялась
для коррелированных и некоррелированных сти-
мулов (фактор Тип стимулов). В связи с этим, для
того чтобы рассмотреть взаимодействие факто-
ров Положение сигнала и Время задержки, целесо-
образно будет привести результаты попарных
сравнений для коррелированных и некоррелиро-
ванных стимулов по отдельности, несмотря на то,
что трехфакторное взаимодействие не достигало
уровня значимости. В противном случае, усред-
нение результатов, полученных для коррелиро-
ванных и некоррелированных стимулов, ослабит
влияние фактора Положение сигнала.

Взаимодействие факторов Положение сигнала
и Время задержки выражалось в следующем: толь-
ко для коррелированных стимулов, и только в том
случае, когда сигнал располагался ближе всего к
маскеру, при задержках от 3 до 8 мс величины
смещения воспринимаемого положения сигнала
были достоверно больше (p < 0.05), чем при двух
других положениях сигнала и при всех остальных
значениях Времени задержки (рис. 4, А). Для не-
коррелированных стимулов достоверных разли-
чий в попарных сравнениях получено не было
(p > 0.05).

Воспринимаемое положение маскера. На рис. 5
показано усредненное по всем испытуемым сме-
щение воспринимаемого положения маскера для
коррелированных (рис. 5, А) и некоррелирован-
ных стимулов (рис. 5, Б). Положительные значе-
ния по оси ординат показывают смещение вос-
принимаемого положения маскера в сторону
сигнала относительно его положения при изоли-
рованном предъявлении, а отрицательные – сме-
щение в сторону, противоположную нахождению
сигнала. При одновременной подаче сигнала и
маскера (задержка 0 мс) происходит бинаураль-
ное слияние – процесс, при котором подобные
(но не полностью идентичные) звуки сливаются в
единый звуковой образ. Как видно из рис. 5, А,
для коррелированных стимулов при одновремен-
ной подаче маскера и сигнала характерно боль-
шое смещение звукового образа в сторону сигна-
ла. Согласно устным отчетам испытуемых, они
воспринимали один звуковой образ, который был
расположен на дуге в области средней линии го-
ловы. Причем для сигналов, расположенных на
‒52 и –86 град, смещение слитного звукового об-
раза составляло 14 и 15 соответственно. Наимень-
шее смещение 10 град было получено для сигнала
–18 град.

Когда сигнал был расположен на –18 град по
азимуту, а маскер на +15 град по азимуту, эти ис-
точники звука находились почти симметрично
относительно средней линии головы. При одина-
ковой интенсивности стимулов испытуемые ло-
кализовали бы звуковой образ около средней ли-
нии головы, т.е. около 0 град по азимуту. Однако
в наших экспериментах интенсивность маскера
была выше интенсивности сигнала на 8.69 дБ
(1 Нп). Следовательно, воспринимаемое положе-
ние звукового образа должна была сместиться в
сторону маскера, что мы и наблюдали. При рас-
положении сигнала на –52 и на –86 град по ази-
муту сигнал и маскер были расположены несим-
метрично относительно средней линии головы.
Очевидно, что на локализацию звукового образа
помимо фактора разной интенсивности между
сигналом и маскером влияло и различное поло-
жение двух стимулов.

Рис. 4. Смещение воспринимаемого положения сиг-
нала: для коррелированных стимулов – А, некоррели-
рованных – Б.
По оси абсцисс – величина задержки в мс. По оси ор-
динат – величина смещения в град. Отрицательные
значения показывают смещение к маскеру, положи-
тельные – смещение от маскера (к левому уху). Звез-
дочками обозначена степень достоверности отличий
значений: * – p < 0.05 , ** – p < 0.01. Цвет звездочек со-
ответствует различиям, полученным между разными
положениями стимулов: –18 от –56 град (темно-се-
рые звездочки) и –86 град (серые звездочки). Осталь-
ные обозначения см. рис. 3.
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Если между стимулами вводилась задержка,
смещение резко уменьшалось и составляло от 2
до 3 град для сигнала в положении –18 град. Для
остальных положений сигнала смещение воспри-
нимаемого положения маскера находилось в об-
ласти нуля. Как видно из рис. 4, А, кривые, пока-
зывающие смещение воспринимаемого положе-
ния маскера для задержек от 1 до 8 мс, идут почти
параллельно.

Для некореллированных стимулов максималь-
ное смещение воспринимаемого положения мас-
кера составляло 5–6 град для сигнала, располо-
женного на –18 град по азимуту (рис. 4, Б). При
расположении сигнала на –52 град по азимуту
воспринимаемое положение маскера сдвигалось
на 2–3 град, а при нахождении сигнала на –86 град
смещение составляло от 1 до 0 град. Кривые, по-
казывающие смещение при задержках от 0 до 8 мс
для трех положений сигнала, идут также практи-
чески параллельно. Величина смещения маскера
для некоррелированных стимулов была больше,
чем для коррелированных, для положений сигна-
ла –18 и –52 град по азимуту.

Статистические сравнения были проведены
при помощи трехфакторного дисперсионного
анализа, где факторами (как и в предыдущем слу-
чае) были Тип стимулов, Положение сигнала (–18,
–52, –86 град) и Время задержки (0, 1, 2, 3, 5, 8 мс).
Согласно результатам анализа, для факторов По-
ложение сигнала и Время задержки были получены
значимые главные эффекты (F(2, 251) = 19.2, p <
< 0.001, и F(5, 251) = 14.7, p < 0.001, соответствен-
но). Для фактора Тип стимулов достоверных раз-
личий не обнаружено. Получено достоверное вза-
имодействие между факторами Тип стимулов и
Положение сигнала (F(2, 251) = 5.34, p < 0.05) и
Тип стимулов и Время задержки (F(5, 251) = 12.15,
p < 0.001).

Согласно попарным сравнениям, при взаимо-
действии факторов Тип стимулов и Положение сиг-
нала, воспринимаемое положение сигнала силь-
нее смещалось по направлению к маскеру при
уменьшении расстояния между сигналом и мас-
кером, но эта тенденция по-разному проявлялась
для коррелированных и некоррелированных сти-
мулов. Для коррелированных стимулов достовер-
ные различия были получены только между сиг-
налами, расположенными на –18 и –52 град (p <
< 0.05), а для некоррелированных – как между
положениями –18 и –52 град (p < 0.01), так и меж-
ду положениями –18 и –86 град (p < 0.001). Вели-
чина смещения некоррелированных сигналов,
расположенных на –18 град по азимуту, была до-
стоверно больше, чем коррелированных (p < 0.01),
а для сигналов в положении –86 град, наоборот,
меньше (p < 0.05). Из рис. 5 видно, что различия
между разными положениями сигнала в большей
степени складываются благодаря ответам на не-

коррелированные стимулы, но в формирование
такого соотношения вносят разный вклад резуль-
таты, полученные при разных значениях Времени
задержки. По этой причине далее, вместо двух-
факторного взаимодействия и Тип стимулов ×
× Время задержки, будут проанализированы ре-
зультаты попарных сравнений для трехфакторного
и Тип стимулов × Положение сигнала × Время за-
держки, несмотря на то, что оно не достигло уров-
ня значимости.

При одновременном предъявлении сигнала и
маскера (задержка 0 мс) смещение воспринимае-
мого положения маскера для коррелированных
стимулов было достоверно больше, чем в случае
некоррелированных, независимо от того, на ка-
ком расстоянии от маскера предъявлялся сигнал
(степень достоверности различий показана звез-
дочками на рис. 5, А). При введении задержки
различия между коррелированными и некорре-

Рис. 5. Смещение воспринимаемого положения мас-
кера: для коррелированных стимулов – А, некоррели-
рованных – Б.
По оси абсцисс – время задержки в мс. По оси орди-
нат – величина смещения воспринимаемого положе-
ния маскера в град. Отрицательные значения показы-
вают смещение от сигнала, положительные – смеще-
ние к сигналу (к правому уху). Звездочками
обозначена степень достоверности отличий значе-
ний: * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.
Цвет звездочек соответствует различиям, получен-
ным при разных положениях стимула –18 град (чер-
ные звездочки) от –56 град (темно-серые звездочки)
и –86 град (светло-серые звездочки). Остальные обо-
значения см. рис. 3.
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лированными стимулами в величине смещения
воспринимаемого положения маскера исчезали
(для положения сигнала –86 град) или меняли
знак (для положений сигнала –52 и –18 град).
Значения времени задержки, для которых эти
различия достигали уровня достоверности (p <
< 0.05), отмечены звездочками на рис. 5, Б. Также
необходимо отметить, что для коррелированных
стимулов воспринимаемое положение маскера
при нулевой задержке достоверно отличалось от
полученных при всех остальных задержках (p <
< 0.01 для положения сигнала –18 град и p < 0.001
для двух других положений); достоверных разли-
чий в зависимости от Положения сигнала обнару-
жено не было. Для некоррелированных стимулов
достоверных различий между разными Времена-
ми задержки выявлено не было, однако при двух
задержках (2 и 5 мс) смещение воспринимаемого
положения маскера было достоверно больше при
положении сигнала –18 град, чем при положении
–86 град.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Способность локализовать сигнал зависела от

взаимного расположения сигнала и маскера, как
в пространстве, так и во времени. Эти факторы
влияли как на вероятность локализации сигнала
(рис. 3), так и на величину смещения его воспри-
нимаемого положения (рис. 4). Вероятность ло-
кализации сигнала возрастала с увеличением за-
держки, а при одинаковых задержках возрастала с
увеличением углового расстояния между маске-
ром и сигналом. Воспринимаемое положение
маскера также смещалось в сторону сигнала (рис. 5).
Взаимное влияние сигнала и маскера друг на дру-
га было сильнее выражено для близко располо-
женных коррелированных стимулов, чем для не-
коррелированных и разнесенных в пространстве.

Максимальное смещение воспринимаемого
положения сигнала наблюдалось при его распо-
ложении на –18 град, для остальных положений
сигнала смещение было небольшое и имело схо-
жий характер, как для коррелированных, так и
некоррелированных стимулов. Таким образом,
наибольшей маскировке был подвержен сигнал,
расположенный ближе всего к маскеру. В какой-
то степени это подтверждает данные исследова-
ния [17], где было показано, что уменьшение мас-
кировки с угловым расстоянием происходило до
тех пор, пока источники не были разнесены в
пространстве на 60 град. После этого уровень
маскировки оставался постоянным вплоть до
разнесения источников на 150 град. Уровень мас-
кировки при расстоянии между стимулами боль-
ше 60 град был на 8–10 дБ меньше, чем тот, кото-
рый наблюдался при расположении источников
сигнала и маскера в одном и том же месте. В на-
шем исследовании расстояние между сигналом и

маскером составляло 33, 71 и 101 град, для распо-
ложений сигнала на –18, –52, –86 град соответ-
ственно. В случае коррелированных стимулов ре-
зультаты, полученные для двух дальних положений
сигнала, полностью совпадали как по критерию
вероятности локализации сигнала, так и по вели-
чине смещения его воспринимаемого положе-
ния. В случае некоррелированных стимулов кри-
вые, полученные для двух дальних положений
стимула, могли незначительно различаться меж-
ду собой, но в любом случае отличались от ближ-
него. Таким образом, наши результаты, получен-
ные в задаче локализации коррелированных зву-
ковых стимулов, подтверждают закономерности,
полученные ранее методом порогов.

Смещение воспринимаемого положения, по-
видимому, возникает вследствие того, что при
близком положении сигнала и маскера характе-
ристики передачи звукового давления становятся
более похожими [1], и, следовательно, тем боль-
ше перекрываются нервные представительства,
обрабатывающие сигнал и маскер в слуховой си-
стеме [18]. На перцептивном уровне это приводит
к сдвигу субъективного положения сигнала в сто-
рону расположения маскера, и наоборот, сдвигу
маскера в сторону сигнала. В нашем случае, чем
ближе сигнал находился к маскеру, тем большее
наблюдалось смещение, и коррелированные сти-
мулы при близком расположении сдвигались друг
к другу сильнее, чем некоррелированные.

В целом полученное нами смещение как для
коррелированных, так и для некоррелированных
сигналов – небольшое. Полученный сдвиг может
быть объяснен характером использованных сти-
мулов. Как было описано выше, сигналы, содер-
жащие высокие частоты, более устойчивы к мас-
кировке. Для сигналов, содержащих низкие ча-
стоты, было показано, что оценка бинауральной
разности по времени в большей степени зависит
от начальной части сигнала [19]. При прямой по-
следовательной маскировке именно начало сиг-
нала больше подвержено маскирующему эффекту,
и вследствие этого маскировка низкочастотных
сигналов более эффективна [9]. В противополож-
ность этому, для высокочастотных сигналов оценка
бинауральной разности по интенсивности или
оценка по спектру сигнала основывается в боль-
шей степени на более поздней части сигнала [9],
вследствие чего эти сигналы более устойчивы к
маскировке. Можно предположить, что в нашем
исследовании при локализации сигнала у испы-
туемых больший вес имела последняя часть сиг-
нала.

Следует отметить, что нами были получены
сильные межиндивидуальные различия, особен-
но выраженные при локализации некоррелиро-
ванных сигналов (рис. 3). Для коррелированных
сигналов у всех испытуемых наблюдалась схожая
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картина: с увеличением задержки число проб,
в которых испытуемый локализовал сигнал, уве-
личивалось, для всех расположений сигналов.
На локализацию некоррелированных стимулов
задержка влияла в большей степени, чем про-
странственное расположение. Число испытуе-
мых, которые не могли локализовать сигнал в па-
радигме маскер–сигнал увеличивалось, при бо-
лее близком расположении сигнала к маскеру
(рис. 3, Е–З). Можно предположить, что подоб-
ные межиндивидуальные различия возникают за
счет неопределенности ситуации.

Одно из возможных объяснений полученным
межиндивидуальным различиям, несмотря на то,
что сигнал и маскер различаются, состоит в том,
что они имеют одинаковые огибающие. И чем
ближе расположены стимулы, тем больше харак-
теристики передачи звукового давления стано-
вятся похожими [1]. Слуховая система выделяет
из двух сигналов, поступающих на правое и левое
ухо, коррелированные между собой составляю-
щие [1]. Оставшиеся некоррелированные части
увеличивают неопределенность и ухудшают точ-
ность локализации. Если сигналы не содержат
коррелированных частей или их мало, то каждый
сигнал вызывает ощущение отдельного слухового
объекта. Другими словами, слуховая система
должна решить, что приходит от одного источни-
ка, а что – от разных источников. Неопределен-
ность увеличивает межиндивидуальные разли-
чия, особенно в условиях маскировки [20].

Таким образом, можно заключить, что про-
странственное расположение маскера относи-
тельно сигнала для некоррелированных стимулов
имеет больший вес по сравнению с задержкой
звучания сигнала для локализации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Ухудшение локализации звуковых стимулов в
условиях маскировки проявлялось в уменьшении
вероятности получения ответа на сигнал в при-
сутствии маскера и в искажении воспринимаемо-
го положения звуковых стимулов (в тех случаях,
когда сигнал был обнаружен и его положение
определено). Воспринимаемое положение сигна-
ла смещалось в сторону маскера, а положение
маскера – в сторону сигнала. Подавление про-
странственных признаков сигнала было сильнее
выражено для коррелированных стимулов, чем
для некоррелированных, и уменьшалось с увели-
чением задержки между началом звучания маске-
ра и сигнала, а также с увеличением углового рас-
стояния между ними.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-

лениях, и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Института физиологии им. И.П. Пав-
лова РАН (Санкт-Петербург).
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Localization of Correlated and Uncorrelated Audio Signals in the Horizontal Plane 
under Masking Conditions

M. Yu. Agaevaa, *, E. A. Petropavlovskaiaa

aPavlov Institute of Physiology RAS, St. Petersburg, Russia
*E-mail: agamu_1@mail.ru

The effect of the masker on the localization of the signal was investigated in the free field conditions. Band-
pass noise bursts (5–18 kHz) were used to create a signal and a masker. In the case of correlated stimuli, the
same noise burst served both as a masker and a signal. In the case of uncorrelated stimuli, the signal and the
masker were created from two different noise bursts. The masker was always on the right at an angle of 15 de-
grees. The signal was presented in one of three positions on the left: –18, –52, –86 degrees. The signal and
the masker of 1 s duration each were presented either simultaneously or with a shift of the signal onset relative
to the masker onset. The delay varied from 1 to 1200 ms. Perceived position of signals under masking condi-
tions were compared with a single presentation of the signal. It is shown that under the masking conditions
the perceived position of the signal shifted towards the masker, and the perceived position of the masker shift-
ed towards the signal. The shift value decreased with increasing delay between the signal and the masker and
with increasing angular distance between them. The mutual influence of the signal and the masker was more
pronounced for correlated stimuli than for uncorrelated ones.

Keywords: localization of the sound signal, masking, free field conditions.
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Цель исследования – выяснение зависимости постинсультных нарушений двигательной функ-
ции (ДФ) сохранной и паретичной рук от латерализации поражения и тяжести пареза. Также было
исследовано влияние латерализации поражения и тяжести пареза на восстановление ДФ в резуль-
тате реабилитационных процедур, использующих экзоскелет кисти, управляемый интерфейсом
мозг-компьютер. В исследование были включены 24 пациента, 12 с левосторонним и 12 с правосто-
ронним поражениями головного мозга. В каждую из групп входило 6 пациентов с умеренным и
6 с тяжелым парезами. В качестве двигательных тестов, регистрируемых до и после реабилитацион-
ных процедур, использовались изолированные движения в суставах паретичной и сохранной рук.
Моменты мышечных сил в суставах и степень изолированности движения использовались для оцен-
ки состояния ДФ. Показано, что суставные моменты сохранной руки были больше в случае лево-
стороннего поражения; в этом случае асимметрия суставных моментов была выражена сильнее, чем
при правостороннем поражении, что может означать более выраженный дисбаланс активностей
полушарий. Эффективность реабилитации проявляется: 1) в возрастании моментов мышечных сил
в суставах как сохранной, так и паретичной рук и 2) в увеличении симметрии биомеханических па-
раметров сохранной и паретичной рук, что может свидетельствовать о восстановлении баланса ак-
тивностей сохранного и пораженного полушарий. Биомеханический анализ изолированных движе-
ний в суставах позволяет считать, что движение пронации-супинации при вертикальном положе-
нии предплечья является чувствительным индикатором восстановления ДФ после инсульта.

Ключевые слова: сохранная рука, паретичная рука, латерализация поражения, восстановление дви-
жений после инсульта, биомеханический анализ, интерфейс мозг-компьютер.
DOI: 10.31857/S013116462270014X, EDN: APQCCZ

Общепринято, что двигательный дефицит по-
сле инсульта касается не только паретичной [1–3],
но и сохранной руки [4, 5]. Нарушение мозгового
кровообращения – синдром не только локального,
но и диффузного поражения мозга, обусловлен-
ного недостаточностью кровоснабжения в обоих
полушариях, в результате чего в преморбидной
фазе заболевания обе руки испытывают дефицит
регуляторных влияний. Вследствие очагового по-
ражения мозга нарушаются межполушарные свя-
зи (в частности, ответственные за бимануальные
координации), что сказывается на состоянии
двигательной функции (ДФ) сохранной руки [6, 7].

Как следствие, в исследованиях ДФ руки после
инсульта избегают термина “сохранная рука” (in-
tact arm), предпочитая термины “непаретичная”
(non-paretic) или “менее пораженная” (less affected).
В настоящем исследовании для краткости исполь-
зуется термин “сохранная” в смысле “в меньшей
степени пораженная”.

Несмотря на то, что расстройство моторики
сохранной руки как правило значительно меньше,
чем паретичной, оно может существенно ограни-
чивать функциональную активность пациента,
особенно в случае тяжелых поражений [8–11], т.к.
в этом случае больные используют сохранную ру-
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ку в 3–6 раз чаще, чем паретичную [12]. Показа-
но, что нарушения ДФ сохранной руки не исчеза-
ет спонтанно со временем [13]. Таким образом,
в случае тяжелых парезов, когда основная двига-
тельная нагрузка падает на сохранную руку, она в
наибольшей степени нуждается в восстанови-
тельном лечении. Однако реабилитационные
процедуры после инсульта направлены в основ-
ном на восстановление ДФ паретичной руки.
Традиционные методы, включающие в реабили-
тацию сохранную руку, дают противоречивые ре-
зультаты. В некоторых работах показано улучше-
ние ДФ паретичной руки в случае включения в
реабилитацию сохранной руки [14, 15], в других
работах различий эффективности унилатеральных
и билатеральных подходов не обнаруживают [16].

В этой связи процедуры, использующие ин-
терфейс мозг-компьютер (ИМК), управляющий
экзоскелетом кисти на основе кинестетического
воображения движения [17–22], представляются
адекватными для одновременной реабилитации
паретичной и сохранной рук. Воображение дви-
жения обеих рук, используемое в этих процеду-
рах, стимулируют процессы нейропластичности в
обоих полушариях, способствуя прогрессу ДФ
каждой руки и бимануальных координаций. Важ-
но, что воображение движения остается един-
ственным активным способом реабилитации для
случаев тяжелых парезов [23, 24] и/или для паци-
ентов в позднем восстановительном периоде, до-
стигшим функционального плато в восстановле-
нии ДФ [25].

Процедуры ИМК + экзоскелет являются но-
выми разработками, которые только начинают
использоваться в клинической практике [26]. Ис-
следования их эффективности в основном уделя-
ли внимание прогрессу ДФ паретичной руки. Ис-
следования сохранной руки касались сравнитель-
ного анализа электрофизиологической [27] и
гемодинамической [20, 28] активности контрала-
терального и ипсилатерального полушарий. Био-
механический анализ ДФ сохранной руки прово-
дился только для отдельных клинических случаев
[24, 29, 30]. Движения сохранной руки могут слу-
жить индикатором нейропластических перестроек,
происходящих в результате реабилитационных
процедур, а в случае тяжелого пареза являться един-
ственным надежным индикатором успешного хо-
да реабилитации. Как следствие, биомеханиче-
ский анализ движений сохранной руки позволяет
дать объективную оценку как степени нарушения
ее ДФ, так и эффективности ее восстановления.

Исследования движений сохранной руки по-
казали, что двигательный дефицит сохранной ру-
ки существенным образом зависит от латерализа-
ции поражения. Отличия касаются как степени
нарушения ДФ, так и специфики нарушенной
функции. Показано, например, что двигательный

дефицит сохранной руки пациентов с поражени-
ем в левом полушарии (LHD – left-hemisphere dam-
age) выражен значительно сильнее, чем у пациентов
с поражением в правом полушарии (RHD – right-
hemisphere damage) [31], и касается координации
движения [13]. Двигательный дефицит сохранной
руки у пациентов с RHD касается точности дви-
жения [13] и поддержания статического положе-
ния конечности [32–34].

Цель настоящего исследования – выяснение
зависимости ДФ сохранной руки от латерализа-
ции поражения и тяжести пареза на основе био-
механического анализа движений паретичной и
сохранной рук до и после реабилитационных
процедур ИМК + экзоскелет кисти. В качестве
двигательных тестов используются изолирован-
ные движения в суставах сохранной и паретичной
рук. Эти тесты позволяют проанализировать ко-
ординацию позной и двигательной компонент
организации движений.

Результаты наших исследований показали, что
эффективность тренировок кинестетического во-
ображения движения проявляется: 1) в возраста-
нии моментов мышечных сил в суставах как со-
хранной, так и паретичной рук и 2) в восстановле-
нии симметрии суставных моментов сохранной и
паретичной рук, что может свидетельствовать о
восстановлении баланса активностей полушарий.

Суставные моменты сохранной руки были
больше в случае LHD, чем в случае RHD, что сви-
детельствует о менее выраженном мышечном де-
фиците сохранной руки в случае LHD. Как след-
ствие, в случае LHD сильнее выражена асиммет-
рия суставных моментов сохранной и паретичной
рук, что может означать более выраженный дис-
баланс активностей полушарий, т.е. более высо-
кую степень нарушения ДФ, проявляющуюся, в
частности, в нарушении координаций левой со-
хранной руки.

Сравнение с результатами, полученными в
рамках гипотезы о латерализации механизмов
двигательного управления [35], позволяет пред-
положить, что постинсультное поражение меха-
низмов поддержания позы сохранной руки выра-
жено в меньшей степени, чем поражение меха-
низмов координации ее движений.

МЕТОДИКА

Исследовали движения 24-х пациентов, про-
ходивших курс постинсультной реабилитации,
использующей экзоскелет кисти, управляемый
ИМК, основанном на кинестетическом вообра-
жении движения. Реабилитационные процедуры
проводили на базе неврологического отделения
ГБУЗ МО МОНИКИ им. М.Ф. Владимирского
(г. Москва).
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Для всех пациентов правая рука была доми-
нантной. 12 пациентов имели поражение в левом
полушарии, 12 – в правом. В каждую из этих
групп входили 6 пациентов с умеренным и 6 с тя-
желым парезом. Тяжесть пареза оценивали по
шкале Fugl-Meyer (FM) [36], исходя из максималь-
ных 66-и баллов для верхней конечности. 29 бал-
лов по шкале FM принимали в качестве границы
между умеренным (m) и тяжелым (s) парезом [37].
Характеристики пациентов представлены в табл. 1.

Процедура реабилитации. Процедура реабили-
тации проходила по ранее разработанному прото-
колу [22]. Пациент располагался в кресле перед
монитором компьютера. На обеих руках пациен-
та фиксировали экзоскелеты кисти, управляемые
электромоторами (НПО “Андроидная техника”,
Россия). Отведение электроэнцефалографиче-
ской (ЭЭГ) активности выполнялось 32 электро-
дами, наложенными по международной системе

10–20. Для управления ИМК пациент должен
был воспроизводить следующие три состояния:
расслабление (покой), кинестетическое пред-
ставление разгибания пальцев левой или правой
кисти. Инструкции по воображению движения
предъявляли пациенту на экране монитора в слу-
чайном порядке, каждая в течение 10 с, между ни-
ми давали инструкцию на 10-секундный период
покоя. Для распознавания воображаемого движе-
ния применяли классификатор паттернов ЭЭГ,
основанный на методе Байеса [38]. Результаты
распознавания воображаемого движения предъ-
являли по зрительной и кинестетической обрат-
ной связи: фиксирующая взор метка на экране
меняла яркость, а экзоскелет осуществлял пас-
сивное разгибание пальцев кисти. Проводили
10 ежедневных занятий, каждое включавшее 3 сес-
сии по 10 мин. Интервал между сессиями для от-
дыха пациента составлял 5 мин.

Таблица 1. Характеристики пациентов, принимавших участие в исследовании

Примечание: L – поражение в левом полушарии, R – поражение в правом полушарии, Г – геморрагический инсульт, И –
ишемический инсульт, К-П – корково-подкорковое поражение, П – поражение в подкорке, m – умеренный парез, s – тяже-
лый парез.

Пациент Возраст, лет Латерализация 
поражения (L/R)

Тип инсульта 
(Г/И)

Локализация 
поражения 

(К-П/П)

Давность 
инсульта, мес.

FM до процедур 
и степень пареза (m/s)

1 46 L Г П 10 38 (m)
2 47 L Г П 15 43 (m)
3 32 L Г К-П 4 33 (m)
4 53 L И К-П 7 36 (m)
5 56 L И К-П 13 39 (m)
6 60 L И К-П 19 40 (m)
7 63 R И П 6 43 (m)
8 69 R И К-П 11 58 (m)
9 66 R И К-П 6 29 (m)
10 59 R И П 7 37 (m)
11 59 R И К-П 2 56 (m)
12 64 R И П 18 38 (m)
13 47 L И К-П 7 6 (s)
14 47 L И К-П 14 9 (s)
15 42 L Г П 16 21 (s)
16 42 L Г П 21 22 (s)
17 43 L Г П 26 20 (s)
18 54 L И К-П 4 17 (s)
19 78 R И П 8 17 (s)
20 66 R И К-П 6 12 (s)
21 64 R И П 10 16 (s)
22 62 R И К-П 3 28 (s)
23 63 R И К-П 10 28 (s)
24 72 R И П 10 10 (s)
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Биомеханический анализ движений. Движения
сохранной и паретичной рук регистрировали не-
посредственно перед первой процедурой и сразу
после последней процедуры курса реабилитации.
Идеология реабилитационного процесса предпо-
лагала запуск нейропластических процессов в ко-
ре головного мозга. Условия для такого запуска
создает ранняя вертикализация и стимуляция
опорных зон стоп пациентов, способствующая
активации афферентного потока в мозг. Поэтому
отдали предпочтение регистрации параметров
движения в положении пациента стоя, при верти-
кальном начальном положении руки.

В качестве двигательных тестов пациенту
предлагали совершить изолированные движения,
соответствующие каждой из степеней свободы
руки, т.н. кинематический портрет [29]: отведе-
ние-приведение и сгибание–разгибание в лучеза-
пястном суставе, сгибание–разгибание и прона-
цию-супинацию в локтевом суставе, сгибание-
разгибание, отведение-приведение и вращение
относительно продольной оси плеча в плечевом
суставе. Пациент должен был выполнить каждое
движение три раза с максимальной амплитудой и
удобной скоростью. Пациента просили избегать
движений по степеням свободы, не входящих в
инструкцию. Кроме этого, все тестовые движе-
ния выполнял пассивно врач, проводивший про-
цедуры. Активные и пассивные движения реги-
стрировали с помощью 4-х датчиков электромаг-
нитной системы trakStar (Ascension Technology Corp.,
США), установленных на тыльной поверхности
кисти, на дистальной части предплечья, на плече

и на акромионе лопатки (рис. 1). Частота опроса
при регистрации движений составляла 100 Гц.

Далее анализировали изолированные движе-
ния в локтевом суставе: пронация-супинация при
вертикальном (psev) (рис. 1, А) и горизонтальном
(pseh) (рис. 1, Б) положениях предплечья и сгиба-
ние-разгибание (fee) (рис. 1, В). Выбор этих дви-
жений обусловлен следующими соображениями.
Известно, что проксимальный плечевой сустав
управляется обоими полушариями, а управление
дистальными суставами латерализовано [39]. Дви-
жения в дистальном лучезапястном суставе после
инсульта существенно ограничены, а в случае тя-
желых парезов часто отсутствуют. В связи с этим
для анализа двигательных особенностей, связан-
ных с латерализацией поражения, движения в лок-
тевом суставе представляются оптимальными.

По данным регистрации пассивных движений
вычисляли индивидуальные положения осей
вращения в суставах, а по данным регистрации
активных движений – суставные углы, соответ-
ствующие всем степеням свободы руки [40].
Cуставные скорости определяли численно по пя-
титочечной схеме с весами 1, 2, 4, 2, 1 [41]. Приме-
ры зависимостей суставных скоростей от времени
до и после курса реабилитации для сохранной и
паретичной рук показаны на рис. 2.

В качестве оценки ДФ сохранной и паретич-
ной рук принимаются два параметра: 1) суммар-
ный момент мышечных сил, обеспечивающих
движение по каждой степени свободы, и 2) сте-
пень выраженности изолированного движения,
характеризующая координацию между степеня-

Рис. 1. Движения руки, включенные в двигательные тесты.
А – пронация-супинация при вертикальном положении предплечья (psev); Б – пронация-супинация при горизонталь-
ном положении предплечья (pseh); В – сгибание-разгибание в локте (fee).

А Б В
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ми свободы. Для оценки момента мышечных сил
вычисляется стандартное отклонение скорости
ΔV по каждой степени свободы [42]. Этот пара-
метр описывает изменение угловой скорости в
процессе движения и может служить оценкой уг-
лового ускорения, а, следовательно, и оценкой
суммарного момента сил в суставе. Степень выра-
женности изолированного движения вычисляли
как отношение стандартного отклонения скоро-
сти движения, входящего в инструкцию, к сумме
стандартных отклонений скоростей по всем сте-
пеням свободы руки.

В случае тяжелого пареза один пациент с LHD
и 4 пациента с RHD не смогли выполнять прона-
цию-супинацию, удерживая предплечье в гори-
зонтальном положении. Поэтому далее момент в
суставе ΔVpseh и степень изолированности pseh ис-
следовали только для пациентов с умеренным па-
резом.

Для описания изменений ДФ в результате про-
цедур ИМК + экзоскелет используется относи-
тельное изменение биомеханических параметров:
отношение их разности после и до процедур к
значению до процедур. Например, изменение су-
ставного момента вычисляли по формуле: (ΔV2 –
– ΔV1)/ΔV1 × 100%, где индексами 1 и 2 обозначе-

ны величины суставных моментов до и после
процедур.

Статистический анализ. Для описаний отли-
чий между биомеханическими параметрами при-
меняли критерий Вилкоксона, а для описания
корреляций – коэффициент ранговой корреля-
ции Спирмена.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Моменты мышечных сил в суставах. Средние
значения суставных моментов сохранной руки до
процедур были выше для LHD, чем для RHD, как
для умеренного, так и для тяжелого парезов (рис. 3).
Достоверное отличие LHD от RHD было только
для pseh в случае умеренного пареза (p = 0.006) и
для psev в случае тяжелого пареза (p = 0.04) (белые
прямоугольники слева и справа, рис. 3).

Для паретичной руки, напротив, суставные
моменты в случае умеренного пареза были в
среднем выше, хотя и статистически недостовер-
но, для RHD (заштрихованные прямоугольники,
рис. 3, А). Для тяжелого пареза средние значения
суставных моментов psev и fee для LHD и RHD бы-
ли одинаковыми (заштрихованные прямоуголь-
ники, рис. 3, Б).

Рис. 2. Зависимости суставных скоростей от времени в процессе выполнения пронации-супинации при горизонталь-
ном положении предплечья (pseh) пациентом с умеренным парезом и поражением в левом полушарии.
Жирной линией показана скорость pseh, тонкими линиями – скорости движений по остальным степеням свободы ру-
ки. Скорости суставных движений сохранной руки: А – до процедур, Б – после процедур. Скорости суставных движе-
ний паретичной руки: В – до процедур, Г – после процедур.
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Средние значения суставных моментов для
всех тестовых движений были больше для сохран-
ной руки, чем для паретичной, как для LHD, так и
для RHD, как для умеренного, так и для тяжелого
парезов (рис. 3). У пациентов с LHD суставные
моменты до процедур во всех исследуемых суста-
вах были достоверно выше для сохранной руки,
чем для паретичной. Это отличие характерно как
для умеренного – pseh (p = 0.03), psev (p = 0.03), fee
(p = 0.03), так и для тяжелого пареза – psev (p =
= 0.03), fee (p = 0.03).

У пациентов с RHD такое отличие было стати-
стически достоверно (p = 0.04) только psev в слу-
чае тяжелого пареза (рис. 3).

Степень изолированности суставного движе-
ния. Средние значения изолированности движе-
ний сохранной руки до процедур были выше для
LHD, чем для RHD (рис. 4). Это касалось как уме-
ренного, так и тяжелого парезов. Исключение со-
ставляло движение fee для случая умеренного па-
реза: его изолированность была в среднем выше

для RHD (рис. 4). Однако отличие LHD от RHD по
этому параметру было статистически недостоверно.

Для паретичной руки степень изолированно-
сти движения была в среднем выше для LHD
только для движений pseh и psev пациентов с уме-
ренным парезом (рис. 4). Для остальных сустав-
ных движений – fee в случае умеренного пареза и
psev и fee в случае тяжелого, степень изолирован-
ности была в среднем выше, хотя и статистически
недостоверно, для RHD (рис. 4).

Средние значения изолированности движения
во всех суставах были больше для сохранной ру-
ки, чем для паретичной, для случаев как LHD, так
и RHD, как для умеренного, так и для тяжелого
парезов (рис. 4). Достоверные отличия встреча-
лись только в случае тяжелого пареза: у пациен-
тов с LHD для psev (p = 0.03) и для fee (p = 0.03) и
для пациентов с RHD для psev (p = 0.03).

Низкие средние значения изолированности
движений – от 0.4 до 0.6 для паретичной руки и от
0.5 до 0.6 для сохранной связаны с тем, что мо-

Рис. 3. Оценка моментов мышечных сил в суставах паретичной (заштрихованные прямоугольники) и сохранной (бе-
лые прямоугольники) рук до процедур.
Показаны средние значения (точки внутри прямоугольников), стандартные ошибки (прямоугольники) и среднеквад-
ратичные отклонения (усы). Слева – данные пациентов с LHD, справа – данные пациентов с RHD. А – данные паци-
ентов с умеренным парезом, Б – пациентов с тяжелым парезом. Звездочкой обозначены достоверные отличия пара-
метров паретичной и сохранной рук.

400

350

300

250

200

150

50

100

0

–50
L

psev

Б

∆V
, г

ра
д/

с

fee

*
*

400

350

300

250

200

150

50

100

0

–50
R

psev fee

*

400

350

300

250

200

150

50

100

0

–50
R

pseh psev fee

400

350

300

250

200

150

50

100

0

–50
L

pseh psev

A

∆V
, г

ра
д/

с

fee

* *

*



70

ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 1  2023

БИРЮКОВА и др.

Рис. 4. Степень изолированности движений в суставах паретичной (заштрихованные прямоугольники) и сохранной
(белые прямоугольники) рук до процедур.
Обозначения см. рис. 3.

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0
L

A

Is
ol

at
io

n

pseh psev fee

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0
R

pseh psev fee

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0
L

psev

Б

Is
ol

at
io

n

fee

*
*

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0
R

psev fee

*

мент в суставе, входящим в инструкцию, корре-
лировал с суммой моментов в суставах, не входя-
щих в инструкцию. Наибольшие значения корре-
ляций получены для psev паретичной руки в
случае тяжелого пареза (R = 0.87, p = 0.0002), наи-
меньшие – для fee сохранной руки в случае уме-
ренного пареза (R = 0.61, p = 0.03).

Отличия биомеханических параметров в случаях
умеренного и тяжелого парезов. Данные о досто-
верности отличий биомеханических параметров в
случаях умеренного и тяжелого парезов приведе-
ны в табл. 2. Достоверные отличия умеренного и
тяжелого парезов были для суставного момента и
изолированности psev паретичной руки, как для
LHD, так и для RHD. Для суставных моментов fee
паретичной руки достоверных отличий между
умеренным и тяжелым парезом не было обнару-
жено ни для LHD, ни для RHD. Для изолирован-
ности fee достоверное отличие между умеренным
и тяжелым парезом встречалось только для LHD.
Для сохранной руки достоверное отличие между
умеренным и тяжелым парезом было только для
степени изолированности fee для пациентов с
LHD.

Изменение ДФ сохранной и паретичной руки в
результате процедур ИМК + экзоскелет. Сустав-
ные моменты как паретичной, так и сохранной
руки увеличивались после процедур (рис. 5). Ис-
ключение составил момент pseh сохранной руки
для случая умеренного пареза и левостороннего
поражения (LHDm), который после процедур не-
значительно уменьшился. Прогресс ДФ паретич-
ной руки в наибольшей степени был выражен для
psev в случае тяжелого пареза: суставной момент
при совершении этого движения вырос на 59%
для LHD и на 67% для RHD.

Для LHD суставные моменты паретичной руки
возрастали в большей степени, чем сохранной во
всех случаях, кроме fee в случае тяжелого пареза
(рис. 5). Однако после процедур статистически
достоверное отличие суставных моментoв со-
хранной и паретичной рук сохранялось.

Для RHD в большинстве случаев суставные
моменты сохранной руки возрастали в большей
степени, чем паретичной (рис. 5). Статистически
достоверных отличий между суставными момен-
тами сохранной и паретичной рук не было обна-
ружено ни до, ни после процедур.
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Прогресс суставных моментов сохранной руки
был выражен в большей степени, чем для паре-
тичной для суставного момента fee в случае тяже-
лого пареза (LHDs и RHDs), а также для моментов
fee и psev для умеренного пареза и правосторонне-
го поражения (RHDm).

Достоверная корреляция между изменениями
суставных моментов сохранной и паретичной рук
наблюдалась только в случае умеренного пареза:
для pseh (R = 0.68, p = 0.015) и psev (R = 0.61, p =
= 0.03).

Степень изолированности суставного движе-
ния как паретичной, так и сохранной рук не име-
ла такого явно выраженного прогресса в резуль-
тате процедур, как суставные моменты (рис. 6).
Увеличение степени изолированности суставных
движений паретичной руки более чем на 20%, бы-
ло только для пациентов с RHD: для psev в случае

как тяжелого, так и умеренного парезов и для pseh
в случае умеренного пареза (рис. 6).

Изолированность движения в некоторых слу-
чаях ухудшалась после процедур (отрицательные
значения на рис. 6), как для паретичной, так и для
сохранной руки, однако такое ухудшение было
незначительным (менее 10%). Исключение со-
ставляло уменьшение на 22% изолированности
psev в случае тяжелого пареза пациентов с RHD.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Нарушение ДФ ипсилатеральной (сохранной)

руки при центральных парезах подтверждается
данными нейрофизиологических [6, 7], анатоми-
ческих [43, 44], клинических [15, 31] и биомеха-
нических [13] исследований.

Многочисленные работы показали, что тип
двигательных нарушений сохранной руки зави-

Таблица 2. Достоверность отличий биомеханических параметров в случаях умеренного и тяжелого парезов

Примечание: × – невозможно выполнить движение в случае тяжелого пареза, – статистически недостоверное отличие уме-
ренного и тяжелого парезов, * – статистически достоверное отличие умеренного и тяжелого парезов.

Биомех. 
параметры

Паретичная рука Сохранная рука Разность между параметрами 
сохранной и паретичной рук

LHD RHD LHD RHD LHD RHD

pseh (dv) × × – – × ×
pseh (isol) × × – – × ×
psev (dv) 0.02* 0.02* – – 0.03* –
psev (isol) 0.04* 0.04* – – 0.02* –
fee (dv) – – – – – –
fee (isol) 0.02* – 0.04* – 0.04* –

Рис. 5. Относительное изменение суставных моментов в результате процедур: fee, psev и pseh.
Заштрихованные столбцы показывают среднее относительное изменение суставных моментов паретичной руки, бе-
лые столбцы – сохранной для пациентов с умеренным парезом и левосторонним поражением (LHDm), с умеренным
парезом и правосторонним поражением (RHDm), с тяжелым парезом и левосторонним поражением (LHDs), с тяже-
лым парезом и правосторонним поражением (RHDs).
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сит от латерализации поражения и тяжести пареза.
В основе этих исследований лежит анализ совер-
шаемых движений, и, как следствие, на их резуль-
таты существенно влияют выбор двигательных
тестов и способ оценки ДФ.

С этой точки зрения исследования можно раз-
делить на две группы:

1) в работах [15, 31, 45] в качестве двигательных
тестов используются повседневные движения из
набора тестов Jebsen-Taylor [46], а для оценки ДФ –
время выполнения этих тестов;

2) в работах [13, 35, 45, 47–50] в качестве двига-
тельных тестов используются движения руки к
неподвижным целям во внешнем пространстве,
а для оценки ДФ – биомеханические параметры
траектории рабочей точки руки.

В обоих случаях двигательные тесты суще-
ственно латерализованы: доминантная рука в
большей степени вовлечена в повседневные дви-
жения из набора тестов Jebsen-Taylor, а движения
к цели более координированы и точны при их вы-
полнении доминантной рукой [51]. Что касается
оценки движений, время выполнения тестов Jeb-
sen-Taylor характеризует координационную со-
ставляющую двигательной организации [52, 53].
Близость траектории рабочей точки к прямой при
выполнении целевых движений также характери-
зует межсуставную координацию [54]. Позная со-
ставляющая оценивается по точности удержания
положения рабочей точки при достижении цели.

Все вышеперечисленные параметры описыва-
ют результирующий эффект координированных
движений в суставах руки. Однако к одному и то-

му же уровню функционального дефицита может
приводить нарушение разных механизмов управ-
ления суставами. Исследования нарушений су-
ставных движений после инсульта касаются в ос-
новном координации между плечевым и локте-
вым суставами [2, 33, 55]. В настоящей статье
исследуются нарушения изолированных движе-
ний в локтевом суставе – сгибания–разгибания и
пронации-супинации при вертикальном и гори-
зонтальном положениях предплечья.

В основе выбора таких двигательных тестов
лежат следующие соображения:

1) нарушение способности выполнить изоли-
рованное движение в суставе является одним из
важных признаков нарушения ДФ после инсуль-
та: показано, что эта способность в большей сте-
пени влияет на координацию целевых движений,
чем спастика или нарушение чувствительности [56];

2) выполнение изолированного движения под-
разумевает сохранение неподвижности во всех су-
ставах, кроме входящего в инструкцию; это тре-
бует межсуставной координации, включающей
как двигательную, так и позную компоненты, что
важно для выявления отличий между LHD и RHD;

3) изолированные движения, в отличие от дви-
жений к цели и повседневных движений не име-
ют функционального значения и, как следствие,
не связаны с доминантностью руки, что также
важно для выявления отличий, связанных с лате-
рализацией поражения.

Наши данные, как и данные предыдущих био-
механических исследований, показывают мень-
шее нарушение ДФ сохранной руки по сравне-

Рис. 6. Изменение степени изолированности fee, psev и pseh.
Заштрихованные столбцы показывают изменение степени изолированности движений паретичной руки, белые
столбцы – сохранной. Показаны средние значения для пациентов с умеренным парезом и левосторонним поражени-
ем (LHDm), с умеренным парезом и правосторонним поражением (RHDm), с тяжелым парезом и левосторонним по-
ражением (LHDs), с тяжелым парезом и правосторонним поражением (RHDs).
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нию с паретичной (рис. 3, 4). Однако степень от-
личия поражений ДФ сохранной и паретичной
руки в зависимости от латерализации поражения,
насколько известно, ранее не исследовалась. Со-
гласно нашим данным различия между суставны-
ми моментами сохранной и паретичной рук были
выражены значительно сильнее у пациентов с
LHD, чем у пациентов с RHD (рис. 3).

Асимметрия суставных моментов сохранной и
паретичной рук может быть следствием наруше-
ния баланса активностей полушарий, возникающим
после инсульта в результате ослабления межполу-
шарных взаимодействий и усиления функцио-
нальных связей в сохранном полушарии [7], а
также в результате увеличения числа межполу-
шарных тормозных проекций от сохранного по-
лушария к поврежденному [6]. Ранее такое вос-
становление после процедур ИМК + экзоскелет
было показано на примере гемодинамической ак-
тивности пациента с тяжелым парезом в позднем
восстановительном периоде [28]. Асимметрия су-
ставных моментов, сильнее выраженная в случае
LHD, может означать более выраженный дисба-
ланс активностей полушарий и, как следствие,
более высокую степень нарушения ДФ в случае
LHD. Это, в частности, может выражаться в нару-
шении координации левой сохранной руки [13].

По нашим данным суставные моменты со-
хранной руки были больше в случае LHD, чем в
случае RHD (рис. 3). Причиной этого может быть
более выраженная активность левого (доминант-
ного) полушария при управлении левой сохран-
ной рукой, по сравнению с активностью правого
(не доминантного) полушария при управлении
правой сохранной рукой [57, 58]. Возможно, бла-
годаря меньшему поражению силы мышц со-
хранной руки в случае LHD, левая сохранная рука
больше вовлечена в каждодневную двигательную
активность и, как следствие, ее двигательный де-
фицит, в отличие от двигательного дефицита пра-
вой сохранной руки в случае RHD коррелирует с
функциональной независимостью пациента [45].

В отличие от суставных моментов, степень
изолированности суставных движений сохран-
ной руки была сходной для пациентов с LHD и
RHD (рис. 4), что является следствием высокой
положительной корреляции между моментов в
суставе, входящим в инструкцию, и суммой мо-
ментов в остальных суставах. Этот результат впи-
сывается в рамки гипотезы о единой двигатель-
ной команде, управляющей позными предна-
стройками и движением [59, 60]. Выполнение
изолированного движения тесно связано с поз-
ными преднастройками, которые нарушаются
после инсульта [61, 62]. Это нарушение связано с
задержкой позных преднастроек по сравнению с
нормой. Показано, что для недоминантной руки
эти задержки больше, чем в случае доминантной

[63], что объясняет худшую позную стабильность
(большие суммарные моменты в суставах, не вхо-
дящих в инструкцию) сохранной руки в случае
LHD. Задержка позных настроек, наряду с ошиб-
ками сенсомоторных преобразований, может да-
вать вклад в нарушение координации движений
недоминантной руки. Более выраженное нару-
шение координации целевых движений [13], а
также повседневных движений из набора тестов
Jebsen-Taylor [31] пациентов с LHD может быть
связано с излишним разгибанием в локте, вы-
званным задержкой позных настроек [63].

Имеются данные, показывающие, что двига-
тельный дефицит сохранной руки тем больше,
чем больше тяжесть пареза, причем этот эффект
выражен сильнее для LHD [13, 31]. Для подавляю-
щего большинства наших параметров такого от-
личия обнаружено не было (табл. 2). Единствен-
ное исключение – статистически достоверное от-
личие умеренного и тяжелого пареза в случае
LHD для степени изолированности fee. Необхо-
димо отметить, что даже для паретичной руки
статистически достоверные отличия суставных
моментов и степень изолированности были обна-
ружены только для psev (табл. 2). Оценка двига-
тельного дефицита в работах [13, 30] основыва-
лась на оценках времени выполнения каждоднев-
ных привычных движений. Время выполнения
этих движений зависит как от координации су-
ставных движений, так и от позных преднастро-
ек, в то время как выполнение изолированных
движений в большей степени определялось поз-
ными настройками. Можно предположить, что
различие наших данных с результатами работ [13,
31] объясняется тем, что с усугублением тяжести
пареза координация нарушается в большей сте-
пени, чем регуляция позных настроек. Это может
быть связано с тем, что управление позой органи-
зовано на более низком подкорковом уровне, чем
управление координацией многосуставной ко-
нечности [64, 65]. Пациенты, включенные в ана-
лиз, имели подкорковые и корково-подкорковые
поражения (табл. 1), однако выполняли тестовые
движения, сохраняя вертикальную позу, что сви-
детельствовало о том, что управление позой было
нарушено не грубо и не являлось главным при-
знаком очагового поражения [66].

Различие между умеренным и тяжелым паре-
зами было обнаружено не для самих параметров
изолированных движений сохранной руки, а для
их соотношения с параметрами движений паре-
тичной руки. Для умеренного пареза параметры
движений сохранной и паретичной рук различа-
лись существенно меньше, чем для тяжелого
(рис. 3 и 4). Средние значения разностей пара-
метров были больше для тяжелого пареза, чем для
умеренного как для LHD, так и для RHD, однако
статистически достоверное отличие было только
для LHD (табл. 2). Этот результат можно рассмат-
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ривать как аргумент в пользу того, что симметрия
биомеханических параметров сохранной и паре-
тичной рук является индикатором баланса актив-
ностей полушарий, который, в свою очередь, яв-
ляется индикатором их нормального функциони-
рования [67].

Прогресс ДФ в результате процедур ИМК + эк-
зоскелет. Показано, что процедуры ИМК + эк-
зоскелет ведут к прогрессу ДФ паретичной руки
[17–22], однако влияние таких процедур на ДФ
сохранной руки специально не исследовалось.
В то же время, процедуры ИМК + экзоскелет на-
правлены на стимуляцию нейропластичности
обоих полушарий, что должно сказаться на состо-
янии ДФ как паретичной, так и сохранной руки.
Действительно, суставные моменты возрастали
после процедур как для паретичной, так и для со-
хранной руки (рис. 5). По отчетам пациентов,
прошедших процедуру реабилитации, воображе-
ние движения было тесно связано с ощущением
сопротивления этому движению. Возможно, эф-
фективность восстановления мышечных сил свя-
зана с этими ощущениями пациентов.

В отличие от суставных моментов, увеличение
изолированности движения в основном касалось
паретичной руки, а для сохранной было незначи-
тельным, а в некоторых случаях возникало и
уменьшение. Изолированность суставов вычис-
лялась как отношение момента сил в суставе, вхо-
дящим в инструкцию, к сумме моментов сил в су-
ставах, не входящих в инструкцию. Учитывая, что
суставные моменты изолированных движений
возросли после процедур, отсутствие роста изо-
лированности движений означает, что моменты
сил в суставах, не входящих в инструкцию, также
возрастали. Желаемое их уменьшение (стабили-
зация суставов, не входящих в инструкцию) свя-
зано с коактивацией мышц-анатаногистов, кото-
рая, по-видимому, восстанавливалась в ходе про-
цедур менее эффективно, чем мышечные силы.

В случае умеренного пареза относительные из-
менения суставных моментов сохранной и паре-
тичной рук достоверно коррелировали между со-
бой для pseh и psev, что является естественным
следствием одновременной тренировки активно-
стей обоих полушарий, лежащей в основе проце-
дуры ИМК + экзоскелет кисти. Отсутствие кор-
реляции между суставными моментами fee, а также
между суставными моментами в случае тяжелого
пареза, возможно связано с недостаточной ин-
тенсивностью (например, кратковременностью)
курса реабилитации.

Для LHD увеличение суставных моментов па-
ретичной руки в большинстве случаев было боль-
ше, чем сохранной (рис. 5), что приводит к более
симметричному паттерну суставных моментов.
Это может свидетельствовать об эффективности
процедур, способствующих восстановлению ба-

ланса активностей полушарий, нарушенного в
результате инсульта. Для RHD, напротив, в боль-
шинстве случаев суставные моменты сохранной
руки возрастали после процедур в большей степе-
ни, чем суставные моменты сохранной (рис. 5).
И до, и после процедур для RHD не было стати-
стически достоверных различий между суставны-
ми моментами сохранной и паретичной руки. Та-
ким образом, тренировки кинестетического во-
ображения движений были более эффективными
для пациентов с LHD и выражались не только в
росте суставных моментов, но и в уменьшении
асимметрии суставных моментов сохранной и па-
ретичной рук. Влияние соотношения активно-
стей правого и левого полушарий на эффектив-
ность восстановления ДФ остается предметом
дискуссий [67], однако восстановление баланса
активностей, свойственного норме, можно счи-
тать общепринятым показателем эффективности
реабилитационных процедур [68].

В исследованиях, использующих ИМК для ре-
абилитации после инсульта, показано, что улуч-
шение ДФ в случае тяжелого пареза коррелирует
с увеличением активности первичной моторной
коры как сохранного [25, 69, 70], так и поражен-
ного [20, 71] полушарий. Активность какого по-
лушария в большей степени способствует запуску
механизмов нейропластичности и восстановле-
нию ДФ – открытый вопрос. От ответа на него
зависит каждый конкретный дизайн процедур,
использующих ИМК. Например, в работе [70] пред-
лагается использовать ИМК, который стимули-
рует активность сохранного полушария для при-
ведения в движение экзоскелета паретичной руки.
Билатеральная активация стимуляция представ-
ляется, однако, более адекватной, т.к. способ-
ствует восстановлению баланса активностей по-
лушарий [28], успешно приводя в движение эк-
зоскелеты как паретичной, так и сохранной рук.

Биомеханические параметры движений объ-
ективно отражают изменения ДФ паретичной и
сохранной рук, происходящие в результате реа-
билитационных процедур, в частности, в резуль-
тате тренировок кинестетического воображения
движений [24, 29, 30, 42]. Результаты вышеприве-
денного анализа показали, что пронация-супина-
ция паретичной руки при вертикальном положе-
нии предплечья в случае тяжелого пареза в наи-
большей степени прогрессировала в результате
процедур: значительно увеличивался как сустав-
ной момент (рис. 5), так и степень изолированно-
сти этого движения (рис. 6). Этот результат может
быть следствием того, что выполнение этого дви-
жения не требует: 1) дополнительных мышечных
сил для уравновешивания силы тяжести и 2) ко-
ординации между несколькими мышцами со
сходными функциями, т.к. управляется парой не-
зависимых мышц-антагонистов (m. pronator teres и
m. supinator). В силу этих причин движение прона-
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ции-супинации представляется весьма показа-
тельным для оценки эффективности реабилитации.
Однако его редко включают в биомеханический
анализ [24, 42]. Как правило, анализ суставных
движений ограничивается сгибанием–разгиба-
нием в локтевом и плечевом суставах [2, 33, 55].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Идеомоторные тренировки кинестетического

воображения движения для управления экзоске-
летом конечности принципиально направлены
на активацию активностей обоих полушарий.
Их эффективность основана на стимуляции ме-
ханизмов нейропластичности, и проявляется:
1) в возрастании моментов мышечных сил в суста-
вах как сохранной, так и паретичной рук и 2) в уве-
личении симметрии биомеханических параметров
сохранной и паретичной рук, что может свиде-
тельствовать о восстановлении баланса активно-
стей сохранного и пораженного полушарий.

Суставные моменты сохранной руки были
больше в случае LHD, чем в случае RHD, что сви-
детельствует о менее выраженном мышечном де-
фиците сохранной руки в случае LHD. Как след-
ствие, в случае LHD сильнее выражена асиммет-
рия суставных моментов сохранной и паретичной
рук, что может означать более выраженный дис-
баланс активностей полушарий, т.е. более высо-
кую степень нарушения ДФ, проявляющуюся, в
частности, в нарушении координаций левой со-
хранной руки.

Сравнение с результатами, полученными в
рамках гипотезы о латерализации механизмов
двигательного управления [35], позволяет пред-
положить, что постинсультное поражение меха-
низмов поддержания позы сохранной руки выра-
жено в меньшей степени, чем поражение меха-
низмов координации ее движений.

Биомеханический анализ изолированных дви-
жений в суставах позволяет считать, что движе-
ние пронации-супинации при вертикальном по-
ложении предплечья является чувствительным
индикатором восстановления ДФ после инсульта.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинкской
декларации 1964 г. и ее последующих обновлени-
ях и одобрены локальным этическим комитетом
Московского областного научно-исследователь-
ского клинического института им. М.Ф. Влади-
мирского (Москва), (протокол № 9 от 2.10.2014).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.
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Non-Paretic Arm Motor Deficit and Recovery as a Function of Damage Lateralization 
after Stroke: Biomechanical Study
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The aim was to study the dependence of post stroke motor impairments of the paretic and the intact arm of
lesion lateralization and paresis severity. The influence of lateralization of the lesion and the severity of pare-
sis on the recovery of motor functions after rehabilitation using a hand exoskeleton controlled by a brain-
computer interface was also studied. The study included 24 patients, 12 with left hemisphere involvement and
12 with right hemisphere involvement. Each group included 6 patients with moderate paresis and 6 patients
with severe paresis. As motor tests, isolated movements in the joints of the paretic and intact hands were used
before and after the rehabilitation course. Joint torque and motion isolation degree were used to assess motor
function. It is shown that the muscle moments of the intact arm are greater in the case of damage to the left
hemisphere; the asymmetry of the moments in the joints in this case was more pronounced than in the case
of damage to the right hemisphere. This may be due to a greater imbalance in the activity of the hemispheres.
The effectiveness of rehabilitation was manifested in: 1) an increase in moments in the joints in both paretic
and intact hands; 2) an increase in the symmetry of the biomechanical parameters of the paretic and intact
hands, which may indicate the restoration of the balance of the activity of the hemispheres. Biomechanical
analysis of isolated movements allows suggests the pronation-supination in the vertical position of the arm as
a sensitive indicator of motor function recovery after stroke.

Keywords: intact arm, paretic arm, lesion lateralization, movement recovery after stroke, biomechanical anal-
ysis, brain-computer interface.
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Цель работы состояла в исследовании корково-спинальной возбудимости и проводящей способно-
сти моторной системы при помощи мышечных потенциалов, вызванных магнитной стимуляцией
двигательной коры головного мозга и спинномозговых сегментов на уровне позвонков С6–С7 и
Т12–L1, у спортсменов разных специализаций, и проведении корреляции этих параметров с психо-
физиологическими характеристиками. Установлено: 1) возбудимость корковых нейронов, мото-
нейронов шейного и поясничного утолщений спинного мозга, осуществляющих контроль за дея-
тельностью мышц плеча, предплечья, бедра и голени, была самой высокой у стайеров, а самой низ-
кой – у спринтеров; 2) наибольшей проводящей способностью кортико-спинального тракта (КСТ)
обладали спринтеры и баскетболисты, а наименьшей – стайеры; 3) самая высокая скорость простой
и сложной сенсомоторных реакций, которая служит показателем не только нейромоторных (ла-
бильности и подвижности нервной системы), но и когнитивных процессов, характерна для сприн-
теров и баскетболистов; 4) в сравнении с другими спортсменами наибольшая точность сложных
сенсомоторных реакций и способность предвидения хода событий, что является признаком успеш-
ности когнитивной деятельности, выявлена у баскетболистов; 5) корково-спинальная возбудимость
положительно коррелировала с точностью движений (у баскетболистов) и отрицательно –
с проводящей способностью КСТ и скоростью простой и сложной сенсомоторных реакций (у сприн-
теров и стайеров). Таким образом, для спортсменов, тренирующих скорость, выносливость и коор-
динацию движения, характерны отличительные особенности и взаимосвязь функционального со-
стояния КСТ и моторно-когнитивных реакций.

Ключевые слова: спортсмены, магнитная стимуляция, мышечные вызванные потенциалы, психофи-
зиологическое исследование, нейромоторные и когнитивные процессы.
DOI: 10.31857/S0131164622100022, EDN: APRRQG

Систематическое выполнение физических на-
грузок сопровождается определенными адапта-
ционными структурно-функциональными изме-
нениями в центральной нервной системе (ЦНС),
в частности, в отделах мозга, отвечающих за со-
знательный контроль и управление движениями
[1, 2]. В последнее десятилетие опубликовано
большое число научных материалов по примене-
нию метода магнитной стимуляции (МС) как ин-
струмента исследования функционального состо-
яния (ФС) кортико-спинального тракта (КСТ) у
обычных людей и спортсменов [1–4]. Несмотря
на широкое применение данного стимуляцион-
ного метода, недостаточно освещены вопросы об
особенностях функциональных перестроек на
разных уровнях регуляции движений (корковом и

спинальном) у спортсменов, адаптированных к
многолетней разнонаправленной мышечной дея-
тельности, различающейся: режимом функцио-
нирования скелетных мышц при выполнении
физической работы, направленной на развитие
приоритетных для конкретного вида спорта дви-
гательных качеств; физиологическими особен-
ностями совершаемых движений – стереотипные
(стандартные) против ситуационных (нестандарт-
ных); кинематической характеристикой мышечной
деятельности – циклической против ацикличе-
ской; длительностью и интенсивностью выпол-
няемой работы.

Следует отметить широко известный факт, что
функциональные свойства мышц определяются
составом входящих в них двигательных единиц

УДК 612.82;612.83;612.821
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(ДЕ), соотношение которых в мышцах спортсме-
нов, специализирующихся в разных видах спор-
та, различно [5–7]. Для занимающихся силовыми
видами спорта и спринтеров характерен высокий
процент быстрых ДЕ; у стайеров преобладают
медленные ДЕ; у представителей игровых видов
спорта, бегунов на средние дистанции, метате-
лей, единоборцев отмечается относительно рав-
номерное распределение быстрых и медленных ДЕ
в мышцах, несущих основную нагрузку. Медлен-
ные ДЕ, в отличие от быстрых характеризуются
низкими порогами активации мотонейронов и
медленной скоростью проведения нервного им-
пульса по аксонам, а “медленные” мышечные
волокна (МВ) отличаются высокой степенью
устойчивости к утомлению и большой продолжи-
тельностью сокращения, но пониженной макси-
мальной силой и скоростью сокращения. “Быст-
рые” МВ обладают высокой скоростью и силой
сокращения, но высокой утомляемостью [7]. Ве-
роятно, что физиологические свойства корковых
и спинальных двигательных нейронов, централь-
ных и периферических проводников нервной си-
стемы будут отличаться в зависимости от типа ДЕ
в мышцах спортсменов разных специализаций.

В современной научной литературе известно
понятие оптимального ФС спортсмена, которое
включает в себя не только физическое или фи-
зиологическое “идеальное” состояние, но и оп-
тимальное сочетание и развитие профессиональ-
но важных психофизиологических и психологи-
ческих качеств, необходимых для конкретных
видов спорта [8]. Основные свойства ЦНС опре-
деляют функциональную и психологическую
подготовленность спортсменов, ответственную
за спортивную эффективность. Большое количе-
ство психофизиологических исследований по-
священо рассмотрению различных свойств ЦНС
с учетом возраста, пола, специфики спортивной
деятельности [9–13]. В многочисленных работах
отмечается, что тесты на время реакции позволя-
ют судить не только о сенсомоторных процессах,
но и о чисто когнитивных [11–15]. Скорость реак-
ции служит показателем индивидуального темпа
протекания психофизиологических процессов
как в ЦНС, так и в поведении, которую ассоции-
руют с уровнем когнитивных, физиологических и
физико-химических процессов [15, 16]. Однако
вопросу изучения когнитивного компонента дви-
гательных действий спортсменов, занимающихся

разными видами спорта, уделяется недостаточ-
ное внимание.

Цель работы заключалась в исследовании кор-
ково-спинальной возбудимости и проводящей
способности моторной системы при помощи мы-
шечных потенциалов, вызванных МС разных от-
делов ЦНС и оценивающих ФС КСТ, и психофи-
зиологических функций, а также взаимосвязей
между этими параметрами у спортсменов, адап-
тированных к двигательной деятельности различ-
ной направленности.

Гипотеза исследования строится на предполо-
жении о том, что для спортсменов в зависимости
от их специализации будут характерны отличи-
тельные особенности ФС кортико-спинальной
системы двигательного контроля скелетных мышц,
имеющих определенный композиционный со-
став МВ, а также нейромоторных и когнитивных
реакций.

МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие 42 спортс-

мена в возрасте 19–22 лет, специализирующихся
в баскетболе (n = 14), легкоатлетическом беге на
короткие – 100 м (n = 14) и длинные – 5000 м
(n = 14) дистанции. Стаж спортивной деятельно-
сти составил от 10 до 12 лет. Спортивная квали-
фикация спортсменов – I взрослый разряд, кан-
дидат в мастера спорта. Конкретные сведения о
контингенте испытуемых представлены в табл. 1.

Исследовательская работа состояла из двух се-
рий исследований, первую из которых проводили
с применением метода МС коркового и спиналь-
ного уровней ЦНС. При транскраниальной маг-
нитной стимуляции (ТМС) проекционных двига-
тельных зон коры головного мозга (ГМ) для
мышц правой нижней конечности (m. biceps femo-
ris, m. gastrocnemius medialis), которая осуществля-
лась с помощью магнитного стимулятора Magstim
Rapid (Magstim Соmpany Ltd., Великобритания),
угловой койл с мощностью магнитного поля
1.4 Тесла (Т) позиционировали над краниометри-
ческой точкой на черепе vertex, а для мышц пра-
вой верхней конечности (m. biceps brachii, m. flexor
carpi radialis) – над левым полушарием со смеще-
нием примерно на 5–7 см латеральнее vertex вдоль
линии, соединяющей наружный слуховой проход
и vertex. При МС спинного мозга на уровне С6–
С7 и Т12–L1 позвонков использовали плоский

Таблица 1. Сведения о контингенте испытуемых

Специализация Возраст (лет) Длина тела (см) Масса тела (кг) Длина руки (см)

Баскетболисты 20.50 ± 3.32 187.71 ± 8.31 83.64 ± 12.74 91.25 ± 8.02
Бегуны-спринтеры 22.00 ± 1.80 171.43 ± 3.84 73.36 ± 4.62 74.36 ± 1.81
Бегуны-стайеры 23.07 ± 1.38 177.14 ± 1.56 72.00 ± 2.19 79.71 ± 1.54
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одинарный койл диаметром 70 мм с мощностью
магнитного поля 2.6 Т [2–4]. При МС разных
отделов ЦНС регистрировали параметры вызван-
ных потенциалов (ВП) мышц в состоянии мы-
шечного покоя: порог (Т); максимальную ам-
плитуду (МА); латентный период (ЛП); время
центрального моторного проведения (ВЦМП),
определяемое по разности ЛП ВП при МС мотор-
ной коры и соответствующих спинномозговых
сегментов.

Вторую серию исследований с участием бас-
кетболистов, спринтеров и стайеров проводили
с применением аппаратно-программного ком-
плекса “Нейрософт-Психо-Тест” и ряда методик
психофизиологического тестирования. При об-
следовании респондентов по каждой методике до
контрольного теста проводили пробный, резуль-
таты которого в протокол не регистрировали. Ис-
пользуемые методики [17]:

1. Простая зрительно-моторная реакция (ПЗМР);
международное название – simple reaction time
(SRT). Предварительная инструкция. Возьмите в
ведущую руку прибор – зрительно-моторный
анализатор (ЗМА). Палец держите на красной
кнопке ЗМА. Время от времени будет появляться
световой сигнал красного цвета. В ответ на него
Вам следует как можно быстрее нажать на кноп-
ку, стараясь при этом не допускать ошибок
(ошибками считаются преждевременное нажатие
кнопки и пропуск сигнала).

Оценку результатов по методике “ПЗМР”
производили на основании: 1) времени ПЗМР
(ВПЗМР); 2) коэффициента точности (КТ) Уиппла,
который выявляет соотношение ошибок и пра-
вильных нажатий и вычисляется по формуле:

где N – число измерений (предъявленных сигна-
лов), R – количество правильных нажатий, P –
количество ошибок. Чем меньше данный показа-
тель, тем выше степень точности выполнения за-
даний.

2. Реакция выбора (РВ); международное назва-
ние – choice reaction time (CRT). Предварительная
инструкция. Возьмите в руку ЗМА. Время от вре-
мени на ЗМА будут появляться световые сигналы
различного цвета. В ответ на основной сигнал
Вам следует как можно быстрее нажать на левую
(красную) кнопку панели ЗМА, а на второстепен-
ный сигнал – на другую, стараясь не допускать
ошибок. Цвет основного сигнала – красный, цвет
второстепенного – зеленый.

Оценку результатов по методике “РВ” произ-
водили на основании среднего значения времени
РВ (ВРВ), отражающего скорость сложной сенсо-
моторной реакции и КТ Уиппла.

КТ ,N R
N P

−=
+

3. Реакция различения (РР); международное
название – discrimination reaction time (DRT). Пред-
варительная инструкция. Возьмите в руку ЗМА.
В ответ на предъявление красного (основного) и
зеленого (второстепенного) световых сигналов
Вам следует как можно быстрее нажать на соот-
ветствующую кнопку на ЗМА, стараясь не допус-
кать чрезмерных ошибок. На появление желтого
светового сигнала реагировать не следует. Это
считается ошибкой.

В результате тестирования оценивали те же
показатели, что и для методик “ПЗМР”, “РВ”.

Число предъявляемых световых сигналов в те-
стах “ПЗМР”, “РВ”, “РР” – 70.

4. Реакция на движущийся объект (РДО); меж-
дународный аналог – тест (реакция) на столкно-
вение двух целей или реакция на перехват цели
(moving target interception). Предварительная ин-
струкция. Возьмите ЗМА в удобную для Вас руку
так, чтобы палец свободно размещался на кноп-
ке. На экране монитора изображена окружность,
на которой в различных точках будут находиться
две отметки, меняющие положение от предъявле-
ния к предъявлению движущегося объекта. От
первой отметки по часовой стрелке с определен-
ной скоростью (180 гр/с) будет происходить за-
ливка окружности. Вам необходимо нажать на
кнопку ЗМА в тот момент, когда заливка достиг-
нет второй отметки (зеленой линии). При этом
значение имеет не столько быстрота реагирова-
ния, сколько своевременность (точность) ответа
на сигнал.

Число предъявлений движущегося объекта – 50.
В результате тестирования оценивали число точ-
ных реакций, запаздываний и опережений.

С целью оценки взаимосвязи параметров ВП
мышц с нейродинамическими характеристиками
спортсменов для изучения механизмов формиро-
вания мышечных потенциалов, вызванных сти-
муляционным воздействием на моторную кору
и спинномозговые сегменты, и реакций в ходе
психофизиологического тестирования проводи-
ли корреляционный анализ.

Статистическую обработку результатов вы-
полняли на персональном компьютере в програм-
ме “STATISTICA 10.0” (Statsoft Inc., США, 2010).
В таблицах 1–4 приведены средние арифметиче-
ские величины и показатели стандартного откло-
нения (M ± SD). Межгрупповое сравнение ре-
зультатов проводили с применением параметри-
ческого (однофакторный дисперсионный анализ
с post-hoc анализом Newman-Keuls) или непара-
метрического (дисперсионный анализ Kruskal-
Wallis Anova) методов. Для анализа взаимосвязи
между нейро- и психофизиологическими пара-
метрами рассчитывали коэффициенты корреля-
ции Pearson или ранговой корреляции Spearman.
Проверку нормальности распределения количе-
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Таблица 2. Параметры вызванных потенциалов (ВП) при транскраниальной магнитной стимуляции (ТМС)
у спортсменов

Примечание: МА – максимальная амплитуда, ЛП – латентный период; р – достоверность различий между группами: * – <0.05;
** – <0.01; *** – <0.001.

Параметры Группы
спортсменов

Мышцы

m. biceps brachii m. flexor carpi radialis m. biceps femoris m. gastrocnemius medialis

Порог, Т

1. Баскетболисты 0.81 ± 0.12 0.59 ± 0.13 0.84 ± 0.13 0.79 ± 0.12
2. Спринтеры 0.87 ± 0.15 0.71 ± 0.13 1.03 ± 0.24 0.85 ± 0.19

3. Стайеры 0.71 ± 0.06 0.58 ± 0.08 0.67 ± 0.11 0.67 ± 0.09
p p1–3* p2–3** р1–2* p2–3** р1–2* p1–3**

p2–3***
p1–3* p2–3*

МА, мВ

1. Баскетболисты 0.36 ± 0.11 0.52 ± 0.15 0.37 ± 0.11 0.24 ± 0.09
2. Спринтеры 0.06 ± 0.01 0.16 ± 0.07 0.16 ± 0.06 0.14 ± 0.05

3. Стайеры 0.57 ± 0.14 0.69 ± 0.14 0.55 ± 0.13 0.50 ± 0.12
p р1–2** p1–3*

p2–3***
р1–2* p2–3** р1–2** p1–3*

p2–3***
p1–3* p2–3**

ЛП, мс

1. Баскетболисты 11.90 ± 1.99 16.33 ± 0.67 21.84 ± 1.57 30.38 ± 1.76
2. Спринтеры 11.72 ± 1.28 15.56 ± 0.18 21.56 ± 0.86 29.72 ± 1.47

3. Стайеры 12.71 ± 0.80 17.28 ± 2.22 23.31 ± 0.88 32.59 ± 1.68
p p2–3* p2–3* p1–3* p2–3** p1–3* p2–3*

ственных признаков проводили с помощью Shap-
iro-Wilk’s W test. Статистически значимыми счи-
тали различия при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В табл. 2 и 3 представлены величины парамет-
ров ВП тестируемых мышц, зарегистрированные
при ТМС, МС спинного мозга на уровне C6–C7
и T12–L1 позвонков у представителей разных ви-
дов спорта. Так, у стайеров регистрировались са-
мые низкие пороги и самые высокие показатели
МА ВП при стимуляции разных отделов ЦНС, а у
спринтеров – диаметрально противоположные
характеристики ВП. Количественные величины
этих параметров у баскетболистов занимал про-
межуточное положение между вышеназванными
группами.

Среди обследованных групп спортсменов у
стайеров обнаружена самая низкая, а у спринте-
ров самая высокая проводящая способность мо-
торной системы, о чем свидетельствуют показа-
тели ЛП ВП при стимуляции коркового и спи-
нального уровней и ВЦМП. При этом значения
данных параметров ВП у спринтеров были при-
мерно сопоставимы с таковыми у баскетболи-
стов, вследствие чего межгрупповые различия в
большинстве случаев не выявлены (табл. 2, 3).

Таким образом, полученные результаты сви-
детельствуют о различиях в параметрах ВП ске-

летных мышц, зарегистрированных при воздей-
ствии МС на структуры ЦНС у представителей
разных видов спорта, и соответствуют рабочей
гипотезе нашего исследования. В результате уста-
новлено, что для стайеров характерна самая вы-
сокая возбудимость корковых нейронов и мото-
нейронов шейного и поясничного утолщений
спинного мозга, осуществляющих контроль дея-
тельности мышц плеча, предплечья, бедра и голе-
ни, по сравнению с представителями других ви-
дов спорта. Данный факт может объясняться от-
личительными особенностями композиционного
состава МВ скелетных мышц спортсменов и
функциональных свойств, соответствующих ДЕ
[5–7], о чем говорилось в начале работы. В мыш-
цах спортсменов ДЕ соответствующего типа не
просто преобладают, а составляют подавляющее
большинство. Так, у одного из известных бегу-
нов-спринтеров количество быстрых ДЕ в m. gas-
trocnemius достигало 95%, а у бегуна-стайера –
90% медленных ДЕ [7]. При этом у среднестати-
стического человека процентное содержание МВ
типа I, входящих в состав ДЕ типа S, в m. gastroc-
nemius lateralis и m. gastrocnemius medialis составля-
ет примерно 44–50% [7, 18]. Результаты собствен-
ных исследований указывают на более низкие по-
роги возбуждения (различия составляют при
ТМС – 21.18%, p < 0.05 и МС спинного мозга –
28.48%, p < 0.05), более высокие значения МА
(соответственно, 71.4%, p < 0.01 и 81.25%, p <
< 0.001) и ЛП (9.62%, p < 0.05 и 15.58%, p < 0.01)
корковых и сегментарных ВП m. gastrocnemius me-
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dialis у стайеров по сравнению со спринтерами
(табл. 2 и 3), что может объясняться значитель-
ным превалированием у первых содержания (%)
в этой мышце медленных, устойчивых к утомле-
нию МВ типа I и уменьшением доли волокон ти-
па II, в особенности быстрых, быстроутомляемых
МВ типа II B в составе ДЕ типа FF, а у вторых –
противоположным соотношением.

Существенные различия в величинах порогов
возбуждения, МА и ЛП ВП между группами
спринтеров и стайеров также могут быть обуслов-
лены более эффективной синаптической переда-
чей от кортико-спинальных нервных клеток к
α-мотонейронам и уменьшением тормозного
влияния интернейронной сети на нисходящие
потоки и возбудимость α-мотонейронов [19] под
влиянием долговременной адаптации к длитель-
ной работе на выносливость. Принимая во вни-
мание тот факт, что у стайеров количество ДЕ ти-
па S (медленных) и FR (быстрых, устойчивых к
утомлению) больше, чем у спринтеров, в мышцах
которых преобладают МВ типа II B, а также ре-
зультаты исследований на предмет выраженности
процессов торможения у спортсменов разных ви-

дов спорта [20], оправданно сделать заключение,
что представители игрового и циклических видов
спорта обладают разной координированной ак-
тивностью нейрональных тормозных механизмов
с меньшей ее выраженностью у стайеров в срав-
нении со спринтерами.

Безусловно, что отличия у спортсменов в по-
казателях кортико-спинальной проводимости
могут объясняться определенными различиями в
их длине туловища и конечностей. Однако вели-
чины латентности ВП мышц и ВЦМП, в частно-
сти, у баскетболистов, у которых длина тела со-
ставила в среднем 187.71 ± 8.31 см, а длина руки
91.25 ± 8.02 см были меньше, чем у стайеров с
длиной тела 177.14 ± 1.56 см и руки 79.71 ± 1.54 см
(табл. 1). Следовательно, обнаруженный факт мо-
жет зависеть и от других обстоятельств. Напри-
мер, это зависимость от различного процента жи-
ровой ткани, влияющего на распространение
электрического импульса у спортсменов, трени-
ровочная и соревновательная деятельность кото-
рых имеет разнонаправленный характер [2].

Сравнивая полученные данные, следует отме-
тить неодинаковую возбудимость двигательных

Таблица 3. Параметры вызванных потенциалов (ВП) при магнитной стимуляции (МС) спинного мозга у спортс-
менов

Примечание: ВЦМП – время центрального моторного проведения. Остальные обозначения см. табл. 2.

Параметры Группы
спортсменов

Мышцы и уровень стимуляции

на уровне позвонков C6–C7 на уровне позвонков T12–L1

m. biceps brachii m. flexor carpi radialis m. biceps femoris m. gastrocnemius medialis

Порог, Т

1. Баскетболисты 1.78 ± 0.36 1.73 ± 0.34 1.73 ± 0.28 1.86 ± 0.34
2. Спринтеры 1.80 ± 0.33 1.76 ± 0.25 1.71 ± 0.26 1.94 ± 0.54

3. Стайеры 1.41 ± 0.21 1.12 ± 0.10 1.25 ± 0.14 1.51 ± 0.30
p p1–3** p2–3** p1–3***

p2–3***
p1–3* p2–3* p2–3*

МА, мВ

1. Баскетболисты 0.45 ± 0.10 0.50 ± 0.09 0.37 ± 0.13 0.36 ± 0.14
2. Спринтеры 0.10 ± 0.06 0.26 ± 0.07 0.13 ± 0.07 0.12 ± 0.05

3. Стайеры 0.88 ± 0.14 1.02 ± 0.18 0.65 ± 0.17 0.64 ± 0.19
p р1–2* p2–3** p2–3* р1–2** p1–3**

p2–3***
р1–2* p1–3*

p2–3***

ЛП, мс

1. Баскетболисты 5.57 ± 0.43 7.85 ± 0.86 6.50 ± 0.63 15.80 ± 1.37
2. Спринтеры 5.30 ± 0.50 7.62 ± 0.72 6.07 ± 1.14 14.58 ± 0.73

3. Стайеры 5.63 ± 0.85 8.01 ± 0.59 8.67 ± 1.48 17.27 ± 1.68
p p2–3* p2–3* p1–3***

p2–3***
р1–2* p1–3*

p2–3**

ВЦМП, мс

1. Баскетболисты 6.93 ± 1.23 7.85 ± 0.86 15.34 ± 1.33 15.15 ± 2.16
2. Спринтеры 6.72 ± 1.68 7.62 ± 0.72 15.49 ± 1.83 14.58 ± 1.42

3. Стайеры 7.01 ± 0.54 8.01 ± 0.59 14.64 ± 1.24 15.74 ± 2.45
p Не выявлено достоверных различий между группами
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нейронов, расположенных в различных структу-
рах ЦНС. Для корковых нейронов характерна бо-
лее высокая возбудимость, чем для спинномозго-
вых сегментов. Об этом свидетельствуют самые
низкие значения магнитной индукции для вызо-
ва пороговых ответов при ТМС у всех обследо-
ванных лиц (табл. 2, 3). Это, с одной стороны, мо-
жет быть связано с возбуждающими и тормозны-
ми эффектами ТМС, но для проверки этого
предположения необходимо изучение данного
вопроса, который в настоящее время остается ма-
лоизученным, в отличие от функциональной ак-
тивности спинального торможения у спортсме-
нов. С другой стороны, в нашем исследовании
кора активировалась через угловой койл, обеспе-
чивающий бóльшую фокусировку возбуждения,
чем плоский одинарный койл, используемый при
МС спинного мозга [21].

Известно, что изучение психофизиологических
особенностей регуляции целенаправленной дея-
тельности проводится не только в контексте вли-
яния индивидуально-типологических особенно-
стей НС, эмоций и ФС, но и основ ее когнитив-
ных составляющих [11–16]. В связи с этим, далее
на основании результатов собственного психо-
физиологического исследования, а также имею-
щихся литературных сведений мы провели ана-

лиз и обсуждение моторно-когнитивных реакций
у спортсменов разных специализаций.

Установлено, что ВПЗМР у баскетболистов и
спринтеров было достоверно меньше (соответ-
ственно, на 2.78 и 3.25%), т.е. выше скорость про-
стой реакции, чем у стайеров (табл. 4). Следова-
тельно, у баскетболистов и бегунов на короткие
дистанции выявлен более высокий уровень ско-
ростных свойств НС (лабильности – скорости
протекания возбуждения и подвижности – смены
возбуждения на торможение и наоборот). При
этом не выявлено существенных различий (p >
> 0.05) между КТ Уиппла ПЗМР у спортсменов
всех групп.

Для ситуационных видов спорта и, в частно-
сти, баскетбола характерны проявления сложных
реакций, таких как реакция выбора (когда из не-
скольких возможных действий требуется мгно-
венно выбрать одно, наиболее адекватное данной
ситуации), реакция на движущийся объект (мяч,
партнер), реакция антиципации (реакция пред-
видения хода событий) и др. Для результативной
работы представителей легкоатлетического бега,
особенно на короткие дистанции, также очень
важно развитие скоростных качеств (быстроты
реакции, частоты шагов, быстроты начала движе-
ний и набора скорости). В связи с этим, с приме-

Таблица 4. Результаты психофизиологического исследования спортсменов

Примечание: ПЗМР – простая зрительно-моторная реакция, ВПЗМР – время ПЗМР, КТ – коэффициент точности, РВ –
реакция выбора, РР – реакция различения, РДО – реакция на движущийся объект. Остальные обозначения см. табл. 2.

Методики и параметры 1. Баскетболисты 2. Спринтеры 3. Стайеры

ПЗМР
ВПЗМР, мс

206.21 ± 23.76 205.71 ± 22.40 212.10 ± 26.35

p1–3* p2–3*

КТ Уиппла 0.03 ± 0.01 0.04 ± 0.01 0.04 ± 0.01

РВ

ВРВ, мс
399.14 ± 113.40 393.20 ± 112.50 406.29 ± 115.43

р1–2* p1–3* p2–3**

КТ Уиппла
0.07 ± 0.02 0.08 ± 0.02 0.10 ± 0.03

p1–3* p2–3*

РР

ВРР, мс
403.07 ± 100.10 398.90 ± 103.45 417.30 ± 104.65

р1–2* p1–3** p2–3***

КТ Уиппла
0.06 ± 0.02 0.07 ± 0.02 0.12 ± 0.03

p1–3* p2–3*

РДО

Число точных реакций
29.90 ± 1.19 28.21 ± 0.97 27.00 ± 1.30

р1–2* p1–3** p2–3*

Число запаздываний
10.00 ± 0.83 11.43 ± 1.28 11.80 ± 1.31

р1–2* p1–3*

Число опережений
10.90 ± 0.83 11.40 ± 1.27 11.79 ± 1.33

р1–2* p1–3*
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нением методик “РВ”, “РР”, “РДО” мы изучили
особенности сенсомоторного реагирования бас-
кетболистов, спринтеров и стайеров (табл. 4).

Установлено, что наименьшее время сложных
сенсомоторных РВ и РР регистрировалось у
спринтеров, по сравнению с которыми у баскет-
болистов оно было статистически значимо выше,
но достоверно ниже, чем у стайеров (табл. 4).
Следовательно, самая высокая скорость сложных
сенсомоторных реакций характерна для спринте-
ров, несколько меньшая – для баскетболистов, а
наименьшая – для стайеров, что согласуется с по-
казателями ВПЗМР. Вместе с тем, КТ Уиппла
сложных реакций у баскетболистов и спринтеров
был значительно ниже, т.е. выше точность вы-
полняемых заданий, чем у стайеров.

Следует отметить, что само время реакции
(ПЗМР, РР, РВ) – это интегративная информа-
ция, имеющая надежные нейроструктурные и
нейрофизиологические корреляты со сложивши-
мися научными парадигмами под каждой из этих
реакций. Например, ПЗМР просто отражает вре-
мя детекции сигнала (signal detection time), РР –
парадигму “Go/NoGo”, т.е. способность затормо-
зить нежелательное действие при предъявлении
стимула “ненужного” цвета (по сути – это время,
требуемое для внимания), РВ – парадигму “при-
нятия решения”. При этом когнитивная нагрузка
у этих тестов разная: у РВ – наибольшая, затем
РР, наименьшая – у ПЗМР [11–16]. В результате
собственных исследований установлено, что у
баскетболистов и спринтеров, имеющих суще-
ственные различия в показателях длины тела и
руки (табл. 1), не выявлено достоверно значимых
отличий в величинах ВПЗМР (p > 0.05) (табл. 4).
В свою очередь, у баскетболистов время ПЗМР,
РР, РВ было значительно меньше, а данные сома-
тометрические показатели больше, чем у стайе-
ров (табл. 1, 4). Такие данные могут указывать на
отсутствие связи между длиной тела, конечно-
стей и временем реакции, что согласуется с ис-
следованиями других авторов [22, 23].

Отметим, что при проведении нами тестирова-
ний на время реакций (ПЗМР, РР, РВ) приори-
тетным являлась не столько точность, сколько
быстрота реагирования на световые сигналы, что
также совпадает с условием скорости, предлагае-
мым другими авторами в своих исследованиях
[11, 16]. При этом нами оценивались не только
быстрота реакции, но и степень точности выпол-
нения заданий и устойчивости внимания, обу-
словленного силой и уравновешенностью нерв-
ных процессов, по КТ Уиппла. Учитывая фено-
мен “speed-accuracy tradeoff (SAT)”, т.е., чем
быстрее время, тем меньше точность, и наоборот
[24], мы допускаем, что выполнение спортсмена-
ми тестовых заданий на быстроту реакций сопро-
вождается уменьшением временных характери-

стик, но снижением степени точности простой и
сложной сенсомоторных реакций. Это согласует-
ся с выводами в работе G. Dutilh et al. [25]. При
этом исследования N.R. Arnold et al. [26] не выяви-
ли разницы во времени принятия решения между
условиями скорости и точности, а V. Lerche,
A. Voss [24] в своей работе отмечают, что влияние
манипуляций со скоростью и точностью на каж-
дый из этих параметров связано с различиями
в соответствующих когнитивных процессах.
Н.Е. Свидерская и др. [27] установили, что про-
дуктивное и качественное выполнение задания
сопровождается усилением информационной ак-
тивности левого полушария, преимущественно в
затылочно-теменных областях и частично перед-
не-лобных отделах. Скоростная же стратегия опе-
ративного выполнения задания обусловливается
переходом зоны информационной активности в
передне-лобные отделы исключительно правого
полушария [27].

Целый ряд литературных сведений свидетель-
ствует о том, что время простых и сложных сенсо-
моторных реакций является одним из показате-
лей уровня интеллекта человека. Отмечается, что
чем выше скорость реагирования, тем выше по-
казатели интеллекта [11–15, 28, 29]. D.L. Woods
et al. [11] выявили тесную взаимосвязь между
уменьшением времени простой реакции и высо-
ким уровнем интеллекта. К реакциям, имеющим
высокую корреляцию с уровнем развития интел-
лекта, относятся реакции выбора из двух и более
альтернатив [29, 30]. Выработка стратегии дея-
тельности представляет собой процесс планиро-
вания, когда индивид совершает выбор из числа
известных ему способов решения стоящей перед
ним задачи или изобретает новый, ранее ему не-
знакомый путь. Например, исследования мозго-
вой организации выработки стратегии принятия
решения при выполнении задачи простого выбора
между двумя стимулами, проведенные T.A. Hare
et al. [29], показали, что сначала сигналы значе-
ния стимула обрабатываются в вентральной ме-
диальной префронтальной коре, затем они пере-
даются в области дорсомедиальной префронталь-
ной коры и внутритеменной борозды, реализуя
процесс сравнения, а выходные данные областей
сравнения модулируют активность моторной ко-
ры для реализации выбора. В работе [30] выработ-
ка стратегии решения когнитивной задачи иссле-
довалась на модели принятия решений в ситуа-
ции неопределенности. В результате выявлена
локализация фокусов взаимодействия в лобных
полюсных областях и интеграция этих фронталь-
ных зон с переднеассоциативными и височными
отделами коры левого полушария, а также с те-
менными и затылочными зонами обоих полуша-
рий. Следует отметить нейрофизиологические
исследования М.В. Славуцкой и др. [16], в резуль-
тате которых обнаружено включение фронто-
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теменных сетей внимания и саккадического кон-
троля, заключающегося в быстрых, строго со-
гласованных движениях глаз, происходящих
одновременно и в одном направлении, в подго-
товку ответа в парадигме “Go/NoGo”. С учетом
вышеизложенного и результатов собственных ис-
следований, свидетельствующих о более высокой
скорости простой и сложной сенсомоторных ре-
акций у спринтеров и баскетболистов по сравне-
нию со стайерами, можно заключить, что отли-
чия в проявлениях возможностей зрительно-мо-
торных и когнитивных функций по показателям
времени ПЗМР, РР, РВ связаны со спецификой
вида спорта, и такие возможности более выраже-
ны у спортсменов, тренирующих скорость и ко-
ординацию, и менее – у спортсменов, развиваю-
щих выносливость. Такие результаты и выводы
согласуются с рабочей гипотезой нашего исследо-
вания.

Тест “РДО” используется для изучения спо-
собности к пространственно-временнóму пред-
видению, являющийся важным и определяющим
фактором успешной спортивной специализации
в различных видах спорта. В результате анализа
значений с применением методики “РДО” было
установлено, что у спортсменов наибольшим яв-
лялось число точных реакций, число опережений
незначительно преобладало над числом запазды-
ваний (в группе баскетболистов, p > 0.05) или
данные показатели практически сопоставимы
между собой (в группах спринтеров и стайеров,
p > 0.05) (табл. 4). Такие данные свидетельствуют
о том, что у представителей данных видов спорта
диагностируется уравновешенность нервных про-
цессов. Межгрупповое сравнение выявило самое
высокое число точных реакций у баскетболистов,
у которых отмечалось меньшее число запазды-
ваний и опережений в сравнении с другими
спортсменами, тогда как у стайеров обнаружены
диаметрально противоположные характеристики
(табл. 4). Следовательно, среди всех обследован-
ных спортсменов самой высокой способностью
предвидения хода событий обладали баскетболи-
сты. Это вполне объяснимо, так как предвидение

возможных передвижений соперника очень важ-
но в ситуационных видах спорта, что позволяет
своевременно подготовить и обеспечить точность
ответных действий.

Выше отмечалось, что международным анало-
гом теста “РДО” является реакция на перехват
цели. Ряд исследований позволил установить, что
сенсомоторные преобразования, участвующие в
задаче перехвата цели, включают лобно-теменно-
затылочную систему. Решение пространственных
задач с высокой точностью сопровождается лока-
лизацией фокусов мозговой активности в правой
лобной области, активацией правых теменных и
затылочных областей [14, 31]. Литературные све-
дения и обнаруженная у баскетболистов наиболь-
шая точность реакций при выполнении теста
“РДО” могут указывать на более высокую актив-
ность данных мозговых структур у игроков в срав-
нении со спринтерами и стайерами.

Оценка связи параметров ВП мышц с психо-
физиологическими характеристиками, зареги-
стрированными у баскетболистов, позволила вы-
явить ряд корреляционных взаимосвязей (зна-
чимы при p < 0.05; p < 0.01), представленных на
рис. 1. Полученные корреляции преимуществен-
но средней силы связи свидетельствуют о том, что
уровень возбудимости двигательных нейронов
коры ГМ и мотонейронов спинного мозга, кон-
тролирующих активность мышц плеча и пред-
плечья, положительно коррелирует с точностью
реакций, устойчивостью внимания, обусловлен-
ного силой и уравновешенностью нервных про-
цессов, и отрицательно – с числом запаздываний.

У спринтеров и стайеров выявлен другой ряд
корреляционных плеяд (p < 0.05; p < 0.01) (рис. 2, 3),
которые указывают на отрицательную взаимо-
связь возбудимости двигательных зон коры ГМ
для мышц верхних и нижних конечностей со
скоростными свойствами НС, оцениваемыми по
времени сенсомоторных реакций (простой и
сложной) и показателям проводящей способно-
сти КСТ (ЛП ВП мышц, ВЦМП). Такие взаимо-
связи, во-первых, согласуются с результатами
первой серии наших исследований и, во-вторых,

Рис. 1. Графики корреляции нейро- и психофизиологических параметров у баскетболистов.
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показывают, что повышение возбудимости КСТ
может сопровождаться увеличением временных
характеристик когнитивного компонента двига-
тельных действий спортсменов циклических ви-

дов спорта, т.е. снижением успешности когни-
тивной деятельности, и наоборот.

В заключении следует отметить широко из-
вестный факт, что представители игровых, цик-

Рис. 2. Графики корреляции нейро- и психофизиологических параметров у спринтеров.
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Рис. 3. Графики корреляции нейро- и психофизиологических параметров у стайеров.
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лических и других видов спорта отличаются ха-
рактеристиками НС, композицией МВ, характером
энергообеспечения, и эти отличия генетически
детерминированы [5, 6, 32, 33]. Но, наряду с гено-
типическими исследованиями, выраженный ин-
терес сосредотачивается на изучении возможных
нейрональных изменений и адаптационных ме-
ханизмов в двигательной системе спортсменов,
вызванных различными видами двигательной де-
ятельности [1, 2, 20]. В нашем исследовании
участвовали спортсмены, имеющие стаж спор-
тивной деятельности не менее 10 лет, поэтому
особенности нейро- и психофизиологических ха-
рактеристик могут быть связаны со спецификой
спортивной деятельности. При этом влияние ге-
нетического фактора также не исключается.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, результаты исследования под-

твердили ранее выдвинутую гипотезу о том, что
для представителей разных видов спорта будут ха-
рактерны отличительные особенности ФС КСТ и
моторно-когнитивных реакций. Среди обследо-
ванных групп спортсменов у легкоатлетов, специ-
ализирующихся в беге на 5000 м и выполняющих
длительную циклическую работу на выносливость
в режиме большой мощности, регистрировалась
самая высокая корково-спинальная возбуди-
мость, которая у стайеров и спринтеров отрица-
тельно коррелировала со скоростными свойствами
НС. Легкоатлеты-бегуны на 100 м, адаптирован-
ные к непродолжительной циклической работе
максимальной мощности и требующей развития
скоростных способностей, и баскетболисты, дея-
тельность которых сопряжена с выполнением
скоростно-силовых нагрузок переменной мощно-
сти с преимущественно ациклической структу-
рой движений для приоритетного развития
скоростных, координационных способностей и
вестибулярной устойчивости, отличаются от стайе-
ров бóльшей проводящей способностью КСТ и
скоростью простой и сложной сенсомоторных
реакций. В сравнении с другими спортсменами у
баскетболистов выявлена самая высокая точ-
ность сложных сенсомоторных реакций, которая
положительно коррелировала с возбудимостью
КСТ и наряду со скоростью сенсомоторных реак-
ций служит показателем успешности когнитив-
ной деятельности. Факты, полученные в резуль-
тате проведенного исследования, в том числе
корреляционного анализа, можно объяснить схо-
жестью механизмов формирования ВП в резуль-
тате МС кортико-спинальных структур и реакций
в ходе психофизиологического тестирования.

Этические нормы. Все исследования проведены
в соответствие с принципами биомедицинской
этики, сформулированными в Хельсинкской де-
кларации 1964 г. и ее последующих обновлениях,

и одобрены локальным этическим комитетом
Великолукской государственной академии физи-
ческой культуры и спорта (Великие Луки).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное письмен-
ное информированное согласие, подписанное им
после разъяснения ему потенциальных рисков и
преимуществ, а также характера предстоящего
исследования.

Конфликт интересов. Авторы декларируют от-
сутствие явных и потенциальных конфликтов ин-
тересов, связанных с публикацией данной статьи.
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Functional State of the Cortical-Spinal Tract and Motor-Cognitive Reactions 
of Athletes Who Train Speed, Endurance and Coordination of Movement
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The aim of the work was to study the cortical-spinal excitability and conducting ability of the motor system
using muscle potentials caused by magnetic stimulation of the motor cortex of the brain and spinal segments
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at the level of the C6–C7 and T12–L1 vertebrae in athletes of different specializations, and to correlate these
parameters with psychophysiological characteristics. The researches revealed: 1) the stayers had the highest
level of excitability of cortical neurons and motor neurons of the cervical and lumbar thickenings of the spinal
cord, controlling the activity of shoulder, forearm, hip and shin muscles; the sprinters had the lowest level,
while that of the basketball players’ was in between; 2) the sprinters and the basketball players displayed the
highest conductive capacity of the corticospinal tract (CST), the stayers had the lowest one; 3) sprinters and
basketball players had a higher rate of simple and complex sensorimotor reactions as an indicator of neuro-
motor (lability and mobility of the nervous system) and cognitive processes than stayers; 4) basketball players
had the highest accuracy of complex sensorimotor reactions and the ability to anticipate the course of events
as a sign of cognitive success than other athletes; 5) cortical-spinal excitability positively correlated with the
accuracy of movements (in basketball players) and negatively with the conductive ability of the CST and the
speed of simple and complex sensorimotor reactions (in sprinters and stayers). Athletes who train speed, en-
durance and coordination of movement have distinctive features and the relationship between the functional
state of the CST and motor-cognitive reactions.

Keywords: athletes, magnetic stimulation, muscle evoked potentials, psychophysiological research, neuromo-
tor and cognitive processes.
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Целью работы явилось изучение нейронной основы синергетического взаимодействия скелетных
мышц нижних конечностей в процессе локомоторной активности. Предполагалось определить вза-
имосвязь параметров моторного выхода локомоторных нейрональных сетей и центров, регулирую-
щих пространственно-временные режимы взаимодействия мышц в структуре цикла шага и его
периодов. Испытуемые шагали по тредбану в обычных условиях и при чрескожной электрической
стимуляции спинного мозга на уровне Т11–Т12 и L1–L2 позвонков, наносимой в определенные
периоды шагательного цикла. В таких условиях анализировали параметры синергий, извлекаемых
с помощью метода главных компонент. Под влиянием стимуляции установлено существенное
снижение количества извлекаемых “амплитудных” синергий в структуре цикла шага и периоде
переноса, а также снижение количества “частотных” синергий в периоде опоры. Отмечена четкая
дифференциация синергетической активности мышц обеих ног в первых двух синергиях, а при сти-
муляционном воздействии наблюдалась смена вклада активности икроножной, передней больше-
берцовой и латеральной широкой мышц в первые две синергии, преимущественно, в периоде пере-
носа. Структура синергий демонстрировала комбинированные временные профили с несколькими
пиками активности, а при стимуляции было отмечено формирование базового профиля с четким
очертанием основных колебаний. Пространственно-временнáя структура паттернов мышечных си-
нергий при нахождении стопы на опоре оказывалась более стабильной, что может быть связано с
увеличением афферентации от опорных зон стопы, создающей оптимальные условия для инициа-
ции работы центральных генераторов локомоторных паттернов.

Ключевые слова: мышечные синергии, локомоции, электростимуляция спинного мозга, нейрональ-
ные сети, двигательный контроль.
DOI: 10.31857/S0131164622100319, EDN: APYWXT

Известно, что управление множеством эле-
ментов мышечной системы человека может осу-
ществляться посредством относительно простых
исполнительных команд. Эти команды осуществ-
ляются через “генераторы функций”, находящи-
еся между управляющим аппаратом и перифери-
ей, ограничивающие широкий диапазон возмож-
ных вариаций. Последовательность выходных
сигналов таких генераторов представляет собой
моторную программу, обеспечивающую попере-
менную активность мышц сгибателей и разгиба-
телей в структуре локомоторного цикла [1, 2].
Организация и управление мышечными синер-
гиями осуществляется нейрональными сетями,
которые могут быть анатомически расположены
в разных отделах центральной нервной системы
(ЦНС). Одним из действенных способов опреде-

ления локализации синергетических центров и
выявления нейрональной основы синергетиче-
ских эффектов является сравнение двигательных
паттернов, получаемых в естественных условиях
и при стимуляционном воздействии на различ-
ные структуры ЦНС. Электрическая стимуляция
предположительно воздействует на нейроны, ко-
торые рекрутируют или модифицируют нейро-
нальные сети, организующие синергию, либо
воздействует на часть нейронов соответствующих
сетей, что отражается на структурированных мы-
шечных ответах в виде характерного для синергии
паттерна активации [3, 4].

Для изучения мышечных синергий нередко
применяют методы факторизации исходных дан-
ных, позволяющие выделять из множества мень-
шее число компонентов, учитывающих большую
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часть дисперсии данных. Такой подход оправдан,
исходя из предположения об иерархической орга-
низации системы управления движениями, где
множество ее элементов сгруппированы в моду-
ли, контролируемые общим нервным импульсом
или несколькими специфическими центральны-
ми командами, определяющими режимы взаимо-
действия мотонейронных пулов, иннервирую-
щих пары мышц в системе агонист–антагонист
[5–8].

Наиболее убедительной демонстрацией связей
между нейронной сетью и организацией синер-
гий может быть изменение пространственно-вре-
меннóй структуры мышечных синергий после
селективного подавления или активации дискрет-
ной, четко определенной нейронной сети. Тако-
вой может являться сеть, локализованная в обла-
сти Т11–Т12 позвонков, способная генерировать
локомоторную активность. В ряде работ приво-
дятся доказательства возможности селективно
воздействовать на мотонейронные пулы, иннер-
вирующие мышцы нижних конечностей, и име-
ются сведения о воздействии чрескожной элек-
трической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ)
на кинематическую структуру локомоторных дви-
жений, позволяющие в совокупности идентифи-
цировать конкретную нейронную сеть, осуществ-
ляющую непосредственное управление фазами
локомоторного цикла [9, 10]. Структура таких об-
разований должна иметь конкретную нейронную
основу, однако точное определение нейронных
сетей и областей, ответственных за пространствен-
ное и временнóе структурирование межмышеч-
ного взаимодействия остается малоизученным.

В этой связи целью работы явилось изучение
нейронной основы синергетического взаимодей-
ствия скелетных мышц нижних конечностей в
процессе локомоторной активности. Предпола-
галось определить взаимосвязь нейрональной
сети, ответственной за генерацию локомоций,
с центрами, регулирующими пространственно-
временные режимы взаимодействия мышц в струк-
туре цикла шага и его периодов.

МЕТОДИКА
Эксперименты выполняли на базе научно-ис-

следовательского института проблем спорта и
оздоровительной физической культуры Велико-
лукской государственной академии физической
культуры и спорта в лаборатории физиологии
нервной и мышечной систем. В исследованиях
принимали участие 8 практически здоровых муж-
чин в возрасте от 19 до 35 лет, без патологий и за-
болеваний опорно-двигательного аппарата. Средняя
длина тела испытуемых составляла 175.4 ± 4.6 см,
средняя масса тела 74.1 ± 5.1 кг. Испытуемые ша-
гали по тредбану “Venus” (HP Cosmos, Австрия) с
постоянной скоростью 1.5 км/ч в обычных усло-

виях (не предполагающих стимуляционное воз-
действие) и при ЧЭССМ. В анализ включали не
менее 8 шагательных циклов в каждом из усло-
вий, рассматривали структуру полного цикла ша-
га, периодов опоры и переноса. Для определения
периодов шагательного цикла применяли систему
3D-видеозахвата “Qualisys” (Qualisys, Швеция),
включающую 8 высокоскоростных камер Oqus,
с частотой оцифровки 500 Гц. Граничными мо-
ментами начала и окончания периодов опоры и
переноса являлись касание и отрыв конечной ан-
тропометрической точки правой ноги от ленты
тредбана.

Регистрировали электромиограммы (ЭМГ)
восьми поверхностных скелетных мышц нижних
конечностей при помощи телеметрического мно-
гоканального биомонитора МЕ6000 и программ-
ного обеспечения MegaWin (MegaElectronics LTD.,
Финляндия): передней большеберцовой (TA), ик-
роножной (GM), латеральной широкой (VL) и
двуглавой бедра (BF). Для отведения ЭМГ приме-
няли накожные одноразовые самоклеющиеся
электроды с токопроводящим гелем и активной
площадью контакта 2.5 см2, 36 × 45 мм (Swaromed,
Австрия). Электроды накладывали биполярно,
при этом активный располагали в области проек-
ции двигательной точки исследуемой мышцы, а
референтный прикрепляли по ходу ее волокон
с межэлектродным расстоянием 2 см, предусмат-
ривали дополнительный электрод заземления
на каждом канале [11]. ЭМГ-сигналы усилива-
ли биомонитором с полосой пропускания частот
от 10 до 10000 Гц и оцифровывали с частотой
2000 Гц.

Зарегистрированные ЭМГ предварительно об-
рабатывали двумя способами. В первом случае их
фильтровали полосовым фильтром с полосой
пропускания 20–450 Гц, силой подавления 60 дБ
с нулевой задержкой, затем усредняли в интерва-
лах 0.002 с и повторно применяли фильтр низких
частот (ФНЧ) 15 Гц, используя программное
обеспечение MegaWin [12, 13]. Все ЭМГ нормиро-
вали к пиковой амплитуде каждой мышцы в
определенном периоде шагательного цикла в
обычных условиях и при ЧЭССМ. При рассмот-
рении синергетических эффектов, выявляемых в
частотном коде ЭМГ, фильтры не применяли.
В этом случае вариационные ряды ЭМГ делили
на 100 равных отрезков, в каждом из которых рас-
считывали количество импульсов. Под частотой
следования импульсов ЭМГ понимали абсолют-
ное количество основных колебаний (пересекаю-
щих нулевую линию) [14]. Обработанные двумя
способами ЭМГ экспортировали в систему Statis-
tica (StatSoft, Inc., version 10).

ЧЭССМ осуществляли посредством спиналь-
ного нейропротеза NeoStim-16 (ООО “Косима”,
Россия), включающего многоканальный стиму-
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лятор и электродную матрицу, позволяющего на-
носить стимуляцию в определенные периоды ша-
гательного цикла [15, 16]. Стимуляцию наносили
на уровнях – Т11–Т12 и L1–L2 позвонков, центр
стимуляционных электродов располагали на 2.5 см
латеральнее средней линии позвоночника с правой
стороны. Референтные поверхностные электро-
ды (аноды) из токопроводящей резины размером
5 × 9 см располагали билатерально над гребнями
подвздошных костей. Силу тока для каждого ка-
нала стимуляции подбирали индивидуально до
появления дискомфорта в области стимуляции.
Длительность импульса составляла 1 мс, форма
импульса – прямоугольная монофазная, запол-
ненная несущей частотой 5 кГц, частота стимуля-
ции в период опоры составляла 15 Гц, при пере-
носе – 30 Гц [10, 16]. Общая схема эксперимента
и обработки данных представлена на рис. 1.

В системе Statistica формировали матрицу ис-
ходных данных (X), размерностью (I × J), где I –

число точек (измерений в момент времени – 300
для каждого экспериментального условия, шага,
испытуемого), а J – число независимых пере-
менных (вариационных рядов ЭМГ – 8), общая
размерность матрицы 8 × 38400. Помимо вариа-
ционных рядов ЭМГ в матрице создавали допол-
нительные переменные, позволяющие иденти-
фицировать периоды шагательного цикла, шаги
и принадлежность данных к определенному ис-
пытуемому [12]. Все вариационные ряды были
интерполированы относительно единой точки
отсчета и стандартизированы к единице стан-
дартного отклонения. В этой же системе форми-
ровали отдельную матрицу данных, включающую
данные о частоте следования потенциалов ЭМГ,
к которой применяли аналогичные процедуры
обработки, общая размерность матрицы – 8 ×
× 12800.

Из матриц извлекали компоненты (синергии)
с помощью метода главных компонент (PCA).

Рис. 1. Схема эксперимента.
А – интерференционные электромиограммы (ЭМГ) мышц нижних конечностей и кинематограмма шагательного
цикла, Б – интегрирование ЭМГ и представление ЭМГ в виде частотного кода, В – коэффициенты активации и век-
торы синергий, Г – нейропротез и локализация стимуляции, Д – траектория движений конечной антропометриче-
ской точки по вертикальной оси и определение периодов шагательного цикла.
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Рассматривали компоненты, имеющие собствен-
ные значения (eigenvalues) больше единицы и учи-
тывающие не менее 10% общей дисперсии. Ана-
лизировали следующие параметры: количество
извлекаемых компонент (синергий) процент об-
щей дисперсии, учитываемый каждым фактором
в общем наборе данных (VAF), матрицы нагрузок
(loadings) и матрицы счетов (scores). Параметры
синергий, извлекаемые из матрицы с амплитуд-
ными данными ЭМГ, обозначали в тексте как
“амплитудные синергии”, а получаемые из мат-
риц с частотным кодом ЭМГ – “частотные си-
нергии”. Исходная матрица X разлагалась на про-
изведение двух матриц: X = T × P + E, где T – мат-
рица счетов, P – матрица нагрузок, E – матрица
остатков. Матрица нагрузок несет информацию о
взаимосвязи или независимости переменных от-
носительно новых, формальных переменных, по-
лученных в процессе разложения матриц – “век-
торы синергии”. Она включает весовые коэффи-
циенты каждой мышцы, дающие информацию о
степени вовлечения их в синергию, чем выше ко-
эффициент, тем больше связь с новой компонен-
той. Матрица счетов определяет временнýю орга-
низацию выявленных синергий и представляет
собой проекции исходных данных на подпро-
странство главных компонент – “коэффициенты
активации синергии”. Коэффициенты активации
представляют собой динамический процесс, от-
ражающий изменение активности синергий во
времени [3]. Разложение матриц осуществляли в
среде Statistica 10.0, используя стандартный мо-
дуль “Advanced/Multivariate – PCA”.

Математико-статистическая обработка дан-
ных была выполнена в Statistica 10.0 и включала
расчет среднего арифметического (M), ошибки
среднего арифметического (SE), стандартного от-
клонения (SD). Для оценки достоверности разли-
чий некоторых параметров применяли однофак-
торный дисперсионный анализ ANOVA c post-hoc
анализом по критерию Newman-Keuls. Статисти-
чески значимыми различиями считали значения
критерия p < 0.05. Для сравнения векторов синер-
гий применяли анализ косинусного сходства (сos θ),
где 1 – полное подобие, 0 – отсутствие подобия.
Коэффициенты активации синергий сравнивали
при помощи анализа максимальных значений
кросскорреляционных функций с учетом смеще-
ния относительно нуля, где 1 – полное соответ-
ствие, 0 – отсутствие взаимосвязи.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Количество извлекаемых “амплитудных” си-

нергий при ходьбе без стимуляции в структуре
цикла шага составляло в среднем по группе 4.12 ±
± 0.22, а под воздействием ЧЭССМ наблюдалось
уменьшение до 3.75 ± 0.16 (p < 0.05). Снижение
количества извлекаемых синергий было установ-

лено и в периоде переноса (рис. 2). В периоде
опоры, наоборот, наблюдался рост при стимуля-
ции и составлял в среднем по группе 3.75 ± 0.31,
что на 11.2% превышало фоновый показатель. Та-
кие изменения сопровождались незначительным
увеличением VAF при рассмотрении полного
цикла шага и периода опоры, но не достоверное.
При переносе качество реконструкции исходных
данных VAF снижалось с 74.49 ± 1.25 до 70.98 ±
± 2.25 (р > 0.05).

При рассмотрении “частотных” синергий бы-
ло установлено статистически значимое умень-
шение количества извлекаемых синергий в пери-
оде опоры с 3.00 ± 0.00 до 2.25 ± 0.16 и снижение
VAF на 11.41% (рис. 2). В структуре цикла шага и
периода переноса значимых изменений при сти-
муляции зарегистрировано не было. Можно от-
метить незначительный прирост количества из-
влекаемых синергий в периоде переноса на 11.8%
(р > 0.05). Таким образом, под воздействием
ЧЭССМ существенно снижалось количество из-
влекаемых компонент при рассмотрении “ам-
плитудных” синергий в структуре цикла шага и
отдельно периода переноса. Наблюдалось сниже-
ние количества извлекаемых “частотных” синер-
гий в периоде опоры, сопровождающееся суще-
ственным снижением качества реконструкции
исходных данных.

Векторы извлекаемых “амплитудных” синергий
демонстрировали высокое сходство при их срав-
нении в обычных условиях и под воздействием
ЧЭССМ, однако степень вклада мышц в структу-
ру синергий оказалась неодинаковой (рис. 3).
Так, наибольшие весовые коэффициенты первой
синергии при рассмотрении полного цикла шага
были отмечены в левой и правой GM, TA и VL
правой нижней конечности. Вторая синергия,
преимущественно, была представлена активно-
стью ТА и VL правой стороны. В третьей синергии
наибольшую активность проявляла VL левой ноги.

Под воздействием ЧЭССМ, ориентированной
на мотонейронные пулы мышц флексоров и экс-
тензоров, существенные изменения произошли в
структуре полного цикла шага (рис. 3). Так, ста-
тистически значимые различия первой синергии
были установлены в весовых коэффициентах BF
обеих сторон и левой VL. Вторая синергия харак-
теризовалась возрастанием вклада в синергию
VL, BF левой и ТА правой стороны. В третьей си-
нергии при стимуляции возрастали нагрузки GM
обеих сторон и BF левой, отмечено снижение ве-
совых коэффициентов VL. В периоде опоры су-
щественных изменений практически не наблю-
далось. При переносе в структуре первой синер-
гии снижалась роль правой GM и левой ТА,
возрастали коэффициенты VL левой нижней ко-
нечности. В этом же периоде в структуре второй
синергии возрастали коэффициенты правой GM
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и TA и снижались VL обеих нижних конечностей.
В третьей синергии происходили аналогичные
изменения, характерные для второй синергии
(рис. 3). Таким образом “амплитудные” синергии
в структуре полного цикла шага демонстрировали
высокое сходство векторов, а весовые коэффици-
енты мышц при стимуляции спинного мозга из-
менялись неоднозначно, наблюдалось и повыше-
ние, и снижение степени вовлечения скелетных
мышц в синергии. В периоде опоры существен-
ных изменений мышечных нагрузок выявлено не
было, а при переносе наблюдалось преимуще-
ственное возрастание вовлечения в синергии GM
и ТА правой и снижение VL обеих нижних конеч-
ностей.

В полном цикле шага пространственная струк-
тура первой “частотной” синергии была пред-
ставлена активностью GM, VL и BF правой ниж-

ней конечности. Вторая синергия включала ак-
тивность этих же мышц левой стороны, а третья
синергия характеризовалась высокими значения-
ми весовых коэффициентов TA правой и BF левой
нижней конечности (рис. 4). Аналогичная карти-
на наблюдалась в структуре всех выявленных си-
нергий и в периоде опоры. Векторы “частотных”
синергий демонстрировали практически полную
идентичность при их сравнении в обычных усло-
виях и при стимуляции. Статистически значимых
различий в величинах весовых коэффициентов
не было выявлено.

В периоде переноса высокие весовые коэффи-
циенты первой синергии демонстрировали TA,
GM и VL левой нижней конечности, вторая си-
нергия была представлена одноименными мыш-
цами правой стороны. Третья синергия включала
ТА правой и BF левой нижней конечности (рис. 4).

Рис. 2. Количество извлекаемых компонент (A) и VAF (Б) в структуре цикла шага и его периодов в обычных условиях
и под воздействием чрескожной электрической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ).
а – “амплитудные синергии”, б – “частотные синергии”.* – достоверно, p < 0.05. Данные на рисунке представлены в
виде M ± SE.
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Векторы синергий в данном периоде цикла шага
находились в диапазоне от 0.76 ± 0.06 до 0.81 ±
± 0.04, что оценивается как высокая степень
сходства. При ЧЭССМ наблюдалось существен-
ное повышение коэффициентов GM, VL и BF ле-
вой ноги и достоверное их снижение для всех
мышц левой нижней конечности, кроме BF (р <
< 0.05). В структуре второй синергии было уста-
новлено снижение весовых коэффициентов ис-
следуемых мышц правой нижней конечности,
кроме ТА, и возрастание для мышц левой нижней
конечности, кроме BF. В третьей синергии отме-
чено существенное снижение вклада активности
ТА правой ноги и возрастание GM правой, TA, GM
и VL левой нижней конечности (р < 0.05). Таким
образом, векторы синергий демонстрировали вы-
сокую степень сходства при сравнении их в обыч-
ных условиях и при ЧЭССМ. Пространственная

структура “частотных” синергий цикла шага и
периода опоры существенно не менялась под воз-
действием стимуляции, а в периоде переноса из-
менялось соотношение весовых коэффициентов
мышечных нагрузок в структуре всех синергий.
В первой из них возрастала роль мышц правой
нижней конечности, на активацию которых на-
правлена стимуляция, и снижался вклад в синер-
гию мышц левой нижней конечности. Во второй
синергии, наоборот, возрастала роль мышц ле-
вой нижней конечности, а правой существенно
снижалась. Электрическая стимуляция структур
спинного мозга приводила к активации дополни-
тельных мышц в структуре третьей синергии.

Поскольку временнáя структура второй и тре-
тьей выявленных синергий оказалась значительно
вариативной при внутрииндивидуальном рас-
смотрении и в среднем по группе, то будут пред-

Рис. 3. Векторы и нагрузки “амплитудных” синергий мышц нижних конечностей в структуре шагательного цикла и
его отдельных периодов в обычных условиях (а) и при чрескожной электрической стимуляции спинного мозга
(ЧЭССМ) (б).
А – полный цикл, Б – опора, В – перенос. С1, С2, С3 – номер синергии. * – достоверно, p < 0.05. Данные на рисунке
представлены в виде M ± SE.
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ставлены данные только по первой синергии.
При ходьбе без стимуляции внутрииндивидуаль-
ное рассмотрение коэффициентов активации
“амплитудной” синергии выявило среднюю вос-
производимость структуры циклов шага и отдель-
ных периодов. Однако при сравнении структуры
некоторых шагов было установлено и большее
соответствие, где коэффициенты кросскорреля-
ционных функций достигали 0.71 (рис. 5, А). При
стимуляции спинного мозга наблюдалась схожая
картина, максимальные значения кросскорреля-
ционных функций достигали 0.72, а в среднем по
группе отмечена средняя повторяемость времен-
ных паттернов синергии. В периоде опоры она
оказалась значительно ниже – 0.28 ± 0.07. Усред-
ненные профили коэффициентов активации в
обычных условиях и при стимуляции показали
низкое сходство в структуре цикла и периода опо-
ры – 0.14 ± 0.01 и 0.28 ± 0.01 соответственно, а при
переносе – среднее (0.39 ± 0.02).

Внутрииндивидуальные коэффициенты акти-
вации “частотных” синергий демонстрировали
среднее сходство в структуре полного цикла шага
и периода опоры, а в периоде переноса – низкое
(рис. 5, Б). Сравнительный анализ временнTй
структуры первой синергии при стимуляции и без
нее показал среднее соответствие паттернов си-
нергии при рассмотрении полного цикла – 0.48 ±
± 0.04. В периодах опоры и переноса коэффици-
енты соответствия были существенно ниже –
0.14 ± 0.04 и 0.10 ± 0.04 соответственно. В целом
временные паттерны активации “амплитудных”
и “частотных” синергий имели средний уровень
воспроизводимости, кроме “частотных” в перио-
де переноса, где внутрииндивидуальная структу-
ра синергетических паттернов оказывалась менее
стабильной. ЧЭССМ существенно влияла на ко-
эффициенты активации синергии цикла шага и
периода опоры, анализ коэффициентов крос-
скорреляционных функций показал существен-

Рис. 4. Векторы и весовые коэффициенты “частотных” синергий мышц в структуре цикла шага и его отдельных пери-
одов в обычных условиях (а) и при чрескожной электрической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ) (б).
Обозначения см. рис. 3.
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ные различия, а при переносе – средние. “Ча-
стотные” синергии, наоборот, демонстрировали
среднее сходство при рассмотрении коэффици-
ентов активации цикла шага, а его отдельные пе-
риоды показывали низкое соответствие при их
сравнении в условиях обычной ходьбы и передви-
жении со стимуляционным воздействием.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Сегодня не вызывает сомнений тот факт, что в
основе мышечных синергий лежит активность
нейрональных сетей, локализованных на разных

уровнях ЦНС, однако точное определение кон-
кретной сети и ее вклад в генерацию и модуляцию
синергетических паттернов, по-прежнему, оста-
ется сложной задачей. Одна из теорий, описыва-
ющих сложное взаимодействие управляющих
сигналов в нервной системе при реализации
локомоций, предполагает двухуровневую сеть,
включающую ритмогенерирующую часть и сеть
формирования паттернов [17–20]. Такая орга-
низация нейрональной сети, осуществляющей
управление ритмической активностью сгибате-
лей и разгибателей, может быть эквивалентной
концепции модульной пространственно-вре-

Рис. 5. Коэффициенты активации первой синергии (временные паттерны) в структуре цикла шага и его периодов в
обычных условиях и при чрескожной электрической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ).
1 – “амплитудные” синергии, 2 – “частотные” синергии. а – без стимуляции, б – при ЧЭССМ. r – среднегрупповые
коэффициенты кросскорреляционных функций (M ± SD ± SE), rmax – максимальные значения кросскорреляцион-
ных функций. Жирные линии – среднегрупповые паттерны, тонкие линии – внутрииндивидуальные усредненные
паттерны активации синергий. По оси абсцисс – прогресс движения (%), по оси ординат – у.е. Остальные обозначе-
ния см. рис. 3.
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меннóй архитектуре мышечных синергий. В этом
случае временнáя структура, выражаемая в соот-
ветствующих коэффициентах мышечной актива-
ции, будет являться эквивалентной ритмогенери-
рующей части нейронной сети, а пространствен-
ная структура в виде векторов синергии будет
соответствовать сети формирования паттернов,
т.е. будет определять соотношение активации
мышечных групп. Исходя из этого, коэффициен-
ты активации и векторы синергии могут отражать
активность разных нейрональных сетей (или ча-
стей сети) в структуре системы управления локо-
моторной активностью человека.

Чтобы продвинуться в понимании процессов,
происходящих в структуре нейрональной сети,
генерирующей и модулирующей локомоторную
активность, очевидно, необходимо рассматри-
вать межмышечное взаимодействие в простран-
стве переменных, которые являются отражением
процессов нейронального управления в ЦНС, т.е.
в пространстве управляющих сигналов [4]. Таки-
ми переменными могут являться некоторые ча-
стотные характеристики ЭМГ, представляющие
данные об импульсной активности отдельных
двигательных единиц. Извлечение из таких дан-
ных стандартных параметров синергий (число из-
влекаемых модулей, коэффициенты активации и
векторы синергии) может дать дополнительную
информацию о том, как параметры двигательной
задачи кодируются в структуре управляющих ло-
комоцией нейрональных сетей. Попытки исполь-
зовать, в качестве переменных, частотные харак-
теристики в процессе изучения синергий не новы.
Так, с помощью вейвлет-преобразования ЭМГ с
дальнейшим применением к данным алгоритмов
декомпозиции позволило определить два модуля
(синергизма) с разным спектром (векторами вей-
влет преобразованных сигналов), но со схожими
паттернами активации [21, 22]. С использованием
модифицированного метода анализа когерентно-
сти двигательных единиц (ДЕ) была частично
подтверждена гипотеза о том, что мышцы прояв-
ляющие признаки синергетического взаимодей-
ствия контролируются, главным образом, общим
нервным импульсом [23]. Наконец, эксперимен-
тальные исследования синергетических эффек-
тов, проявляющихся при рассмотрении частот-
ных характеристик электроактивности отдельной
мышцы, позволили утверждать, что ДЕ образуют
стабильные группы внутри мышцы, которые
управляющая система использует в качестве еди-
ниц контроля [24]. Вышеизложенное позволяет
утверждать, что применение методов факториза-
ции матриц, содержащих частотные и амплитуд-
ные данные, может дать полезную информацию о
том, как параметры двигательной задачи кодиру-
ются в структуре мышечных синергий. В этой
связи, в нашей работе была рассмотрена про-
странственно-временнáя структура мышечных

синергий, извлекаемая из разных наборов дан-
ных, включающих традиционно рассматриваемые
амплитудные характеристики ЭМГ (в литературе
они могут именоваться как “классические” или
“описательные”) и менее популярные – “ча-
стотные”.

Если исходить из концепции синергизма как
способа снижения вычислительной нагрузки на
структуры ЦНС, то количество управляемых си-
нергетических модулей может характеризовать
сложность управляющей системы. Чаще всего
при рассмотрении активности мышц одной сто-
роны тела при локомоциях выделяют пять базо-
вых временных модулей с характерными пиками
активности в каждом из них [25]. Тем не менее, в
ряде исследований регистрируется и меньшее их
количество, что, вероятно, связано с рядом мето-
дических и организационных аспектов извлече-
ния синергетических эффектов. В обычных усло-
виях ходьбы по тредбану мы получали от трех до
четырех модулей при рассмотрении классических
и от двух до трех – при анализе частотно-времен-
ных мышечных синергий. Увеличение количе-
ства синергий, как правило, связывают с услож-
нением системы контроля и необходимостью
управляющей системе включать дополнительные
модули для обеспечения стабильности. Это ха-
рактерно для ситуаций, когда меняются условия
выполнения двигательной задачи, для реализа-
ции которой было достаточно базового набора
синергий. Например, регистрируется увеличение
количества синергий при различных патологиях
(рассеянный склероз, травмы), что связывают с
адаптацией двигательной системы для компенса-
ции двигательного дефицита [26–28]. Снижение
количества синергий объясняют их слиянием
вследствие тех же причин, а также в процессе
развития и обучения [29, 30]. Чрескожная элек-
трическая стимуляция, применяемая в нашем
исследовании, приводила к снижению количе-
ства регистрируемых модулей (синергий) в струк-
туре периодов цикла шага. Вероятно стимуляция,
применяемая к организму здорового человека,
приводит к схожим изменениям в организации
нейрональной активности спинальных сетей, на-
блюдаемым при патологиях. Снижение качества
реконструкции исходных данных по нашим све-
дениям также может свидетельствовать о том, что
стимуляция вносит изменения в частотный код
синергии и направленно воздействует на нейрон-
ную сеть (часть сети), управляющей локомотор-
ной активностью мышц нижних конечностей.

Анализ сходства векторов, извлекаемых нами
синергий, показал высокое их соответствие при
анализе амплитудных и частотных синергий во
всех периодах цикла шага. Стабильность векто-
ров синергий отмечается в большинстве исследо-
ваний с применением схожих методик анализа
данных, причем данный факт приводится как ар-
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гумент в пользу нейронного происхождения на-
блюдаемых паттернов активации синергий. При
рассмотрении весовых коэффициентов, т.е. вкла-
да отдельных мышц в синергию, обнаруживаются
различия при выполнении схожих двигательных
задач в разных условиях, таких как ходьба по
тредбану и по полу, ходьба в нестандартных усло-
виях, с погружением в воду и т.п. [31–35]. Следует
обратить внимание на особенности изменений
вклада в частотные синергии скелетных мышц,
в условиях наносимой нами ЧЭССМ. В структуре
полного цикла и в периоде опоры существенных
различий не наблюдалось. Особое внимание об-
ращаем на четкую дифференциацию синергети-
ческой активности мышц правой и левой нижних
конечностей в первых двух синергиях. Под воз-
действием стимуляции в периоде переноса цикла
шага наблюдалась смена вклада мышечной ак-
тивности правой и левой нижних конечностей в
первых двух частотных синергиях и включение
дополнительных мышц в третью. Кроме того, на-
блюдались противоположные изменения вклада
активности GM, TA и VL в амплитудные синергии
№ 1 и 2.

Ранее сообщалось, что электрическая стиму-
ляция, наносимая на уровне Т11–Т12 и L1 и L2
позвонков со смещением от центральной линии
позвоночника, способна селективно активиро-
вать флексорные и экстензорные мотонейронные
пулы, а эффект такой стимуляции был особенно
отчетливым при активации флексорных пулов в
фазе переноса [10, 15]. Видно, что односторонняя
стимуляция воздействует не только на биомеха-
нические параметры и электроактивность мышц
сгибателей конечности, на которую физически
нацелена стимуляция, а на всю систему управления
локомоциями. Наблюдается перестройка нейро-
нальной сети, что в большей степени отражается
на изменении соотношения вклада активности
мышц в синергии при нахождении нижней ко-
нечности в безопорном положении.

Установленные нами особенности дифферен-
циации синергетической активности мышц ниж-
них конечностей в структуре цикла шага и его от-
дельных периодов согласуется в ряде аспектов с
теорией управления любым эффектором путем
введения в систему управления двух команд – ре-
ципрокной и коактивационной. Представления
об этих командах в ЦНС, как об основных режи-
мах взаимодействия пулов мотонейронов, иннер-
вирующих пары мышц в системе агонист-антаго-
нист известно довольно давно, а в последнее
время понятие таких команд было введено для
описания контроля произвольными многосустав-
ными движениями [7, 8]. Демонстрацией суще-
ствования таких команд и подтверждение теории
контроля были представлены при рассмотрении
частотного кода импульсной активности ДЕ пары
мышц-антагонистов. С применением PCA было

выявлено два синергетических модуля с харак-
терными паттернами импульсной активности ДЕ.
В этом случае факторные мышечные нагрузки,
отражающие активность ДЕ мышц антагонистов
имели противоположные знаки, что позволило
связать такие особенности синергии с реципрок-
ной управляющей командой, а изменения в им-
пульсной активности с одинаковым знаком (одно-
направленные изменения) – с командой коак-
тивации [8]. Взаимодействие ДЕ было также
рассмотрено в системе двух мышц синергистов
бедра. С помощью анализа внутримышечной и
межмышечной когерентности подтвердилось пред-
положение о том, что синергетически активиро-
ванные мышцы, главным образом, контролиру-
ются общим нервным импульсом [5, 23].

Наши исследования показывают наличие чет-
кой дифференциации активности ДЕ в структуре
первых двух синергий во всех периодах цикла ша-
га. Мышцы одной конечности, находящейся на
опоре, демонстрировали высокие весовые коэф-
фициенты, в то время как коэффициенты этой же
конечности в структуре второй синергии были
низкие, т.е. демонстрировали противоположную
активность. Это, в некоторой мере, согласуется с
положением теории о реципрокной и коактива-
ционной командах. Примечательно, что ЧЭССМ,
применяемая в нашем исследовании, вероятно,
воздействуя на проявление таких команд, меняет
реципрокные синергетические взаимоотноше-
ния одноименных мышц обеих нижних конечно-
стей в структуре первых двух выявленных синер-
гетических модулей, преимущественно при на-
хождении нижней конечности, на активацию
мотонейронных пулов которой нацелена стиму-
ляция, в безопорном положении. Этот факт сви-
детельствует в пользу возможности адресно воз-
действовать на нейрональную сеть (часть сети),
ответственную за генерацию синергетических ре-
ципрокных и коактивационных паттернов, по-
средством ЧЭССМ.

Временные профили активации, выявленных
нами мышечных синергий, оказывались доволь-
но вариативными даже при внутрииндивидуаль-
ном рассмотрении. Были отмечены множествен-
ные пики коэффициентов активации синергий в
структуре полного цикла шага и его периодов. Та-
кие синергии обозначаются в литературе как
“комбинированные” и, возможно, возникают в
результате слияния базовых (фундаментальных)
синергий, им трудно дать приемлемую физиоло-
гическую интерпретацию, вследствие чего анализ
таких форм часто упускается [30, 34]. Однако
некоторые фрагменты установленных в наших
экспериментах профилей коэффициентов акти-
вации амплитудных и частотных синергий нахо-
дят общие закономерности с описанными ранее
принципами управления посредством коактива-
ционных и реципрокных команд. Так, например,
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внутрииндивидуальные профили амплитудных
синергий демонстрируют схожие паттерны, но с
противоположным направлением пика активно-
сти. Более стабильные профили регистрируются
в структуре частотных синергий, особенно в пе-
риоде опоры, менее стабильные – при переносе.
При рассмотрении полного цикла шага обращает
на себя внимание особенность, проявляющаяся в
стабилизации временнóго паттерна активации
синергий при стимуляции, а именно в практиче-
ски полном устранении разнонаправленных пи-
ков и формировании базового (фундаментально-
го) профиля с четким очертанием основных коле-
баний.

Наблюдаемые нами различия пространствен-
но-временнóй структуры мышечных синергий,
особенно ярко проявляющиеся при рассмотре-
нии синергетических эффектов на уровне частот-
но-временнóго кода, в определенной мере зави-
сят от нахождения стимулируемой конечности в
опорном, либо безопорном положении. Извест-
но, что важную роль в организации синергетиче-
ского (реципрокного и коактивационного) ме-
жмышечного взаимодействия играет проприо-
цептивная обратная связь и афферентация от
опорных зон стопы [36–38]. Такая связь необхо-
дима для поддержания определенного уровня
возбудимости спинальных нейрональных струк-
тур, создающего оптимальные условия для ини-
циации работы центральных генераторов паттер-
нов. Вероятно, по этой причине пространствен-
ная и временнáя структура мышечных синергий
оказывается более стабильной при нахождении
стопы на опоре в процессе локомоций при обыч-
ной ходьбе и в условиях стимуляционного воз-
действия.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Электрическая стимуляция спинного мозга

приводила к снижению количества регистрируе-
мых синергий в структуре периодов цикла шага
и снижению качества реконструкции исходных
данных. Такие результаты, вероятно, являются
результатом реорганизации нейрональной актив-
ности спинальных локомоторных сетей (слияние
синергетических модулей), схожей с адаптацион-
ными процессами, компенсирующими двига-
тельный дефицит у людей с патологиями нервной
системы.

Применяемая в настоящем исследовании элек-
тростимуляция меняет реципрокные синергети-
ческие взаимоотношения одноименных мышц
нижних конечностей в структуре выявленных си-
нергетических модулей, преимущественно при
стимуляции мотонейронных пулов нижней ко-
нечности, находящейся в безопорном положе-
нии. Это свидетельствует о возможности селек-
тивно воздействовать на нейрональную сеть,

ответственную за генерацию синергетических
реципрокных и коактивационных паттернов, по-
средством ЧЭССМ.

Структура выявляемых амплитудных и частот-
ных синергий демонстрирует комбинированные
временные профили с несколькими пиками актив-
ности, вероятно, являющиеся результатом слия-
ния базовых фундаментальных двигательных
синергий. Несмотря на высокую вариативность
внутрииндивидуальных профилей активации, от-
мечается стабилизация временных паттернов при
ЧЭССМ, что выражается в практически полном
устранении разнонаправленных пиков и форми-
ровании базового профиля с четким очертанием
основных колебаний.

Пространственно-временнáя структура пат-
тернов мышечных синергий при нахождении сто-
пы на опоре оказывается более стабильной как
при обычной ходьбе, так и при стимуляционном
воздействии спинальных нейрональных струк-
тур. Это, в определенной мере, связано с увеличе-
нием афферентации от опорных зон стопы, со-
здающей оптимальные условия для инициации
работы центральных генераторов паттернов.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-
лениях и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Великолукской государственной ака-
демии физической культуры и спорта (Великие
Луки) (протокол № 2, от 6.09.2021).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.
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The Features of Synergetic Interaction of Lower Extremities’ Skeletal Muscles 
under the Spinal Cord Electrical Stimulation

S. A. Moiseeva, *, R. M. Gorodnicheva

aVelikiye Luki State Academy of Physical Education and Sports, Velikiye Luki, Russia
*E-mail: sergey_moiseev@vlgafc.ru

The aim of the work was to study the neural basis of the synergetic interaction of the lower extremities’ skeletal
muscles during locomotor activity. It was supposed to determine the relationship of the locomotor-related
neuronal networks with the centers regulating the spatiotemporal modes of muscle interaction in the struc-
ture of the step cycle and its periods. The subjects walked the treadmill both, under normal conditions and
during spinal cord percutaneous electrical stimulation. The parameters of the synergies extracted using the
principal component method were analyzed. The reorganization of neuronal activity of spinal locomotor-re-
lated networks, similar to adaptive processes that compensate for motor deficits in people with pathologies of
the nervous system, has been revealed. Percutaneous electrical stimulation changed the reciprocal relations
of bilateral lower extremities muscles in the structure of synergetic modules, mainly during the swing phase.
The synergy structure demonstrated combined temporal profiles with several peaks of activity. During stim-
ulation, the formation of a basic profile with a clear outline of the main f luctuations was revealed. The spa-
tiotemporal structure of muscle synergy patterns during stance phase turned out to be more stable, which is
probably due to an increase in afferentation from the foot support-sensetive zones, which creates optimal
conditions for initiating the central generators of locomotor pattern.

Keywords: muscle synergies, locomotion, spinal cord electrical stimulation, neural networks, motor control.
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Гипомагнитные условия (ГМУ) будут являться неотъемлемой частью комплекса факторов, воздей-
ствующих на космонавтов в длительных межпланетных миссиях, за пределами магнитного поля
Земли. Адаптация организма человека в этих условиях будет затрагивать регуляторные процессы в
различных физиологических системах, молекулярные пути которых, с участием белков, до сих пор,
не изучены. С целью восполнения этого пробела, протеомными методами исследованы сухие пятна
крови, собранные на специальный ватман, здоровых добровольцев в двух сессиях модельного экс-
перимента: с гипомагнитными условиями и в сессии “плацебо”. Эксперимент проведен методом
двойного слепого контроля, с участием одних и тех же добровольцев в обеих сессиях. В образцах по-
луколичественно определено 1219 различных белков. В серии с ГМУ выявлены изменения трех бел-
ков: цепи тропомиозина альфа-3 (TPM3), белка 14В, содержащего домен абгидролазы (ABHD14B)
и белка, ассоциированного с ацетилхолинэстеразой (CUTA), относительно индивидуальных значе-
ний перед серией эксперимента. Однако сравнение данных, полученных в сессии “плацебо”, сгла-
дило эффект влияния ГМУ на изменения вышеупомянутых белков. Полученные результаты, могут
означать либо отсутствие влияния ГМУ при непродолжительном воздействии и отсутствие накопи-
тельного эффекта, либо являются недостоверными из-за недостаточной численности выборки ис-
пытуемых.

Ключевые слова: гипомагнитные условия, здоровые добровольцы, протеомика, хромато-масс-спек-
трометрия, сухие пятна крови.
DOI: 10.31857/S0131164622600483, EDN: APZSPM

Будущее человечества связано с исследовани-
ями за пределами низкой околоземной орбиты, и
возможной колонизацией дальнего космоса. Из-
вестно, что существование магнитного поля Зем-
ли является фактором, обусловившим возмож-
ность эволюции живых организмов на нашей
планете. Гипомагнитные условия (ГМУ) дальне-
го космоса будут являться особенностью ком-
плекса факторов, воздействующих на человека в
длительных межпланетных миссиях. Отметим,
что уже к концу 1960-х гг. советские ученые внес-
ли значительный вклад в исследование биологи-
ческих эффектов ГМУ во время космических по-
летов [1]. К настоящему времени установлено,
что ГМУ нарушают циркадные ритмы и провоци-

руют нарушения сна, а также являются фактором
риска развития неврологических нарушений [2].

Несмотря на обилие и разнообразие эмпири-
ческих данных, механизмы, лежащие в основе
магниторецепции, до конца не изучены [2–4].
Эффекты магнитного поля условно можно разде-
лить на две группы: специфические и неспецифи-
ческие эффекты. К первой группе относят реакции,
отмеченные у сезонно мигрирующих животных,
сформировавших в ходе эволюции так называемую
магнитную рецепцию. Эффекты второй группы –
неспецифические реакции – достаточно широко
представлены как разнообразием биологических
видов чувствительных организмов, так и разно-
образием их магнитозависимых характеристик.
Работы по изучению неспецифических эффектов

УДК 57.045+577.29
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составляют основную часть публикаций по маг-
нитобиологии, насчитывающих в настоящее вре-
мя десятки тысяч.

Существуют определенные трудности при ис-
следовании биологических эффектов магнитных
полей. Так, показано, что корреляционные связи
между параметрами ГМУ (величина, продолжи-
тельность воздействия и т.д.) и выраженностью
влияния на живой организм отсутствуют. По-ви-
димому, это свидетельствует об отсутствии общей
биофизической мишени магнитного поля, еди-
ной для различных организмов. Предполагают,
что существует общая для всех организмов неспе-
цифическая магниторецепция, проявляющаяся в
самых разных биологических эффектах, наблю-
даемых в виде преимущественно случайных реак-
ций и являющаяся результатом влияния магнит-
ного поля на магнитные свойства белков и других
молекул [5]. Это взаимодействие может прояв-
ляться на уровне изменений биохимических ре-
акций, что в последующем отражается на биоло-
гических процессах. Отличительной особенно-
стью этих неспецифических реакций является их
плохая воспроизводимость; вследствие чего ре-
зультаты почти всех исследований в этой области
уникальны [5]. Пока не удалось идентифициро-
вать причины, контролирующие проявление не-
специфических эффектов, или обобщить резуль-
таты этих исследований в рамках какой-либо тео-
рии [6].

Тем не менее, среди многообразия неспеци-
фических биологических явлений, вызванных
изменением магнитного поля, эффекты гипомаг-
нитного поля занимают особое место в силу их
более высокой воспроизводимости, что способно
дать больше информации о мишенях магнитных
полей в живых организмах. Поэтому именно ис-
следование ГМУ может раскрыть механизмы не-
специфической магниточувствительности орга-
низмов. Так, исследования биологических объек-
тов в гипомагнитном поле показали, что ГМУ
влияют на клеточные уровни активных форм кис-
лорода (АФК) и, тем самым, изменяют физиоло-
гические и биологические процессы в клетке,
ткани и организме. АФК – основной компонент
высокоактивных свободных радикалов, которые
повсеместно образуются в биологических клетках
и тканях, были предложены на роль кандидатов в
сигнальные молекулы, которые регулируют раз-
личные физиологические процессы в ответ на из-
менения напряжения магнитного поля [7].

Считается, что ГМУ отрицательно влияют на
физиологические функции млекопитающих. Было
высказано предположение, что гипомагнитное
поле ухудшает раннее развитие организмов [5],
хотя, по некоторым данным [8], возможны и по-
ложительные эффекты на этапе эмбриогенеза.
Показано также, что гипомагнитные условия ослаб-

ляют способность к дифференцировке эмбрио-
нальных стволовых клеток in vitro и вызывают
аномальное метилирование ДНК из-за наруше-
ния регуляции экспрессии ДНК-метилтрансфе-
разы 3b (Dnmt3b), что в конечном итоге приводит
к неполному метилированию ДНК во время диф-
ференцировки [9]. ГМУ затрагивают и функциони-
рование центральной нервной системы (ЦНС) [10].
Длительное воздействие гипомагнитного поля
ослабляет нейрогенез и когнитивные функции
гиппокампа у взрослых [11]. Независимое иссле-
дование, проведенное НАСА на мышах, показа-
ло, что длительное отсутствие магнитного поля
значительно снижает адаптивный потенциал
подопытных животных. Кроме того, в сочетании
с ГМУ были зарегистрированы лейкопения, низ-
кий уровень метаболизма, повышенная смерт-
ность и нарушения циркадного ритма [4].

В немногочисленнных исследованиях с уча-
стием человека под воздействием ГМУ после 72 ч
воздействия активность аспартатаминотрансфе-
разы и аланинаминотрансферазы в крови снизи-
лась в условиях in vitro [12, 13]. В крови под дей-
ствием ГМУ изменялась скорость гемолиза [12],
осмотическая стабильность эритроцитов [14], про-
лиферация эндотелиальных клеток [15], а также
концентрация меди в сыворотке [13]. Кроме того,
ГМУ влияли на гемодинамику человека. Увели-
чение скорости крови в капиллярах наблюдалось
у здоровых взрослых добровольцев без сердечно-
сосудистых заболеваний после 60 мин воздей-
ствия ГМУ, в то время как частота сердечных со-
кращений и диастолическое артериальное давле-
ние (ДАД) снижались [16].

Отсутствие в доступной нам литературе ре-
зультатов исследования регуляторных процессов,
протекающих в организме при дозированной
экспозиции здорового человека в условиях ГМУ,
делает актуальным исследование реакции на уров-
не протеома крови в условиях гипомагнитной
среды. Важности исследованию добавляет тот
факт, что аналогичных нашему эксперименту
масштабной протеомной направленности приме-
нительно к регуляции процессов адаптации орга-
низма человека к гипомагнитным условиям не
проводилось, подобных исследований нет. Це-
лью настоящей работы было исследование белко-
вого состава сухих пятен крови здоровых муж-
чин-добровольцев трудоспособного возраста в
эксперименте с гипомагнитными условиями для
выявления белков и молекулярных путей, по-
средством которых проявляются эффекты ГМУ.
Для достижения цели в работе были использова-
ны новейшие методы протеомики на основе хро-
мато-масс-спектрометрии.
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МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие 8 практи-

чески здоровых мужчин без выявленных острых и
хронических заболеваний, из которых 7 выпол-
нили программу в полном объеме. Средний
возраст (± стандартное отклонение) участников
составил 35.6 ± 6.6 лет, рост 179.9 ± 4 см, вес 77.6 ±
± 9.6 кг. С целью соблюдения принципа конфи-
денциальности экспериментальных данных доб-
ровольцам были присвоены произвольные номера.

Дизайн исследования. Эксперимент “Арфа 20”
проводили в ГНЦ РФ – Институте медико-био-
логических проблем РАН (г. Москва). Исследо-
вание, выполненное методом рандомизирован-
ного двойного слепого плацебо-контролируемого
исследования (в группе плацебо и группе ГМУ
участвовали одни и те же испытуемые), являлось
аналогом рандомизированного клинического ис-
следования (РКИ). Фактор воздействия – нахож-
дение в условиях гипомагнитной среды, создава-
емой в установке “Арфа”. В ограниченном объеме
установки создавалось снижение естественного
магнитного поля с помощью системы обмоток с
током (колец Гельмгольца), т.е. методом компен-
сации естественного магнитного поля Земли си-
стемой колец, суммарный вектор магнитного поля
которых направлен в противоположном направ-
лении геомагнитного поля. Кратность ослабле-
ния магнитного поля представлена по сессиям в
табл. 1.

Описание исследования. На подготовительном
этапе предполагали 4-часовую тренировочную
экспозицию для адаптации добровольца к неиз-
вестным ему условиям работы в установке “Ар-
фа”, методикам экспериментальной программы,
гипокинезии. Проводили предварительное обу-
чение методикам.

1-я серия эксперимента: 24-часовое исследо-
вание в ГМУ.

Началу серии предшествовали фоновые иссле-
дования. 1 сессия – 8-часовое пребывание испы-
туемого в установке (утро-день), далее следует
3-часовой контролируемый перерыв, 2 сессия –
испытуемого помещали в установку на 8 ч (ночное

время), далее следует 3-часовой контролируемый
перерыв, 3 сессия – испытуемого помещали в
установку на 8 ч (дневное время), далее следует
3-часовое исследование последействия.

2-я серия эксперимента: 24-часовое исследо-
вание в условиях плацебо. Организовывали по
аналогичной 1-й серии схеме без воздействия ги-
помагнитного фактора.

Серии эксперимента рандомизировали, мини-
мальное время между сериями составляло не ме-
нее 7 сут.

Условия. По условиям эксперимента до его на-
чала испытуемый проходил рутинный медицин-
ский контроль (сбор анамнеза, контроль АД и
физикальный осмотр), предэкспозиционное ис-
следование, перед размещением испытуемого в
установке предлагали сходить в туалет. При раз-
мещении внутри установки ограничивали движе-
ния испытуемого, каждые полтора часа проводи-
ли разминку (сидя), испытуемым во время неза-
нятости методиками исследования разрешали
читать, рисовать, смотреть фильм (по циклограм-
ме). Туалет внутри установки осуществлялся в
мужскую “утку”, питьевой режим был установлен
в равномерном объеме 100 мл/ч нахождения (по
требованию). Питание испытуемого обеспечи-
вали в размере 1800 ккал в сутки в рамках гиги-
енического требования без учета физической
активной работы (она невозможна во время ис-
следований). За испытуемыми осуществляли по-
стоянный контроль медицинский персонал. По-
сле экспозиционного исследования осуществля-
ли рутинный медицинский контроль и на утро
следующего дня осуществляли телемедицинский
контроль (исследование АД, сбор анамнеза).

Сбор сухих пятен крови. Анализировали образ-
цы сухих пятен капиллярной крови, собранной у
добровольцев в двух сессиях эксперимента: с ГМУ,
когда гипомагнитная установка была включена,
и “плацебо”, когда установка была выключена.
В каждой сессии пробы капиллярной крови отби-
рали до первой экспозиции, как можно ближе по
времени к окончанию первой 8-часовой экспози-
ции, аналогично после второй и третьей экспози-
ций. Использовали метод двойного слепого кон-

Таблица 1. Кратность ослабления магнитного поля для каждого испытуемого в каждой сессии исследования

Примечание: различная кратность ослабления магнитного поля обусловлено рядом факторов: 1 – неконтролируемые вариа-
ции горизонтальной составляющей геомагнитного поля; 2 – искажения, вносимые условиями проведения различными
участвующими методиками при случайных изменениях локализации подвижной платформы; 3 – создаваемые наведенные
токи в железных конструкциях зданий при проведении работ в соседних помещениях с включенным оборудованием.

Кратность ослабления, К
Среднее

Кср ±σ

Сессия 1 248.7 391.3 671.2 582.4 630.1 529.2 726.8 540.0 167.9
Сессия 2 191.1 706.0 318.0 325.4 563.6 1058.4 858.1 574.4 318.0
Сессия 3 355.0 421.9 680.1 373.5 443.9 422.6 867.7 509.2 191.2
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троля (ни испытуемый, ни экспериментатор не
знали, включена ли гипомагнитная установка).
Таким образом, в сессии “плацебо”, когда гипо-
магнитная установка была выключена, действо-
вали все сопутствующие условия (гиподинамия,
стресс, характер питания и др.), кроме ГМУ, и об-
разцы сухих пятен крови собирали по аналогич-
ной схеме.

Методика отбора пятен и их подготовка к хро-
мато-масс-спектрометрическому анализу. Капил-
лярную кровь получали путем прокола фаланги
безымянного пальца с помощью автоматического
индивидуального скарификатора. Каплю крови
помещали на специальную фильтровальную бу-
магу. После сбора пятна крови сушили на филь-
трах при температуре окружающей среды (от 19
до 26°C) в течение 2–3 ч с минимальным воздей-
ствием солнечного света, а затем помещали в па-
кет с застежкой-молнией. Фильтры хранили при
температуре –20°C перед дальнейшей подготов-
кой образцов для анализа LC – MS/MS. Высу-
шенное пятно крови вырезали и помещали в по-
липропиленовую пробирку Эппендорфа на 1.5 мл.
Белки экстрагировали в 1 мл раствора 25 мМ би-
карбоната аммония, 1% дезоксихолата натрия и
5 мМ TCEP (трис (2-карбоксиэтил) фосфин гид-
рохлорид) (Thermo Fisher Scientific, США) при
60°C со встряхиванием при 1000 об./мин (Therm-
oMixer, Eppendorf, Германия) в течение одного
часа.

Стандартный метод подготовки проб [17]
включал восстановление 0.1 М дитиотреитолом в
0.1 М трис-буфере (pH 8.5), содержащем 8 М мо-
чевину, в течение 30 мин при 47°C, а также алки-
лирование 0.05 М йодацетатом и инкубацию в те-
чение 30 мин в темноте при комнатной темпера-
туре. Затем проводили осаждение 5 объемами
ацетона в присутствии 0.1% TFA при –20°C в те-
чение ночи. После осаждения белков, осадок от-
мывали ацетоном, затем 96% спиртом. Процедуру
подготовки образца завершали трипсинолизом в
0.05 М аммоний бикарбонатном буфере. К оса-
жденной смеси белков добавляли 100 мкл буфе-
ра и 2 мкл раствора трипсина в концентрации
1 мкг/мкл в 50 мМ уксусной кислоте. Инкубацию
проводили в течение ночи в термомиксере при
37°C со встряхиванием при 750 об./мин. Затем до-
бавляли 1 мкл 10% водного раствора муравьиной
кислоты для инактивации трипсина и осаждения
дезоксихолата натрия. Образец центрифугирова-
ли при 21000 g в течение 10 мин и 20 мкл суперна-
танта переносили в новую пробирку. На этом эта-
пе образец был готов для масс-спектрометриче-
ского анализа.

Хромато-масс-спектрометрический анализ. По-
лученную смесь триптических пептидов анализи-
ровали методом жидкостной хроматографии –
масс-спектрометрии на основе системы нано-

ВЭЖХ Dionex Ultimate3000 (Thermo Fisher Scientific,
США) и масс-спектрометра TimsTOF Pro (Bruker
Daltonics, США). Для разделения пептидов ис-
пользовали колонку (C18, 25 см × 75 мкм 1.6 мкм)
(Ion Optics, Австралия). Скорость потока состав-
ляла 400 нл/мин. Градиентное элюирование от 4
до 90% фазы B проводили в течение 40 мин. По-
движная фаза A состояла из 0.1% муравьиной
кислоты в воде, а подвижная фаза B состояла из
0.1% муравьиной кислоты в ацетонитриле. Ис-
точник ионизации электрораспылением (ESI) ра-
ботал при капиллярном напряжении 4500 В. Из-
мерения проводили в диапазоне m/z от 100 до
1700. Масс-спектрометрический анализ выпол-
няли с использованием метода сбора данных с
параллельным накоплением – последователь-
ной фрагментацией (PASEF).

Полученные данные были проанализированы
с использованием PEAKS Studio 8.5 и MaxQuant
версии 1.6.7.0 со следующими параметрами: мак-
симальная погрешность определения исходного
иона –20 ppm; максимальная погрешность массы
фрагментов –0.03 Да; фермент – трипсин; макси-
мальное число пропущенных связей – 3; фикси-
рованные модификации – Карбамидометил (C);
возможные модификации – Окисление (М), Аце-
тилирование (N-конец). Идентификацию белков
по выявленным пептидам проводили с использо-
ванием базы данных SwissProt, с установленным
уровнем FDR в 0.01 (FDR – уровень ложно-поло-
жительного открытия). По интенсивности пиков
фрагментов судили о содержании белков. Для вы-
явления достоверных различий использовали
дисперсионный анализ и апостериорный анализ
Тьюки HSD (p-value 0.05).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

При масс-спектрометрическом анализе образ-
цов, восстановленных из “сухих” пятен крови,
было идентифицировано 7854 пептида (FDR 1%),
по которым было идентифицировано 1219 раз-
личных белков. В каждом образце было выявлено
от 649 до 911 белков, причем проведение сессий
эксперимента с ГМУ и без ГМУ не влияло на число
полуколичественно определенных белков (рис. 1).

Выявлено, что каждое последовательное вклю-
чение установки, генерирующей ГМУ, не влияло
на изменение числа идентифицированных бел-
ков в образцах (рис. 2). На рис. 2 представлена ди-
намика изменения общего количества иденти-
фицированных белков в образцах каждого испы-
туемого внутри каждой сессии: до включения
установки, после первого включения, после вто-
рого и третьего. Однако ГМУ не привели к воз-
никновению схожего паттерна изменения ко-
личества белков у испытуемых, т.е. количество
идентифицированных белков изменялось в слу-
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чайном порядке (закономерность не выявля-
лась).

Сравнительный анализ содержания белков в
сухих пятнах крови в зависимости от числа воз-
действий был проведен как в сессиях с ГМУ, так

и для сессий с плацебо. В результате анализа было
выявлено, что все 3 последовательных воздей-
ствия ГМУ не отличались от эффекта плацебо в
соответствующей контрольной сессии, тем не ме-
нее, следует рассмотреть результаты подробнее.

Рис. 1. Количество белков, идентифицированных в сухих пятнах крови полуколичественным методом.
Фоном служат точки до воздействий в обеих сессиях эксперимента. ГМУ – гипомагнитные условия.
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Рис. 2. Динамика количества идентифицированных белков в образцах сухих пятен крови испытателей № 1, 2, 3, 4 в
сессиях с гипомагнитными условиями (ГМУ) и плацебо.
а – до воздействий, б – после 1 воздействия, в – после 2 воздействия, г – после 3 воздействия.
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Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа и апостериорного анализа для выявления временных точек
сессии плацебо, между которыми уровни белков достоверно различались

Белок (ген)
Дисперси-

онный анализ 
(p-value < 0.05)

Апостериорный анализ
(p < 0.05 отмечены жирным шрифтом)

S10AC_HUMAN 
(S100A120) 0.011254

Сессия, воздействие {1} {2} {3} {4}
Плацебо, до {1} 0.999854 0.020344 0.880731

Плацебо, после 1 воздействия {2} 0.999854 0.021318 0.851314
Плацебо, после 2 воздействия {3} 0.020344 0.021318 0.012953
Плацебо, после 3 воздействия {4} 0.880731 0.851314 0.012953

H14_HUMAN 
(H1-4) 0.004713

Сессия, воздействие {1} {2} {3} {4}
Плацебо, до {1} 0.941104 0.116799 0.310561

Плацебо, после 1 воздействия {2} 0.941104 0.137851 0.074819
Плацебо, после 2 воздействия {3} 0.116799 0.137851 0.003023
Плацебо, после 3 воздействия {4} 0.310561 0.074819 0.003023

VATB2_HUMAN 
(ATP6V1B2) 0.007929

Сессия, воздействие {1} {2} {3} {4}
Плацебо, до {1} 0.359730 0.999407 0.033420

Плацебо, после 1 воздействия {2} 0.359730 0.313264 0.005364
Плацебо, после 2 воздействия {3} 0.999407 0.313264 0.038152
Плацебо, после 3 воздействия {4} 0.033420 0.005364 0.038152

RN213_HUMAN 
(RNF213) 0.047304

Сессия, воздействие {1} {2} {3} {4}
Плацебо, до {1} 0.494843 0.214333 0.597854

Плацебо, после 1 воздействия {2} 0.494843 0.836185 0.109172
Плацебо, после 2 воздействия {3} 0.214333 0.836185 0.049356
Плацебо, после 3 воздействия {4} 0.597854 0.109172 0.049356

С помощью дисперсионного анализа ANOVA, вы-
полненного в программе Статистика 12, выявле-
но изменение содержания 13 белков в различных
точках эксперимента в сессии плацебо. Проверку
апостериорным анализом (Tukey HSD test) про-
шли лишь 4 белка (табл. 2). Данные белки, оче-
видно, изменялись в зависимости от факторов, не
связанных с ГМУ (циркадных ритмов, времени
приема пищи, относительной гиподинамии во
время экспозиции, эмоциональной напряженно-
сти и других). В дальнейшем, эти белки исключа-
лись из анализа воздействия ГМУ на белковый
состав крови, поскольку даже при возможном об-
наружении их достоверных различий в сессии с
ГМУ, мы могли бы трактовать эти изменения как
вызванные не гипомагнитными условиями, а со-
путствующими условиями.

На втором этапе исследования дисперсион-
ный анализ применяли для сравнения содержа-
ния белков в различных точках эксперимента в
сессиях с ГМУ. Было выявлено 14 белков, меняю-
щихся в различных точках воздействия ГМУ.
Проведение апостериорного анализа (Tukey HSD
test) подтвердило изменения, относительно фо-
новой точки (до воздействия ГМУ) трех белков:

TPM3_HUMAN, ABHEB_HUMAN, CUTA_HU-
MAN. По данным апостериорного анализа (табл. 3)
вышеперечисленные белки достоверно отлича-
лись от фоновых значений сессии с ГМУ только
после третьего восьмичасового воздействия ГМУ.

Биологическую роль вышеуказанных белков
стоит рассмотреть более подробно. Белок
ABHEB_HUMAN (белок 14B, содержащий аб-
гидролазный домен) (рис. 3) является серингид-
ролазой с неустановленной функцией в процес-
сах метаболизма [18]. Предполагается, что
ABHD14B играет роль в активации транскрип-
ции, учитывая его взаимодействия с важными
факторами транскрипции. Кроме того, данный
фермент способен переносить ацетильную груп-
пу от посттрансляционно ацетилированного ли-
зина к коферменту A (CoA) с образованием аце-
тил-CoA. Белок является, в основном, цитоплаз-
матическим с широкой экспрессией во многих
тканях организма. Однако, несмотря на эти ис-
следования, эндогенные субстраты и биологиче-
ские пути, которыми ABHD14B управляет in vivo,
остаются не выясненными. Уменьшение вариа-
бельности уровня данного белка в сессии с воз-
действием ГМУ отчетливо свидетельствует о при-
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надлежности данного эффекта эксперименталь-
ным условиям.

Белок CUTA_HUMAN (белок, ассоциирован-
ный с ацетилхолинэстеразой) (рис. 4) способен
связывать ионы меди и является, в основном,
белком внеклеточных экзосом. CutA – это три-
мерный белок, гомологичный бактериальному
белку CutA1, который принадлежит к оперону,
участвующему в обеспечении устойчивости к
двухвалентным металлам [19]. У человека экс-
прессия белка СutA повсеместна, причем самый
высокий уровень белка отмечен в головном моз-
ге, где CutA вовлечен в транспортировку и за-
крепление на мембране ацетилхолинэстеразы,
хотя и не через прямое взаимодействие с этим
ключевым ферментом процессинга нейротранс-
миттера [20]. Кроме того, изоформа белка CutA,
закрепленная на мембране, взаимодействует с
мембраносвязанной β-секретазой BACE1, которая
продуцирует нейротоксический пептид β-амило-
ида (βA), играющий ключевую роль в развитии
болезни Альцгеймера [21]. Показано, что нокдаун
или сверхэкспрессия CutA влияют в противопо-
ложных направлениях на секрецию βA в клеточ-
ной системе in vitro [21]. Важно отметить, что при
исследовании эффекта ГМУ на белковый состав

капиллярной крови, уровень данного белка имел
тенденцию к повышению с каждым воздействием
ГМУ, и достоверно был выше фонового уровня
после третьего воздействия ГМУ (рис. 4), что по-
тенциально может иметь негативный эффект на
функции ЦНС.

Также было показано увеличение концентра-
ции ионов меди в сыворотке при воздействии
ГМУ в течение 48 ч [13], что указывает на чувстви-
тельность связывания ионов меди с белками сы-
воротки и/или транспорта через клеточные мем-
браны в гипомагнитной среде. Результаты данной
работы могут иметь значение для нашего иссле-
дования, так как белок CutA является внеклеточ-
ным белком, способным обезвреживать двухва-
лентные ионы, в том числе ионы меди. Увеличе-
ние уровня данного белка в крови могло быть
компенсаторной реакцией на возможное измене-
ние концентрации меди.

Белок TPM3_HUMAN (альфа-3 цепь тропо-
миозина), уровень которого снижался в ГМУ
(рис. 5), принадлежит к семейству актин-связы-
вающих белков, которое широко распространено
в клетках и в основном участвует в клеточных со-
кратительных процессах. В немышечных клетках
тропомиозины участвуют в стабилизации акти-

Таблица 3. Результаты дисперсионного анализа и апостериорного анализа для выявления временных точек
сессии с гипомагнитными условиями (ГМУ), между которыми уровни белков достоверно различались

Белок (ген)
Дисперси-

онный анализ 
(p-value < 0.05)

Апостериорный анализ
(p < 0.05 отмечены жирным шрифтом)

TPM3_HUMAN 
(TPM3) 0.029325

Сессия, воздействие {1} {2} {3} {4}

ГМУ, до {1} 0.296734 0.129485 0.020597

ГМУ, после 1 воздействия {2} 0.296734 0.945347 0.401763

ГМУ, после 2 воздействия {3} 0.129485 0.945347 0.709323

ГМУ, после 3 воздействия {4} 0.020597 0.401763 0.709323

ABHEB_HUMAN 
(ABHD14B) 0.022600

Сессия, воздействие {1} {2} {3} {4}

ГМУ, до {1} 0.933672 0.447474 0.018979

ГМУ, после 1 воздействия {2} 0.933672 0.834861 0.078413

ГМУ, после 2 воздействия {3} 0.447474 0.834861 0.228512

ГМУ, после 3 воздействия {4} 0.018979 0.078413 0.228512

CUTA_HUMAN 
(CUTA) 0.032059

Сессия, воздействие {1} {2} {3} {4}

ГМУ, до {1} 0.659281 0.242698 0.022418

ГМУ, после 1 воздействия {2} 0.659281 0.892562 0.176655

ГМУ, после 2 воздействия {3} 0.242698 0.892562 0.375757

ГМУ, после 3 воздействия {4} 0.022418 0.176655 0.375757
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новых филаментов цитоскелета. В скелетных
мышцах тропомиозины участвуют в сокращении
миофибрилл, модулируя взаимодействия между
актином и миозином с участием тропомиозина
[22]; в гладких мышцах регулируют сокращение
гладких мышц, взаимодействуя с кальдесмоном.
Тропомиозины имеют множество изоформ, экс-
прессируемых с четырех генов: TPM1, TPM2,
TPM3 и TPM4. В саркомерах поперечно-полоса-
тых мышц изоформы Tpm1.1, Tpm1.2, Tpm2.2 и
Tpm3.12 образуют комплекс с тропонином, кото-
рый регулирует двигательную активность миози-
на сердечных и скелетных мышц Са2-зависимым
образом. В гладкомышечных клетках Tpm1.3,
Tpm1.4 и Tpm2.1 играют более модулирующую
роль в регулировании сокращения. Цитоскелет-
ные тропомиозины (Tpm1,7, Tpm1,8, Tpm1,12,
Tpm3,1 и Tpm4,2) представляют собой самую
большую группу изоформ тропомиозина. Было
показано, что они критически влияют на широ-
кий спектр актомиозин-зависимых процессов,
включая события эндо- и экзоцитоза, миграцию

клеток, цитокинез, деление ядра, рост и эмбрио-
генез [23, 24].

Показано [25], что ГМУ репрессируют экс-
прессию генов, связанных с миграцией клеток и
сборкой цитоскелета, снижают концентрацию
F-актина в клетках нейробластомы человека. Эти
данные привели к предположению о влиянии ГМУ
на различные процессы, связанные с подвижно-
стью клетки и другие, посредством воздействия
на F-актин, через который и проявляются неспе-
цифические эффекты ГМУ [25]. По-видимому,
тропомиозины также могут быть задействованы в
ответе организма на ГМУ.

Однако при сравнении данных по содержанию
вышеупомянутых белков с их содержанием в сес-
сии “плацебо”, нам не удалось выявить значимых
различий (рис. 3–5). Только уровень белка CutA
после третьего воздействия ГМУ слегка подни-
мался выше средних значений в сессии “плаце-
бо”. Стоит отметить, что фоновые уровни белков
ABHEB_HUMAN и TPM3_HUMAN существен-
но отличались в сессиях ГМУ и плацебо, вероят-
но, потому, что существует продольная вариа-

Рис. 3. Динамика содержания белка 14B, содержащего абгидролазный домен, (ABHEB_HUMAN) в двух сессиях экс-
перимента.
* – достоверные изменения;  – среднее значение,  – среднее значение ± стандартная ошибка,  – среднее зна-
чение ± 1.96 × стандартная ошибка. Остальные обозначения см. рис. 2.
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бельность содержания белков в крови, которая
проявилась при исследовании у одних и тех же
лиц через интервал времени между сессиями экс-
перимента. Перерыв между сессиями с ГМУ или
плацебо составлял 2–3 нед., за который могло
произойти изменение уровня белка под влиянием
условий жизнедеятельности добровольцев (дие-
ты, двигательной активности). Поэтому, несмот-
ря на отсутствие отличий в содержании белков в
сессии с ГМУ относительно сессии плацебо, не-
которое влияние условий ГМУ на уровень белков
крови могло присутствовать, т.к. самым рацио-
нальным в условиях существования фактора про-
дольной вариабельности содержания белков яв-
ляется сравнение экспериментальных точек с
наиболее близкой по времени точкой экспери-
мента, которой являлась индивидуальная фоно-
вая точка сессии ГМУ.

Таким образом, при сравнении протеома кро-
ви различных сессий (ГМУ и плацебо) можно
сделать вывод, что ГМУ не оказывают влияния,
на уровне изучения протеома крови методами
хромато-масс-спектрометрии, на процессы регу-
ляции гомеостаза при непродолжительном влия-
нии заданных характеристик магнитного поля.

Тем не менее, некоторое влияние ГМУ на про-
теом все же возможно, так как при сравнении с
фоновыми образцами сессии ГМУ, которые были
отобраны с минимальным временным промежут-
ком до начала эксперимента и на которые почти
не действует фактор продольной вариабельности,
видно достоверное изменение уровня вышеупо-
мянутых белков. Следует обратить внимание, что
в данном эксперименте выборка была недоста-
точно велика. Хотя функциональная аннотация
белков согласуется с известными литературными
фактами о возможной подверженности физиоло-
гических систем человека ГМУ, на данном этапе
исследования сложно уверенно установить связь
изменений уровней вышеупомянутых белков с
ГМУ. К тому же, эти белки не принадлежат еди-
ной системе и не участвуют в схожих процессах и
функциях, чтобы можно было предположить, что
ГМУ затрагивают какой-либо конкретный про-
цесс в организме.

На Земле или на пути к Международной кос-
мической станции люди защищены от большей
части космического излучения магнитосферой
Земли. Однако астронавты, которые будут совер-
шать более длительные полеты за пределы низкой

Рис. 4. Динамика содержания белка, ассоциированного с ацетилхолинэстеразой, (CUTA_HUMAN) в двух сессиях
эксперимента. 
Обозначения см. рис. 2 и 3.
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орбиты Земли, где сила геомагнитного поля
незначительна, подвергаются большему риску.
Действительно, были предложены инновацион-
ные инженерные конструкции, которые форми-
руют большие электромагнитные поля вокруг ко-
рабля или около-планетной (на-планетной) ба-
зы, обычно через сверхпроводящие соленоиды,
чтобы имитировать защиту магнитосферы Земли
[26]. Кроме того, наземные исследования ГМУ
также выявили изменения в структуре и функции
ЦНС, эмбриональном развитии, синхронизации
высвобождения гормонов и циркадном ритме
различных функций у животных [2, 5, 10]. В лите-
ратурных источниках отражены противоречивые
результаты наблюдений, которые могут возни-
кать из-за различия параметров магнитного поля
и характеристик объекта исследования [27]. Это
подразумевает необходимость дополнительных
исследований с большим числом наблюдений,
чтобы лучше понять возможные риски во время
путешествий за пределы земной орбиты в даль-
ний Космос.

Поэтому для развития исследований данного
направления необходимо увеличить выборку ис-

пытуемых, а также увеличить время экспозиции в
ГМУ, для получения значимых результатов.

Следовательно, необходимо углубленное изу-
чение, на уровне протеомики крови, процессов
регуляции гомеостаза для оценки возможных
рисков воздействия ГМУ на здоровье человека,
которые могут потенцировать негативные эф-
фекты других космических факторов, таких, как
радиация и микрогравитация.

ВЫВОДЫ
1. В образцах сухих пятен крови добровольцев,

участвующих в эксперименте с ГМУ, полуколи-
чественно определено 1219 различных белков.

2. Проведение сессий эксперимента с ГМУ и
без включения гипомагнитной установки не вли-
яло на число полуколичественно определенных
белков в пятнах крови участников.

3. Дисперсионный анализ с апостериорной
проверкой (Tukey HSD test) выявил изменения
уровня трех белков: цепи тропомиозина альфа-3
(TPM3), белка 14В, содержащего домен абгидро-
лазы (ABHD14B) и белка, ассоциированного с
ацетилхолинэстеразой (CUTA), под влиянием

Рис. 5. Динамика содержания альфа-3 цепи тропомиозина (TPM3_HUMAN) в двух сессиях эксперимента.
Обозначения см. рис. 2 и 3.
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КАШИРИНА и др.

ГМУ относительно фоновой точки, но не относи-
тельно соответствующего плацебо.

4. Сравнение данных, полученных у тех же са-
мых участников в сессии “плацебо” и сессии с
включением установки, не выявило достоверных
изменений в уровнях вышеупомянутых белков.

5. Полученные результаты могут означать от-
сутствие эффекта, на уровне протеома крови,
24-часовые экспозиции здорового человека в
ГМУ, либо слабый эффект, который маскирует
естественная “продольная” вариабельность про-
теома крови.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-
лениях и одобрены биоэтической комиссией
Института медико-биологических проблем РАН
(Москва) (протоколы № 542 от 11 мая 2020 г.).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.

Финансирование работы. Работа была выпол-
нена в рамках базовой тематики РАН 65.3. Работа
по протеомному анализу проб сухих пятен крови
выполнена частично при поддержке Мегагранта
Министерства науки и высшего образования РФ
(Соглашение со Сколковским институтом науки
и технологий, № 075-10-2022-090 (075-10-2019-
083)).
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Study of the Protein Composition of Dry Blood Spots of Healthy Volunteers
in the Experiment with Hypomagnetic Conditions

D. N. Kashirinaa, *, L. Kh. Pastushkovaa, A. G. Brzhozovskiya, b, A. S. Kononikhina, b, V. B. Rusanova,
V. Yu. Kukanova, O. V. Popovaa, M. G. Tyuzhin a, E. N. Nikolaevb, I. M. Larinaa, **, O. I. Orlova

aInstitute of Biomedical Problems of the RAS, Moscow, Russia
bSkolkovo Institute of Science and Technology, Moscow, Russia

*E-mail: daryakudryavtseva@mail.ru
**E-mail: Irina.larina@gmail.com

Hypomagnetic conditions will be an integral part of the complex of factors affecting cosmonauts in long-term
interplanetary missions outside the Earth’s magnetic field. Adaptation of the human body under these con-
ditions will affect the regulatory processes in various physiological systems, the molecular pathways of which,
with the participation of proteins, have not yet been studied. In order to fill this gap, dry blood spots collected
on a special paper from healthy volunteers were studied by proteomic methods in two sessions of a model ex-
periment: with hypomagnetic conditions and in a “placebo” session. The experiment was carried out by dou-
ble-blind control, with the participation of the same volunteers in both sessions. 1219 different proteins were
semiquantitatively determined in the samples. In the hypomagnetic conditions series, changes in three pro-
teins: tropomyosin alpha-3 chain (TPM3), abhydrolase domain-containing protein 14B (ABHD14B), and
acetylcholinesterase-associated protein (CUTA), relative to individual values before the experiment series
were detected. However, comparison of the data obtained in the “placebo” session smoothed out the effect
of hypomagnetic conditions on the changes in the aforementioned proteins. The results obtained, in our
opinion, may either mean the absence of the influence of hypomagnetic conditions with a short exposure
and the absence of a cumulative effect, or they are unreliable due to the insufficient number of subjects in the
sample.

Keywords: hypomagnetic conditions, healthy volunteers, proteomics, chromato-mass spectrometry, dry
blood spots.
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В данной статье анализируется состояние 24 глаз 12 российских космонавтов, совершивших дли-
тельные космические полеты (КП) на международной космической станции (МКС) в период с 2016
по 2021 гг. В работе на изображениях, полученных с помощью оптического когерентного томографа
Spectralis OCT + HRA, путем использования прилагаемых в программе вычислительных функций
определена толщина головки зрительного нерва и сетчатки по часовым меридианам, что позволило
точно диагностировать и классифицировать отек диска зрительного нерва (ДЗН) по стадиям шкалы
Frisen. Путем измерения процентного соотношения максимальной толщины ДЗН в его границах к
минимальной величине толщины сетчатки вне границ ДЗН определили цифровое значение проми-
ненции в каждом височном часовом меридиане, ограниченным височным сектором в 95°. Наличие
проминенции в крайних височных часовых меридианах или вовсе ее отсутствие расценивали как
физиологически здоровое состояние ДЗН, соответствующее 0 стадии. Эта стадия установлена на
13 глазах (54.2%). I стадия (7 глаз (29.2%)) диагностирована на основании отсутствия проминенции
в горизонтальном височном меридиане. Определяющим признаком II стадии является увеличение
проминенции в височном горизонтальном меридиане больше, чем на 10%. Субклиническая II ста-
дия (проминенция увеличена, но меньше, чем на 10%) установлена на двух глазах двух космонавтов
(8.3%). Клинически выраженная папилледема II–III стадии диагностирована на двух глазах (8.3%)
у одного космонавта, где максимальная величина проминенции составляла на правом глазу 70.1%,
а на левом – 40.1% в горизонтальном часовом меридиане. Исследование показывает, что увеличе-
ние проминенции до 70% в височном горизонтальном часовом меридиане при III стадии отека при-
водит к нейродегенерации волокон зрительного нерва в КП. При II–III стадии отека отмечено уве-
личение минимальной толщины нейроретинального пояска по сравнению со всеми остальными
наблюдениями. При 0–II субклинической стадии по этому показателю невозможно было диффе-
ренцировать состояние ДЗН.

Ключевые слова: квантитативная классификация отека ДЗН, космический полет, МНОС/SANS.
DOI: 10.31857/S0131164622100095, EDN: AQDWBZ

В последние годы большое внимание уделяет-
ся изучению состояния глаз у участников дли-
тельных космических полетов (КП) на междуна-
родной космической станции (МКС). Благодаря
офтальмологическому оборудованию, размещен-
ному в американском сегменте МКС, у некото-
рых астронавтов и космонавтов диагностированы
такие состояния глаз, как гиперметропический
сдвиг рефракции, уплощение заднего полюса гла-
за, хориоретинальные складки, отек диска зри-
тельного нерва (ДЗН), описанные как микрогра-
витационный нейро-офтальмологический син-
дром (МНОС) или в зарубежной литературе как
space-flight associated neuro-ocular syndrome (SANS) [1].

В нейроофтальмологической практике отек
ДЗН представляет собой один из серьезных симп-
томов внутричерепной гипертензии (ВЧГ), кото-
рый может привести к нейродегенеративным из-
менениям в волокнах зрительного нерва с разви-
тием его частичной атрофии и утратой в той или
иной степени зрительных функций. Поэтому ди-
агностика и быстрое устранение причины, вы-
звавшей отек ДЗН, следует считать в настоящее
время актуальной проблемой в аэрокосмической
медицине.

Диагностика отека ДЗН в КП, включает как
общепринятые рутинные, так и специальные ме-
тоды исследования. Основным диагностическим

УДК 612.843.5,612.843.78
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методом исследования зрительного нерва и сет-
чатки на борту МКС является спектральная опти-
ческая когерентная томография (ОКТ) [2, 3].

Цель настоящей работы – визуальный и кван-
титативный анализ ОКТ-изображений зритель-
ного нерва и сетчатки российских космонавтов с
целью оценки состояния и диагностики отека
диска зрительного нерва в КП.

МЕТОДИКА
В данное исследование вошли 12 космонавтов,

выполнявших КП на МКС с 2016 по 2021 гг. (экс-
педиции с 51 по 64).

В американском исследовательском блоке на
МКС обследование астронавтов осуществляли на
приборе ОСТ Spectralis I, а с 2020 г. Spectralis II
(Heidelberg Engineeris, Германия) в условиях теле-
медицинского диалога с центром управления по-
летами в Хьюстоне (США). Российских космо-
навтов обследовали на заключительном этапе
полета согласно совместному научному проекту
по теме SANS (space-flight associated neuro-ocular
syndrome). Инициатором проекта являлись Феде-
ральное космическое агентство “Роскосмос” и
национальное агентство по исследованию косми-
ческого пространства (NASA).

Анализ ОКТ-изображений 24 глаз осуществ-
ляли с помощью предоставленной NASA про-
грамме, используемой в первой версии прибора
ОСТ Spectralis I. Для анализа отбирали ОКТ-изоб-
ражения ДЗН и окружающей его перипапилляр-
ной сетчатки, выполненные в режиме радиально-
го сканирования по 12-часовым меридианам. Эти
изображения представляли собой поперечный
срез ДЗН и перипапиллярной сетчатки, на кото-
рых визуализировались хориокапиллярный слой,
слои сетчатки и слой нервных волокон ДЗН и пе-
рипапиллярной сетчатки.

В оценке стадии отека ДЗН основывались на
хорошо известной классификации L. Frisen. В на-
чальных стадиях отека отличия 0, I и II стадий ка-
саются оценки проминенции (выстояние ДЗН
над сетчаткой) в височном секторе, ограничен-
ным 90 град. При отсутствии проминенции в ви-
сочном секторе состояние ДЗН оценивается как
0 стадия и принимается за физиологически здо-
ровое состояние. Если протяженность проминен-
ции по кругу ДЗН больше 270°, затрагивая верх-
ний, нижний, носовой и частично височный сек-
тор, то состояние ДЗН оценивается как I стадия
отека ДЗН. Если же проминенция полностью за-
хватывает височный сектор, то состояние оцени-
вается как II стадия. Несмотря на четкие крите-
рии оценки стадийности отека ДЗН, нередко
субъективно трудно определить наличие проми-
ненции ДЗН по фундус-изображениям. Это зависит
от многих факторов и, прежде всего, от качества

самих изображений глазного дна, полученных
путем фотографирования с помощью фундус-ка-
меры на борту МКС.

Напротив, изображения сетчатки и ДЗН, по-
лученные с помощью оптической когерентной
томографии обладают рядом преимуществ перед
обычной фотосъемкой. Принципиальное отли-
чие в том, что лазерное сканирование ДЗН позво-
ляет получать изображения высокого разреше-
ния, как при обычной фотосъемке глазного дна
(HRA-изображения), так и поперечный срез ДЗН
и центральной ямки сетчатки (ОКТ-изображе-
ния). Прилагаемое при этом программное обес-
печение прибора позволяют путем необходимых
квантитативных морфометрических измерений
более точно оценить наличие проминенции и
распространенность этой проминенции в разных
секторах ДЗН, для чего используются изображе-
ния по часовым меридианам.

Квантитативный анализ осуществляли на
ОКТ-изображениях области ДЗН и окружающей
его сетчатки. На радиальных ОКТ-изображениях
в каждом часовом меридиане определяли наи-
меньшую толщину сетчатки вне границ ДЗН, т.е.
кнаружи (латеральнее) от окончания мембраны
Бруха. Это измерение программа прибора осу-
ществляет по условной прямой, ориентирован-
ной перпендикулярно мембране Бруха, опреде-
ляя толщину сетчатки от мембраны Бруха до
внутренней пограничной мембраны сетчатки.
Затем на этом же изображении в этом же часовом
меридиане производили второе измерение –
определяли наибольшую толщину в границах ДЗН.
Это измерение программой прибора также
производится по вертикальной прямой, распо-
ложенной перпендикулярно мембране Бруха,
ориентируя ее в область ДЗН кнутри (медиаль-
нее) окончания мембраны Бруха. Затем рассчи-
тывали разницу значений величин, полученных
при первом и втором измерениях.

В височных часовых меридианах на ОКТ-изоб-
ражениях производили измерение толщины
нейроретинального пояска от места окончания
мембраны Бруха до внутренней пограничной мем-
бране сетчатки, отбирая для анализа самое мини-
мальное значение в каждом часовом височном
меридиане.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Результаты измерений по всем 24 глазам 12 кос-

монавтов представлены в табл. 1.
В данную таблицу включили измерения, полу-

ченные по 7 височным меридианам, которые
в сумме составляют величину большую, чем 90°,
что хорошо видно на HRA-изображении. Более
точная величина получена путем измерения этого
угла на HRA-изображении, и он составляет 95°
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в височных и носовых меридианах, и 85° в верх-
них и нижних часовых меридианах, что в сумме
составляет 360° круга.

Путем измерения процентного соотношения
максимальной толщины ДЗН в его границах к
минимальной величине толщины перипапилляр-
ной сетчатки вне границ ДЗН определили точное
цифровое значение проминенции в каждом ви-
сочном часовом меридиане, ограниченным сек-
тором в 95°. Наличие проминенции в крайних ви-
сочных часовых меридианах или вовсе ее отсут-
ствие расценивали как физиологически здоровое
состояние ДЗН, соответствующее 0 стадии. Эта
стадия установлена на 13 глазах (54.2%). I стадия
(7 глаз (29.2%)) диагностирована на основании
отсутствия проминенции в височном секторе на
протяжении меньше, чем 75°, или иными слова-
ми, если проминенция во всех секторах, кроме
височного больше или равна 285°, но с условием
отсутствия увеличения проминенции хотя бы в
одном височном часовом меридиане. Определя-
ющим признаком II стадии является проминен-
ция в височном горизонтальном меридиане. Если
ее нет, то стадия отека ДЗН определяется, как I,
а если проминенция затрагивает все височные
меридианы, то стадия отека оценивается как II.
Однако в 2-х клинических наблюдениях у двоих
космонавтов в соседних часовых меридианах
проминенция была меньше, чем в горизонталь-
ном височном меридиане. Так, во 2-м клиниче-
ском наблюдении на левом глазу в 15-градусном
нижне-височном часовом меридиане проми-
ненция определена в 7.5%, а в 5-м клиническом
наблюдении на правом глазу в 15-градусном
верхне-височном часовом меридиане – 2.7%.
При визуальном осмотре фундус-фотографий и
ОКТ-изображений во втором клиническом на-
блюдении в нижне-височном часовом меридиане
определялась небольшая проминенция по срав-
нению с окружающей сетчаткой (рис. 1). Напротив,
в 5-м клиническом наблюдении в верхне-височ-
ном и горизонтальном височном часовых мери-
дианах визуально проминенция не определяется,
что указывает на I стадию отека ДЗН, однако дан-
ные измерений толщины сетчатки и головки зри-
тельного нерва, представленные в табл. 1, свиде-
тельствуют о наличии небольшой проминенции
по сравнению с окружающей сетчаткой (рис. 2).
Поэтому, на основании наличия величины про-
миненции меньше 10%, эти представленные кли-
нические наблюдения трактовали как субклини-
ческий отек II стадии.

Истинная клинически выраженная II стадия
отека ДЗН диагностирована только на двух глазах
(8.3%) у одного космонавта (клиническое наблю-
дение № 1), где максимальная величина проми-
ненции составляла на правом глазу 70.1%, а на ле-
вом – 40.1% в височном горизонтальном часовом
меридиане (рис. 3).

Сравнение средних значений максимальной
толщины головки зрительного нерва (ГЗН) и ми-
нимальной толщины перипапиллярной сетчатки,
а также их процентное соотношение в зависимо-
сти от стадии состояния ДЗН приведены в табл. 2.
Несмотря на небольшое количество наблюдений,
значения максимальной толщины ГЗН и величи-
на проминенции при истинной II стадии отека
ДЗН (табл. 1) по горизонтальному часовому ме-
ридиану значительно отличаются (р < 0.01) от
этих значений при I и 0 стадии состояния ДЗН,
также как и при II субклинической стадии (р <
< 0.05). Это объяснимо, поскольку определяю-
щим меридианом для установления 0, I и II ста-
дии является горизонтальный часовой меридиан.
В других верхних и нижних височных часовых ме-
ридианах достоверные различия в этих значениях
имеются только для 0 и I стадии, где 0 стадия –
это физиологически здоровое состояние ДЗН,
и наличие проминенции может быть только в
носовом, верхне- и нижневисочном меридианах.
Определяющим для I и последующих стадий оте-
ка ДЗН является горизонтальный часовой мери-
диан, где отсутствие проминенции является при-
знаком I стадии отека ДЗН, наличие ее больше
10% – признаком II стадии отека ДЗН.

Результаты измерений минимальной толщины
нейроретинального пояска представлены в табл. 3.
Следует обратить внимание, что самое большое
значение в горизонтальном часовом меридиане
в 518 мкм отмечено в 1-м клиническом наблюде-
нии, где на правом глазу диагностирован самый
большой отек ДЗН. На левом глазу это значение
определено в 437 мкм. При клинически здоровом
состоянии ДЗН (0 стадия) значения колебались
от 163 до 271 мкм, при I стадии отека ДЗН – от 211
до 274 мкм, а при II субклинической стадии – 245
и 273 мкм. Анализ результатов показывает, что по
показателю минимальной толщины нейрорети-
нального пояска диагностировать наличие отека
ДЗН можно только при клинически выраженной
степени отека, когда уже визуально диагностика
его не представляет сложностей. При начальной
степени дифференцировать состояние ДЗН от
0 стадии до II субклинической стадии отека диска
не представляется возможным из-за больших раз-
бросов значений минимальной толщины нейро-
ретинального пояска.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Отек ДЗН клинически выражается в расшире-

нии вен диска, отсутствия венозной пульсации,
нечеткости края диска, проминенции (возвыше-
нии) ДЗН над поверхностью сетчатки. При тяже-
лой степени могут быть кровоизлияния в области
диска и окружающей его сетчатки, ишемические
экссудаты в виде “ватных” пятен в области диска,
помутнение отечного слоя нервных волокон сет-
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Рис. 1. II субклиническая стадия отека ДЗН. Клиническое наблюдение 2.
А – HRA- и ОКТ-изображения сканирования горизонтального височного меридиана. Вертикальные линии указывают
на места определения толщины сетчатки и ДЗН. Толщина сетчатки вне границ ДЗН – 279 мкм, максимальная толщи-
на ДЗН в его границах – 324 мкм. Проминенция – 16.1%. Б – HRA- и ОКТ-изображения сканирования нижне-височ-
ного меридиана. Минимальная толщина сетчатки вне границ ДЗН – 279 мкм, максимальная толщина ДЗН в его гра-
ницах – 300 мкм. Проминенция – 7.5%.

7/12

8/12

200 �m

А

Б

1000

800

600

400

200

0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0 5.5

Position, mm

T
hi

ck
ne

ss
, �

m

324 279

1000

800

600

400

200

0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0 5.5

Position, mm

T
hi

ck
ne

ss
, �

m

300 279

200 �m

200 �m 200 �m

чатки. Отек ДЗН диагностируется обычно при
помощи офтальмоскопа, а также путем примене-
ния более сложных специальных методов иссле-

дования, таких как ультразвуковое исследование
глаза, компьютерная томография и магнитно-ре-
зонансная томография орбит. Доступный и об-



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 1  2023

ОКТ-ДИАГНОСТИКА ОТЕКА ДИСКА ЗРИТЕЛЬНОГО НЕРВА 121

Рис. 2. II субклиническая стадия отека диска ДЗН. Клиническое наблюдение 5.
А – HRA- и ОКТ-изображения сканирования горизонтального височного меридиана. Вертикальные линии на ОКТ-
изображении указывают на места определения толщины сетчатки и ДЗН. Толщина сетчатки вне границ ДЗН –
298 мкм, максимальная толщина ДЗН в его границах – 334 мкм. Проминенция – 12.1%. Б – HRA- и ОКТ-изображения
сканирования верхне-височного меридиана. Минимальная толщина сетчатки вне границ ДЗН – 302 мкм, максималь-
ная толщина ДЗН в его границах – 310 мкм. Проминенция – 2.7%.
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Рис. 3. Истинная клинически выраженная II стадия отека ДЗН. Клиническое наблюдение 1, правый глаз.
А – 3D-изображение ДЗН с височной стороны. Б – 3D-изображение ДЗН с носовой стороны. В – HRA- и ОКТ-изоб-
ражения сканирования горизонтального височного меридиана. Вертикальные линии на ОКТ-изображении указыва-
ют на места определения толщины сетчатки и ДЗН. Минимальная толщина сетчатки вне границ ДЗН – 321 мкм, мак-
симальная толщина ДЗН в его границах – 546 мкм. Проминенция – 70.1%. Установлена клинически выраженная
II стадия отека ДЗН. Белой стрелкой на ОКТ-изображении указано на местоположение субпапиллярного простран-
ства.
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щепринятый метод исследования в практике оф-
тальмолога – осмотр глазного дна путем прямой и
обратной офтальмоскопии, позволяет довольно
легко диагностировать клинически выраженный
отек ДЗН, особенно при средней или тяжелой его
степени [4, 5].

Помимо деления на легкую (начальную), сред-
нюю и тяжелую степень в мировой практике ис-
пользуется общеизвестная классификация L. Frisen
[6, 7]. При легкой степени отека диска отличия 0,
I и II стадий этой классификации касаются оцен-
ки проминенции в височной стороне ДЗН. При
отсутствии проминенции в височной стороне со-
стояние ДЗН оценивается как 0 стадия и прини-
мается за физиологически здоровое состояние.
Несмотря на четкие критерии оценки стадийно-

сти легкой степени отека ДЗН, нередко субъек-
тивно трудно определить наличие проминенции
ДЗН при офтальмоскопии или на фундус-изобра-
жениях глазного дна [8].

Оптическая когерентная томография (ОКТ) –
это сравнительно недавно разработанный метод
исследования, который стал стандартом в оф-
тальмологии для получения изображений попе-
речного сечения сетчатки и области ДЗН. Визуа-
лизация этих структур глаза с помощью ОКТ до-
стигается путем цифрового компилирования
изображений, где информация извлекается из
временных задержек отраженных сигналов путем
низкокогерентной интерферометрии, формируя
изображение на порядок с более высоким разре-
шением, чем ультразвуковое В-сканирование.
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Это позволяет получать четкие изображения всех
слоев сетчатки, хориоидеи и ДЗН, производить
по ним квантитативные морфометрические из-
мерения [9].

При проведении сравнительной оценки отека
ДЗН было установлено, что при отеке более лег-
кой степени результаты ОКТ больше сопоставимы
с изменениями ДЗН на цифровых фундус-изоб-
ражениях, тогда как при тяжелой степени алго-
ритмы определения толщины слоя нервных воло-
кон сетчатки, в отличие от общей толщины сет-
чатки, часто не соответствуют действительной
картине отека [10].

По всей вероятности, связано это с тем, что в
начальных стадиях отека ДЗН при еще его легкой

степени отек затрагивает пока только нервные
волокна зрительного нерва и отчасти перипапил-
лярной сетчатки. Повышенное внутричерепное
давление в канале зрительного нерва с одной сто-
роны, пониженное внутриглазное давление, на-
блюдающееся в течение всего КП, а также воз-
можно по ряду других причин, приводит к нару-
шению аксонального транспорта в волокнах
зрительного нерва, что может привести к отеку
нервных волокон [6, 11, 12]. По мере дальнейшего
прогрессирования патологических изменений
отечные нервные волокна смешаются внутрь гла-
за так, что на ОКТ-изображениях в области го-
ловки зрительного нерва визуализируются гипо-
рефлективное субпапиллярное пространство,

Таблица 3. Значения минимальной толщины нейроретинального пояска в сравнении со стадией состояния ДЗН
на глазах российских космонавтов в космическом полете (выражено в микрометрах)

Примечание: OD – правый глаз. OS – левый глаз. II –с/кл. – II субклиническая стадия отека ДЗН. ** – протяженность про-
миненции по часовым меридианам при I стадии отека ДЗН отражена в градусах. *** – ОКТ-изображений недостаточно для
анализа. По HRA-изображениям диагностировано физиологически здоровое состояние ДЗН, соответствующее 0 стадии по
шкале Frisen.

№ Глаза Стадия
Верхние височные 

часовые меридианы
Горизонтальный 

меридиан
Нижние височные 

часовые меридианы

45 30 15 0 15 30 45

1
OD II 662 611 578 518 473 508 479
OS II 555 499 479 437 491 497 510

2
OD I (285°) 338 310 258 237 267 280 320
OS II –с/кл.* 417 356 300 273 251 287 337

3
OD I (285°)** 430 363 307 274 286 316 420
OS I (300°) 372 317 257 252 284 353 395

4
OD 0 287 271 240 271 284 343 358
OS 0 325 306 277 269 292 316 316

5
OD II –с/кл. 285 296 241 245 356 339 396
OS I (315°) 360 265 261 232 308 323 372

6
OD 0 352 319 267 266 270 266 330
OS 0 360 311 299 237 223 285 276

7
OD 0*** – – – – – – –
OS 0*** – – – – – – –

8
OD I (285°) 346 293 246 211 223 269 297
OS 0 242 236 238 223 225 222 228

9
OD 0 331 282 255 258 236 278 315
OS 0 246 238 180 163 184 259 303

10
OD 0 280 240 211 189 211 265 290
OS 0 338 274 235 217 207 227 248

11
OD I (285°) 347 294 232 216 231 265 305
OS 0 308 250 217 211 233 270 310

12
OD I (285°) 373 299 239 239 254 318 338
OS 0 360 292 259 240 298 261 326



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 1  2023

ОКТ-ДИАГНОСТИКА ОТЕКА ДИСКА ЗРИТЕЛЬНОГО НЕРВА 125

заполненное жидкостью [13]. Это пространство
целиком хорошо видно на рис. 3.8, представлен-
ное в статье S. Aumann et al. (Optical Coherence To-
mography (OCT): Principle and Technical Realization),
где ОКТ-изображение отека головки зрительного
нерва получено с использованием томографа Spec-
tralis [9]. В нашем клиническом наблюдении № 1,
где на правом глазу диагностирован самый боль-
шой отек ДЗН, часть этого пространства в обла-
сти головки зрительного нерва указано стрелкой
на рис. 3. Напротив, на рис. 4 клинического на-
блюдения 6, где на левом глазу определено фи-
зиологически здоровое состояние ДЗН, место
субпапиллярного пространства заполнено нерв-
ными волокнами.

Субпапиллярная жидкость в отечной головке
зрительного нерва, постепенно накапливаясь,
приводит к дальнейшему давлению и смещению
нервных волокон внутрь глаза. Возникновение
субпапиллярной жидкости можно объяснить по
аналогии с кистозным макулярным отеком, где
в патогенезе накопления субретинальной жид-
кости играют роль интерстициальный обмен жид-
кости между венозными капиллярами и межаксо-
нальной (межклеточной) микроглией, управляемый
клетками Мюллера, что в некоторых отношениях
сравнимо с тем же обменом в паренхиме мозга,
которым управляют астроциты [14]. И также при
тяжелой степени отека повышенное тканевое и
венозное давление, вызванное венозным застоем
в зрительном нерве, может привести к просачива-
нию жидкости из расширенных перипапилляр-
ных капилляров. Однако ряд авторов помимо со-
судистых перипапиллярных сплетений считают
источником жидкости аксоплазму отечных нерв-
ных волокон, в частности ее ретроградный поток
[5, 13, 15–17]. Не исключена роль в патогенезе
отека ДЗН глимфатической системы путем на-
копления интерстициальной жидкости из цито-

плазмы микроглиальных клеток и астроцитов,
окружающих нервные волокна в зрительном нер-
ве, которые обеспечивают нейронам трофиче-
скую, защитную и секреторную функции [18–20].

Следовательно, отек ДЗН в КП в начальных
его проявлениях обусловлен, прежде всего, оте-
ком нервных волокон, и по мере его прогрессиро-
вания происходит накопление субпапиллярной
жидкости в головке зрительного нерва.

Для определения толщины и объема ГЗН и
перипапиллярной сетчатки заложен алгоритм в
программу ОКТ-прибора Spectralis. Ранее мы
проводили это исследование на 10 космонавтах
(20 клинических наблюдений), где было установ-
лено, что уже при легкой степени с большой веро-
ятностью можно квантитативно диагностировать
отек ДЗН, но невозможно его классифицировать
по стадиям по шкале Frisen [1]. Поэтому в новом
методе, представленном в настоящей работе, мы
приводим результаты исследований 12 космонав-
тов, где на HRA- и ОКТ-изображениях с помо-
щью функции Display и прилагаемых в программе
вычислительных функций смогли определить
толщину головки зрительного нерва и окружаю-
щей его сетчатки по часовым меридианам, что
позволило достаточно точно диагностировать и
классифицировать отек ДЗН по стадиям шкалы
Frisen. Эта квантитативная классификация также
позволяет количественно оценивать изменения
состояния ДЗН при динамическом наблюдении.
Одно из отличий второй версии ОКТ-прибора
Spectralis II от первой версии позволит произво-
дить вычисления толщины ГЗН по 24 часовым
меридианам, что увеличит точность измерений и
полученных результатов.

Таким образом, субпапиллярная жидкость
вместе с отечными нервными волокнами зри-
тельного нерва и перипапиллярной сетчатки яв-
ляются субстратом отека ДЗН в развитых его ста-

Рис. 4. Физиологически здоровое состояние ДЗН левого глаза российского космонавта в космическом полете.
Белой линией указано местоположение минимальной толщины нейроретинального пояска. Клиническое наблюде-
ние 9.
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200 �m 200 �m

163 �m



126

ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 1  2023

МАКАРОВ и др.

диях развития. Дальнейшее увеличение объема
субпапиллярной жидкости влечет за собой еще
большее сдавление и смещение нервных волокон
зрительного нерва и окружающей его сетчатки
внутрь глаза так, что ГЗН приобретает вид
“шляпки гриба” с исчезновением, по мере разви-
тия отека, физиологической экскавации (рис. 3).
По-видимому, длительное сдавление нервных
волокон изнутри со стороны субпапиллярного
пространства и с другой стороны сдерживающая
компрессия стекловидного тела может быть при-
чиной развития более тяжелых изменений в обла-
сти ГЗН. Так, в клиническом наблюдении 1 на
одном глазу была диагностирована единичная хо-
риоретинальная складка и 2 локальных снижения
толщины слоя нервных волокон сетчатки до 19 мкм,
что на 25 мкм было меньше нормы (Макаров И.А.,
Богомолов В.В., Воронков Ю.И., Аникеев Д.А.
Способ диагностики отека диска зрительного
нерва. Патент РФ 2757584 C1. 2021). По-видимому,
такое высокое значение проминенции (в 1.7 раза
больше толщины окружающей перипапиллярной
сетчатки) явилось причиной развития нейродеге-
неративных субатрофических изменений.

Поэтому эту стадию отека мы классифициро-
вали как III стадию, которая помимо самого отека
характеризуется еще и нейродегенеративными
изменениями, диагностируемые путем оценки
толщины слоя нервных волокон перипапилляр-
ной сетчатки с помощью анализа RNFL прото-
колов.

ВЫВОДЫ
1. Разработан квантитативный метод оценки

состояния ДЗН и стадии отека ДЗН на ОКТ-
изображениях путем определения толщины ДЗН
и окружающей его сетчатки по часовым меридиа-
нам. Квантитативная классификация отека ДЗН
позволяет количественно оценивать изменения
состояния ДЗН при динамическом наблюдении.

2. С помощью этого метода из 12 обследуемых
космонавтов физиологически здоровое состоя-
ние ДЗН в КП установлено на 13 глазах (54.2%).
I стадия отека ДЗН диагностирована на 7 глазах
(29.2%). Субклиническая II стадия определена на
двух глазах двух космонавтов (8.3%). Клинически
выраженный отек ДЗН II–III стадии диагности-
рован на двух глазах (8.3%) у одного космонавта.

3. Отек ДЗН, в котором зарегистрировано сни-
жение толщины слоя нервных волокон сетчатки
ниже нормы, установленном с помощью анализа
RNFL протоколов, следует классифицировать как
III стадию отека ДЗН.

4. Увеличение проминенции до 70% в височ-
ной стороне ДЗН при III стадии отека приводит к
нейродегенерации волокон зрительного нерва в
длительном КП.

5. Показатель минимальной толщины нейро-
ретинального пояска позволяет диагностировать
отек ДЗН при клинически выраженной степени
отека (II и последующие стадии), когда визуаль-
ная диагностика его не представляет сложностей.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих об-
новлениях и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Института медико-биологических про-
блем РАН (Москва).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.

Финансирование работы. Работа выполнена по
теме “Проведение работ по медико-биологиче-
скому обеспечению летных испытаний МКС
(МКС-МБУ)”.
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OCT-Diagnostics of Optic Nerve Disc Edema in Space Flight. Analysis of the Retina, 
Optic Disc and Neuroretinal Circle Thickness

I. A. Makarova, *, I. V. Alferovaa, V. V. Bogomolova, Yu. I. Voronkova, D. A. Anikeeva

aInstitute of Biomedical Problems of the RAS, Moscow, Russia

*E-mail: imak-ncn@mail.ru

The article analysis the state of 24 eyes of 12 Russian cosmonauts who made long-term space f lights to the
ISS in the period from 2016 to 2021. The analysis was carried out by HRA and OCT images study, using the
Display function included in the program of Spectralis OCT device. The thickness of the optic nerve head
and retina was determined according to the hourly meridians, which allowed us to accurately diagnose and
classify the optic disc edema according to the stages of the Frisen scale. By measuring the percentage ratio of
the maximum thickness of the nerve disc within its boundaries to the minimum thickness of the retina outside
the boundaries of the disc, we determined the digital value of prominence in each temporal hourly meridian,
limited by the temporal sector of 95°. The presence of prominence in the extreme temporal meridians, or its
absence at all, we regarded as a physiologically healthy state of the optic disc, corresponding to stage 0. This
stage was established in 13 eyes (54.2%). Stage I (7 eyes (29.2%)) was diagnosed based on the absence of
prominence in the horizontal temporal meridian. The defining feature of stage II is an increase in promi-
nence in the temporal horizontal meridian by more than 10%. Subclinical stage II (prominence is increased,
but less than 10%) was diagnosed in two eyes of two cosmonauts (8.3%). Clinically pronounced papilledema
II–III stages was diagnosed in two eyes (8.3%) in one cosmonaut, where the maximum value of prominence
was 70.1% in the right eye, and on the left – 40.1% in the horizontal meridian. The study shows that an in-
crease in prominence up to 70% in the temporal horizontal meridian at stage III of edema leads to neurode-
generation of the optic nerve fibers in space f light. At stages II–III of edema, an increase in the minimum
thickness of the neuroretinal rim compared with all other observations. At 0 – II subclinical stage, according
to this indicator, it was impossible to differentiate the state of the optic disc.

Keywords: quantitative classification of optic disc edema, space f light, SANS.
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11 февраля 2023 г. после тяжелой болезни на
80 году жизни скончался выдающийся ученый,
член Российской академии медицинских наук
(1993 г.), Российской академии наук (1997 г.),
член Президиума РАН (2001–2017 гг.), академик-
секретарь Отделения биологических наук РАН
(2002–2009 гг.), вице-президент РАН (2008–2017 гг.),
советник РАН (2017 г.), член Бюро Совета РАН по
космосу, член Бюро отделения физиологических
наук РАН, заслуженный деятель науки России
(1996 г.), доктор медицинских наук (1980 г.), про-
фессор (1986 г.), Главный редактор журнала “Фи-

зиология человека” (2008 г.) Анатолий Иванович
Григорьев. Вся его жизнь была связана с наукой,
с медициной и с космосом.

Анатолий Иванович Григорьев родился 23 марта
1943 г. Он окончил лечебный факультет 2-го Мос-
ковского медицинского института им. Н.И. Пи-
рогова в 1966 г. Молодой врач мечтал о космосе и
пришел в недавно созданный Институт медико-
биологических проблем, чтобы пройти врачебную
комиссию для зачисления в отряд космонавтов.
Комиссию он не прошел, зато в этом институте,

ХРОНИКА
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куда он был принят в качестве врача-испытателя,
он прошел все степени научного роста.

Успешно закончив под руководством акаде-
мика В.В. Парина аспирантуру, А.И. Григорьев
в 1970 г. защищает кандидатскую, а в 1980 г. –
докторскую диссертацию. Анатолий Иванович
последовательно прошел путь от младшего науч-
ного сотрудника до заведующего лабораторией
(с 1978 г.), заведующего отделом (с 1980 г.), перво-
го заместителя директора по науке (с 1983 г.).
В 1988 г. на общем собрании коллектива он, при
поддержке возглавлявшего Институт академика
О.Г. Газенко, был избран директором Института
медико-биологических проблем (ИМБП), и за-
нимал этот пост до 2008 г. В 2008 г. А.И. Григорьев
избран вице-президентом РАН, но продолжил
работать и в ИМБП в качестве научного руково-
дителя Института.

Основные научные интересы А.И. Григорьева
были сосредоточены на изучении закономерно-
стей изменений и механизмов адаптации различ-
ных функциональных систем человека и живот-
ных при воздействии экстремальных факторов
внешней среды, включая факторы космического
полета.

А.И. Григорьев внес крупный вклад в решение
фундаментальных и прикладных проблем косми-
ческой биологии и медицины, что позволило осу-
ществлять самые продолжительные в мировой
практике космонавтики пилотируемые полеты на
орбитальных космических станциях. Под его ру-
ководством были выполнены уникальные назем-
ные имитационные эксперименты, которые поз-
волили научно обосновать и внедрить в практику
космических полетов методы медицинского кон-
троля, прогноза и управления состоянием чело-
века, создать комплекс средств и методов профи-
лактики неблагоприятного действия факторов
космического полета, в первую очередь микро-
гравитации.

К числу значительных научных достижений
А.И. Григорьева, имеющих общетеоретическое
значение, относятся выявление механизмов физио-
логических изменений в условиях микрогравита-
ции, определение роли сдвигов водно-солевого
обмена в развитии вестибулярных расстройств,
ортостатической неустойчивости и снижении пе-
реносимости ускорений, выяснение механизмов
перестройки систем транспорта воды и ионов в
почке, установление механизмов минимализа-
ции физиологических функций и эндокринной
регуляции метаболизма в условиях микрограви-
тации, закономерности изменения висцеральных
систем и их взаимосвязей при действии экстре-
мальных факторов космического полета.

Проводя исследования с участием космонав-
тов, он впервые начал применять нагрузочные
пробы, а впоследствии – более сложные, изотоп-

ные методы исследования обмена веществ. Одним
из первых в нашей стране он стал использовать
антиортостатическую гипокинезию и “сухую”
иммерсию для моделирования невесомости. Это
позволило, используя физические нагрузки, а
также методы фармакологической и метаболиче-
ской коррекции, разработать эффективную си-
стему профилактики неблагоприятных сдвигов в
организме в условиях микрогравитации.

Исследования А.И. Григорьева с коллегами во
многом способствовали формированию гравита-
ционной физиологии в качестве отдельной науч-
ной дисциплины. Удалось, в частности, целена-
правленно повышать физиологические возмож-
ности организма до уровня, необходимого для
хорошей переносимости перегрузок во время
спуска с орбиты и для быстрого восстановления
ортостатической устойчивости и физической ра-
ботоспособности после приземления. Он являлся
руководителем медицинского обеспечения кос-
мических полетов (1988–2008 гг.) на орбитальных
станциях “Салют”, “Мир”, МКС, и был предсе-

А.И. Григорьев и врач-космонавт Б.В. Моруков
в процессе испытаний беговой дорожки для
Международной космической станции (2002 г.).



130

ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 1  2023

ПАМЯТИ АНАТОЛИЯ ИВАНОВИЧА ГРИГОРЬЕВА

дателем Главной медицинской комиссии Рос-
сийского космического агентства по освидетель-
ствованию кандидатов в космонавты, космонав-
тов и инструкторов-космонавтов.

Уникальный опыт научных и прикладных ис-
следований, накопленный в ИМБП при проведе-
нии космических экспедиций, позволяет разви-
вать под руководством А.И. Григорьева ряд важных
направлений, не связанных напрямую с космиче-
скими полетами. Это относится к разработкам в
области экстремальной, гипербарической меди-
цины и телемедицины.

Труды А.И. Григорьева и возглавляемого им
коллектива легли в основу очень востребованно-
го и актуального направления физиологической
науки – физиологии здорового человека. Работа с
космонавтами и испытателями, изучение различ-
ных проявлений адаптации организма к экстре-
мальным факторам окружающей среды, включая
факторы космического полета, подталкивала
Анатолия Ивановича к теоретическим обобще-
ниям в области экологической физиологии и фи-
зиологии экстремальных состояний. В этой связи
закономерно то, что с 1996 г. Анатолий Иванович
является заведующим созданной им кафедры
“Экологическая и экстремальная медицина” на
факультете фундаментальной медицины МГУ
им. М.В. Ломоносова.

Большое внимание в своей многогранной дея-
тельности Анатолий Иванович уделял подготовке
научных кадров. Он создал и возглавлял признан-
ную в мире научную школу “Изучение фундамен-
тальных механизмов поддержания гомеостаза
организма человека при воздействии неблаго-
приятных факторов внешней среды, в том числе
факторов космического полета и измененной га-
зовой среды”. Под его руководством успешно
защищено более 20 докторских и кандидатских
диссертаций.

Много сил отдавал А.И. Григорьев организа-
ционной работе по публикации научных изданий,
он долгие годы являлся председателем Научно-

издательского совета РАН, членом редакционно-
го совета Большой российской энциклопедии,
главным редактором журналов “Физиология че-
ловека”, “Технологии живых систем”, “Acta natu-
rae”, членом редколлегий многих других журна-
лов. Под руководством Анатолия Ивановича
журнал “Физиология человека” существенно
улучшил свои библиометрические показатели,
войдя в пятерку наиболее авторитетных отече-
ственных журналов по физиологии, а созданный
при его активном участии журнал “Acta naturae”
демонстрирует высокие показатели рейтингов и
импакт-факторов на международном уровне.

Анатолий Иванович – автор и соавтор более
400 научных публикаций, в том числе 13 коллек-
тивных монографий. Им получено более 70 па-
тентов и авторских свидетельств на изобретения.
За большой вклад в науку Анатолий Иванович
удостоен звания лауреата Государственных пре-
мий СССР и РФ, двумя Премиями Правитель-
ства РФ в области науки и техники. А.И. Григо-
рьев – кавалер ордена “За заслуги перед Отече-
ством” II, III и IV степени, ордена “Знак Почета”,
ордена Трудового Красного Знамени и целого ря-
да других правительственных наград СССР, Рос-
сии и других государств.

Редакционная коллегия журнала “Физиология
человека” глубоко скорбит в связи с кончиной
А.И. Григорьева и выражает искреннее соболез-
нование родным и близким, друзьям и коллегам.
Мы всегда будем хранить в своем сердце теплую
память об Анатолии Ивановиче, о его бережной
заботе о каждом сотруднике, о его внимании к
повседневным нуждам и проблемам, о его друже-
ском участии в минуты радости и горя, о его глу-
боком чутье и благородстве по отношению к со-
трудникам независимо от их служебного положе-
ния. Мудрый руководитель, искренний друг,
верный товарищ. Светлая ему память!

Редакционная коллегия
журнала “Физиология человека”.
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11 ноября 2022 г. на 89 году жизни, после тяже-
лой болезни, скончалась наша любимая и заслу-
женная коллега, профессор, доктор биологических
наук, лауреат Государственной премии СССР Га-
лина Николаевна Болдырева.

Свою профессиональную деятельность Галина
Николаевна начала в 1957 г., после окончания
Биологического факультета МГУ им. М.В. Ломо-
носова. В составе Лаборатории общей физиоло-
гии временных связей Института высшей нерв-
ной деятельности АН СССР, под руководством
акад. В.С. Русинова, она стала заниматься иссле-
дованием ЭЭГ здорового и больного мозга на
клинической базе НИИ нейрохирургии им. акад.
Н.Н. Бурденко. Пройдя путь от младшего до глав-
ного научного сотрудника, в 1981 г. Галина Нико-
лаевна стала руководителем Лаборатории общей
и клинической нейрофизиологии ИВНД и НФ
РАН, научным лидером которой она оставалась
до последних дней.

Г.Н. Болдырева относится к числу основопо-
ложников отечественной клинической электро-
энцефалографии. Блестяще владея и творчески
развивая этот метод, она внесла приоритетный
вклад в исследование особенностей ЭЭГ при рит-
мической фотостимуляции (дисс. к.б.н. 1964 г.),
а также при поражении диэнцефальных и лимби-

ческих структур головного мозга человека (дисс.
д.б.н. 1979 г.). Результаты ее исследований пред-
ставлены в оригинальных монографиях (Элек-
трическая активность мозга человека при пора-
жениях диэнцефальных и лимбических структур,
2000 г.; Нейрофизиологический анализ пораже-
ния лимбико-диэнцефальных структур мозга че-
ловека, 2009 г.) и руководствах по клинической
ЭЭГ.

Галина Николаевна принимала активное уча-
стие в развитии математического анализа ЭЭГ,
в разработке информативных количественных
показателей ЭЭГ здорового и больного мозга че-
ловека, во внедрении методов математического
анализа в клиническую практику, а также в ста-
новлении автоматизированной количественной
ЭЭГ. За работы в этой области в 1987 г. ей вместе
с коллегами была присуждена Государственная
премия СССР.

С начала 2000-х гг. Г.Н. Болдырева вместе с со-
трудниками руководимой ею Лаборатории одни-
ми из первых в России стали проводить анализ
фМРТ в сопоставлении с данными ЭЭГ для изу-
чения церебральной структурно-функциональ-
ной организации моторной и когнитивной дея-
тельности человека в норме и при очаговой цере-
бральной патологии (Доклады Академии Наук,
2007 г.).

Наряду с научной работой, Галина Николаев-
на активно занималась научно-педагогической
деятельностью. Под ее руководством и при кон-
сультативной помощи выполнены курсовые и ди-
пломные работы многих студентов и магистран-
тов московских вузов, а также кандидатские и
докторские диссертации. Она читала лекции и
проводила практические занятия по освоению
методов ЭЭГ с будущими нейро- и психофизио-
логами, а также врачами функциональной диа-
гностики. В 2001 г. Г.Н. Болдыревой было при-
своено научное звание профессора.

Галина Николаевна Болдырева долгие годы
была членом редакционной коллегии журнала
“Физиология человека”. Ее активная работа на
протяжении долгих лет как автора многих статей
и эксперта в области клинической нейрофизио-
логии способствовала развитию журнала.

ХРОНИКА
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Обладая выдающимися профессиональными
качествами, Галина Николаевна была яркой лич-
ностью со множеством творческих талантов. Ее
обаяние, звонкий голос, блеск глаз, доброта и ис-
кренность навсегда останутся в нашей памяти.
Добрый, порядочный, “человек команды”, на ко-
торого можно было всегда положиться, получить
поддержку и помощь – такой была наша любимая
Галина Николаевна. Глубоко скорбим об утрате.

Память о Галине Николаевне Болдыревой мы
сохраним в наших сердцах.

Сотрудники Института ВНД и НФ РАН,
Лаборатории клинической нейрофизиологии НИИ

нейрохиругии им. акад. Н.Н. Бурденко
Минздрава России.

Редакционная коллегия журнала
“Физиология человека”.
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