
ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ, 2020, том 70, № 4, с. 446–459

446

ЛОКАЛИЗАЦИЯ ИСТОЧНИКОВ ГЕНЕРАЦИИ АЛЬФА-РИТМА ЭЭГ
ВО ВРЕМЯ НАБЛЮДЕНИЯ, ВЫПОЛНЕНИЯ И ИМИТАЦИИ 

ИНСТРУМЕНТАЛЬНЫХ ДВИЖЕНИЙ У ИСПЫТУЕМЫХ
С РАЗНЫМ УРОВНЕМ ИНТЕЛЛЕКТА

© 2020 г.   М. А. Начарова1,*, С. А. Махин1, В. Б. Павленко1

1 Крымский федеральный университет им. В.И. Вернадского, Симферополь, Россия
*e-mail: alikina93@gmail.com

Поступила в редакцию 17.12.2019 г.
После доработки 14.02.2020 г.

Принята к публикации 26.02.2020 г.

При помощи метода sLORETA у 62 взрослых испытуемых с разной степенью развития ин-
теллекта локализовали источники генерации ритма в полосе частот 8–12 Гц при наблюде-
нии, самостоятельном выполнении и имитации круговых движений компьютерной мы-
шью экспериментатора. Показана связь степени развития интеллекта с различиями в про-
странственных паттернах активации коры головного мозга во время выполнения и
имитации движений. Выявлена более выраженная и более локализованная активация
структур неокортекса у взрослых испытуемых, имеющих высокую степень развития обще-
го интеллекта. Различия в активации корковых регионов в группах с разной степенью раз-
вития общего интеллекта в большей степени опосредуют структуры правого полушария,
участвующие в процессах зрительно-моторной координации и различения собственных и
чужих действий. Большая вовлеченность прецентральной, поясной и постцентральной из-
вилин левого полушария в процесс имитации движений экспериментатора в группе с вы-
сокой степенью развития интеллекта может указывать на большую активацию “зеркаль-
ной” системы мозга.
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ВВЕДЕНИЕ
Одной из актуальных проблем когнитив-

ной нейробиологии является поиск ответа на
вопрос о том, какие нейрональные механиз-
мы обеспечивают способность человека к
имплицитному пониманию эмоциональных
состояний и намерений других людей на ос-
нове наблюдения лишь отдельных элементов
их поведения. Данная проблематика в по-
следние два десятилетия активно изучается в
том числе в русле исследований так называе-
мой “зеркальной” системы мозга (ЗСМ) [Ле-
бедева и др., 2017], в основе которой лежит
представление о наличии у человека сети
нейронов с “зеркальными” характеристиками,
под которыми подразумевается их свойство ак-
тивироваться как при самостоятельном выпол-
нении целенаправленных действий, так и при

наблюдении за аналогичными действиями,
выполняемыми другими.

Традиционно полагают, что ключевыми
зонами ЗСМ как у обезьян, так и у человека
являются участки коры, расположенные в
премоторной лобной и нижней височной об-
ластях головного мозга [Hecht et al., 2015].
При этом возможности непосредственного
изучения активности отдельных нейронов у
человека имеют существенные ограничения.
К настоящему времени опубликованы ре-
зультаты лишь одного исследования, в кото-
ром изучалась активность отдельных нерв-
ных клеток в задачах, включающих в себя вы-
полнение и наблюдение за выполнением
действий человеком [Mukamel et al., 2010].
При этом электроды располагались лишь в
зонах дополнительной моторной области и
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медиальной височной коры. В ходе экспери-
мента были обнаружены группы нейронов,
которые разряжались сходным образом в си-
туациях выполнения и наблюдения дей-
ствий, тем самым подтвердив гипотезу о на-
личии у человека нервных клеток, обладаю-
щих “зеркальными” свойствами. Более того,
в этих же областях были выявлены нейроны,
которые возбуждались при выполнении дей-
ствий, но тормозились при их наблюдении, в
связи с чем получили название “антизеркаль-
ных” [Keysers et al., 2010]. Данные факты мо-
гут говорить о том, что ЗСМ человека имеет
более сложное строение и включает в себя до-
полнительные структуры мозга наряду с опи-
санными ранее в экспериментах с обезьяна-
ми. В ряде исследований с использованием
различных методов нейровизуализации и
транскраниальной магнитной стимуляции
получены результаты, также указывающие на
высокую степень распределенности ЗСМ
[напр., Saygin, 2007; Candidi et al., 2008].

В качестве одной из относительно простых
техник оценки активности коры, связанной с
функционированием ЗСМ, принято исполь-
зовать метод регистрации электроэнцефало-
граммы (ЭЭГ) у людей в процессе выполне-
ния ими специальных экспериментальных
задач. Маркером активации ЗСМ считают ре-
акцию десинхронизации сенсомоторного
ритма (мю-ритма) ЭЭГ, которая проявляется
сходным образом как при выполнении про-
извольных движений, так и при их мыслен-
ном представлении, а также при наблюдении
за движениями других [см. обзор Fox et al.,
2015; Лебедева и др., 2018]. Однако остаются
дискуссионными вопросы локализации эф-
фектов супрессии амплитуды собственно
сенсомоторного ритма на фоне изменений
амплитуды других видов альфа-подобной ак-
тивности, имеющих иные источники генера-
ции, особенно в задачах, подразумевающих
когнитивные нагрузки и колебания внима-
ния [Hobson et al., 2017]. Следует учитывать,
что в отдельных публикациях авторы к мю-
ритму относят и альфа-активность в верхне-
лобных и теменных регионах, которая имеет
сходный с мю-ритмом характер реактивно-
сти в аналогичных задачах [Frenkel-Toledo et
al., 2013, Кайда и др., 2019].

В настоящее время приобрела широкую
популярность гипотеза о наличии связи меж-
ду активностью ЗСМ и эмпатическими ха-
рактеристиками личности [Махин и др., 2015;
Jeon et al., 2018]. Более того, высказываются

гипотезы о том, что система зеркальных ней-
ронов может иметь ключевое значение в
обучении и формировании личности челове-
ка [см. обзор Лебедева и др., 2017]. Благодаря
возможности имплицитного понимания це-
лей и намерений, стоящих за простейшими
действиями, повышается эффективность их
освоения и ускоряется обучение путем под-
ражания. Мета-анализ результатов исследо-
ваний, посвященных изучению механизмов
подражательного поведения у человека, поз-
волил заключить о существенной вовлечен-
ности структур ЗСМ в данные процессы. При
этом указывается на то, что в реализации
имитационного поведения существенную
роль играет и ряд других структур мозга пре-
фронтальной и теменной локализации, кото-
рые не являются частью классической ЗСМ
[Molenberghs et al., 2012].

Принимая во внимание роль системы
“зеркальных” нейронов в процессах социаль-
ного познания и обучения, можно ожидать,
что индивидуальные особенности развития и
функционирования ЗСМ в значительной
степени предопределяют ход формирования
общей способности человека к познанию и
решению проблем, которую принято обозна-
чать термином “коэффициент интеллекта”
(или фактор g). При этом работы, так или
иначе затрагивающие данную проблематику,
единичны. Например, опубликованы данные
о корреляциях между уровнем невербального
интеллекта и степенью десинхронизации
мю-ритма при осуществлении целенаправ-
ленных движений у взрослых испытуемых
(условие наблюдения за действиями других в
исследовании не рассматривалось) [Anwar er
al., 2015]. Другой группой исследователей бы-
ли найдены взаимосвязи между уровнем ин-
теллекта и супрессией мю-ритма во время
выполнения и наблюдений движений у здо-
ровых детей и у детей с расстройствами аути-
стического спектра в возрасте от 8 до 13 лет
[Raymaekers et al., 2009]. Рассматриваются
предположения о том, что когнитивно-мо-
торные способности и интеллект могут иметь
один и тот же нервный субстрат [Duncan,
2005]. Было показано, что у людей с более вы-
соким уровнем интеллекта имеет место более
выраженная супрессия высокочастотного
альфа-ритма в центральных и теменных об-
ластях левого полушария во время выполне-
ния задачи на вращение объектов в вообра-
жении [Doppelmayr et al., 2005]. А при наблю-
дении за движениями, осуществляемыми с
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помощью компьютерной мыши, наиболее
выраженная десинхронизация мю-ритма на-
блюдается у испытуемых с высоким уровнем
развития общего интеллекта [Аликина и др.,
2018]. Также ранее нами была выявлена поло-
жительная связь между показателями общего
интеллекта и значениями частоты максималь-
ного пика мощности альфа-ритма в лобных от-
ведениях правого полушария (отведения F4 и
F8), т.е. в зонах коры с предположительно “зер-
кальными” свойствами [Начарова и др., 2019].

Результаты опубликованных исследований
носят довольно противоречивый характер и не
позволяют эффективно дифференцировать
вовлеченность “зеркальных” и более высоко-
уровневых когнитивных процессов в реализа-
цию задач, в которых сопоставляется мозговая
активность при выполнении, наблюдении и
имитации движений. В связи с этим целью
настоящей работы стал анализ источников
генерации ЭЭГ-активности в частотном диа-
пазоне 8–12 Гц (именуемой далее альфа-рит-
мом) у взрослых испытуемых, обладающих
разной степенью развития общего интеллек-
та, в ходе выполнения ими задач, включаю-
щих самостоятельное выполнение, имита-
цию в режиме реального времени и наблюде-
ние движений, осуществляемых с помощью
компьютерной мыши. Мы предполагаем, что
группы испытуемых, характеризующиеся
разной степенью развития общего интеллек-
та, продемонстрируют паттерны активации
неокортекса, различающиеся по степени во-
влеченности областей коры, считающихся
частью ЗСМ человека, и других структур го-
ловного мозга.

МЕТОДИКА

В исследовании приняли участие 62 чело-
века (40 женщин и 22 мужчины) в возрасте от
17 до 35 лет, все правши. От испытуемых было
получено информированное согласие на уча-
стие в экспериментах. Настоящее исследова-
ние соответствовало этическим принципам
Хельсинкской декларации и было одобрено
этическим комитетом Крымского федераль-
ного университета им. В.И. Вернадского.

Оценка степени развития общего интеллек-
та проводилась с помощью теста “Стандарт-
ные прогрессивные матрицы Равена”. Этот
тест требует выявления отношений между аб-
страктными графическими элементами и яв-
ляется одним из традиционных инструмен-
тов для измерения фактора g интеллекта [Ра-

вен и др., 2012]. Для оценки уровня
интеллекта использовалась процентная шка-
ла развития интеллекта, в соответствии с ко-
торой высчитывался процент успешно вы-
полненных заданий относительно их общего
количества.

Экспериментальная процедура. В ходе экс-
перимента испытуемый и экспериментатор
находились за расположенными рядом стола-
ми, экспериментатор справа. На каждом сто-
ле были размещены монитор и компьютер-
ная мышь. На мониторе перед испытуемым с
помощью веб-камеры демонстрировалось
цветное видеоизображение участка поверх-
ности стола экспериментатора с расположен-
ной на нем мышью. Запись ЭЭГ производи-
лась последовательно в следующих экспери-
ментальных ситуациях, каждой из которых
предшествовала регистрация в состоянии от-
носительного покоя при зрительной фикса-
ции статичного видеоизображении компью-
терной мыши на столе экспериментатора
(“фон”):

1. Ситуация “Наблюдение”. Испытуемый
наблюдал за видеоизображением круговых
движений правой руки экспериментатора с
компьютерной мышью, выполняемых с пе-
ременной скоростью, и слышал характерные
для этого действия звуки.

2. Ситуация “Движение”. Испытуемому
давалась инструкция выполнять самостоя-
тельные круговые движений мышью по часо-
вой стрелке с произвольной скоростью. При
этом необходимо было удерживать позицию
курсора мыши в рамках заданной области мо-
нитора размером 25 × 25 см. Во время совер-
шения движений испытуемый видел управ-
ляемый им курсор на фоне неподвижного ви-
деоизображения компьютерной мыши и
стола экспериментатора.

3. Ситуация “Имитация” в режиме реаль-
ного времени круговых движений экспери-
ментатора с помощью компьютерной мыши с
переменной скоростью.

Перед экспериментальной ситуацией “На-
блюдение” испытуемым давалась инструкция
подсчитать количество движений против ча-
совой стрелки. При этом для единообразия
ситуаций “Наблюдение” и “Имитация” дви-
жения экспериментатор выполнял только по
часовой стрелке. Наличие инструкции по
подсчету движений против часовой стрелки,
по нашему мнению, обеспечивало устойчи-
вость внимания испытуемого на всем протя-
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жении выполнения задания в ситуации “На-
блюдение”.

Продолжительность каждой из фоновых и
экспериментальных записей составляла 30 с.

Регистрация и анализ ЭЭГ. ЭЭГ регистри-
ровалась при помощи 24-канального энцефа-
лографа “Нейрон-Спектр-3” (фирма “Ней-
рософт”, Иваново) в диапазоне частот от 1 до
30 Гц. ЭЭГ-потенциалы отводились при по-
мощи чашечковых хлор-серебряных электро-
дов монополярно от фронтальных (Fp1, Fp2,
F3, F4, Fz, F7, F8), центральных (С3, С4, Cz),
височных (T3, T4, T5, T6), теменных (P3, P4,
Pz), затылочных (O1, O2) локусов в соответ-
ствии с международной системой 10-20. В ка-
честве референтного электрода служили объ-
единенные датчики, закрепленные на мочках
ушей. Частота оцифровки ЭЭГ-сигналов со-
ставляла 1000 Гц. Участки записей ЭЭГ с ам-
плитудой более 250 мкВ, а также отрезки, со-
держащие большое количество артефактов,
исключались из обработки.

Определение локализации источников ге-
нерации ритмов ЭЭГ осуществлялось при
помощи метода электромагнитной томогра-
фии мозга низкого разрешения sLORETA,
который характеризуется минимальной по-
грешностью в определении их положения
[Pascual-Marqui, 2002]. Метод sLORETA реа-
лизован в одноименном программном обес-
печении (https://www.uzh.ch/keyinst/loreta.htm).
С учетом частоты оцифровки и количества
каналов записей ЭЭГ безартефактные отрез-
ки длиной 20–30 с преобразовывались к
входному формату sLORETA. Частотный
анализ ЭЭГ проводился с помощью про-
граммного обеспечения sLORETA, предпола-
гающего применение алгоритма быстрого
преобразования Фурье с эпохой анализа 5 с.
Были выделены частотные диапазоны дель-
та-ритма (1–4 Гц), тета-ритма (4–8 Гц), аль-
фа-ритма (8–12 Гц), бета-ритма (13–30 Гц) и
гамма-ритма (35–45 Гц). Для дальнейшего
анализа использовался только диапазон аль-
фа-ритма, для которого в результате обработ-
ки был сформирован набор slor-файлов, ха-
рактеризующих мозговую активность (поло-
жение и интенсивность источников тока) во
время каждой экспериментальной ситуации.
В результате обработки ЭЭГ строилась 3D
карта мозга, состоящая из 2394 вокселей,
имеющая пространственное разрешение 7
мм. Поля Бродмана (ПБ) описывались в си-
стеме трехмерных [x, y, z] координат Монре-

альского неврологического института с по-
правкой системы Талайраха.

Статистический анализ данных локализа-
ции источников тока проводили в пакете
программы sLORETA с помощью метода ста-
тистического непараметрического картиро-
вания (statistical non-parametrical mapping
(SnPM)) (Pascual-Marqui, 2002). Для расчета
изменения спектральной плотности источ-
ников в парах экспериментальных ситуаций
(“Наблюдение” и “Фон”, “Движение” и
“Фон”, “Имитация” и “Фон”) был использо-
ван регрессионный анализ повторных изме-
рений для связанных выборок (A – A2).
В каждой паре ситуаций была рассчитана раз-
ница логарифмов спектральной плотности ис-
точников тока: из осцилляторных ответов, от-
носящихся к событию А (“Фон”), вычитались
осцилляторные ответы, относящиеся к собы-
тию А2 (“Наблюдение”, “Движение”, “Имита-
ция”). В результате для каждой группы и па-
ры экспериментальных ситуаций были опре-
делены зоны со значимо уменьшенной
плотностью источников генерации альфа-
ритма. Уменьшение плотности источников
генерации альфа-ритма в указанных ситуа-
циях в определенном корковом регионе рас-
сматривалось как его активация в связи с тем,
что мощность данного ритма отрицательно
коррелирует с уровнем оксигенизации крови
соответствующих участков коры [de Munck et
al., 2009].

Для расчета различий в распределении
плотности источников генерации ритма в
группах с разной степенью развития интел-
лекта был использован анализ повторных из-
мерений для несвязанных выборок (А –А2) –
(В – В2), где пары выборок А и А2, В и В2 не
связаны и характеризуют мозговую актив-
ность в группах с разной степенью развития
интеллекта. Статистическая достоверность
результатов была оценена с использованием
теста рандомизации, который включает в се-
бя поправку на множественные сравнения.
В качестве достоверных рассматривались эф-
фекты на уровне значимости p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

По результатам индивидуальной оценки
показателей общего интеллекта и в соответ-
ствии с руководством к тесту выборка участ-
ников была разделена на три группы. Первая
группа включала 20 человек, успешно выпол-
нивших 25–74% заданий. Уровень интеллек-
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та данной группы характеризовался как
“средний” (ИС). Средний возраст участни-
ков данной группы составил 22.0 ± 4.0 года, а
показатель интеллекта – 66.7 ± 9.4% (здесь и
далее приведены средние значения и стан-
дартное отклонение). Вторая группа состояла
из 33 испытуемых, успешно выполнивших 75–
90% заданий (интеллект “выше среднего” –
ИВС). Средний возраст группы – 20.7 ± 2.7 го-
да, показатель интеллекта – 82.8 ± 4.6. В третью
группу входили 9 человек, успешно выпол-
нивших более 90% заданий (интеллект “вы-
сокий” – ИВ). Средний возраст группы –
21.8 ± 4.4 года, показатель степени развития
интеллекта – 93.7 ± 3.4%. Значимых различий
по возрасту в группах обнаружено не было.

Уменьшение плотности источников генера-
ции альфа-ритма во время наблюдения за вы-
полнением движений. У испытуемых всех
групп во время наблюдения за выполнением
движений (в сравнении с “фоновой” запи-
сью) наблюдались изменения плотности ис-
точников генерации альфа-ритма (рис. 1),
достигающие уровня статистической значи-

мости. Поля Бродмана, значимо активиро-
ванные в данной и других исследуемых ситу-
ациях, представлены в табл. 1. В группе ИС
уменьшение плотности источников генера-
ции альфа-ритма в ситуации “Наблюдение”
происходило в верхней и средней височных
извилинах (ПБ 22, 39), островковой доле
(ПБ 13) и надкраевой извилине (ПБ 40) пра-
вого полушария (рис. 1 (а)). В группе ИВС
значимое уменьшение плотности источни-
ков происходило билатерально в поясной из-
вилине (ПБ 24, 32) и медиальной лобной из-
вилине (ПБ 9, 10) правого полушария (рис. 1 (б)).
В группе ИВ во время наблюдения происхо-
дила значимая активация угловой извилины
(ПБ 39) и нижней теменной дольки (ПБ 39)
правого полушария (рис. 1 (в)). Различий в
активации корковых регионов в исследуемых
группах выявлено не было.

Уменьшение плотности источников генера-
ции альфа-ритма во время выполнения и ими-
тации движений (относительно “фоновой” запи-
си). В ситуациях “Движение” и “Имитация”
происходила активация теменно-височных об-

Таблица 1. Локализация областей с значимым уменьшением плотности источников генерации альфа-ритма по
сравнению с “фоновой” записью
Table 1. Localization of cortex regions with significantly decreased alpha rhythm current source density values relative to
the baseline condition

Ситуация
Степень 
развития 

интеллекта

Максимальная 
интенсивность 

активации вокселей

Поля Бродмана

Левое полушарие Правое полушарие

“Наблюдение” средняя 0.92 22, 39, 13, 40
выше среднего 0.59 24, 32, 10, 9
высокая 0.92 39

“Движение” средняя 0.82 40
выше среднего 0.87 6, 9, 13, 44, 4, 3, 45, 1, 8, 2, 

43, 40, 24, 42, 32, 22
1, 13, 2, 3, 40, 4, 6, 9, 41, 39, 
24, 31, 44, 32, 22, 21, 42, 45, 
8, 37, 5, 10, 19, 20, 46, 7, 36, 
35, 18, 25

высокая 1.39 19, 7, 6, 4, 5, 3 39, 31, 19, 40, 7, 13, 6, 37, 22, 
21, 5, 3, 4, 20, 1

“Имитация” средняя 1.16 24, 32, 19, 18 40, 31, 24, 32, 10, 39, 7, 9, 5, 
25, 22, 13, 11, 2, 47, 19, 29, 3, 
23, 27, 18, 30

выше среднего 1.11 6, 9, 13, 4, 44, 3, 45, 1, 2, 7, 
8, 43, 40, 31, 5, 23, 19, 24, 25, 
39, 17, 45, 22, 18, 42, 30, 33, 
34, 11, 13, 46, 37

31, 39, 22, 13, 7, 23, 3, 2, 30, 
40, 4, 18, 5, 1, 19, 37, 41, 21, 
17, 20, 6, 17, 29, 24, 27, 37, 
36, 42, 32, 10, 9, 25, 47, 11, 
38, 28, 35, 33, 43, 34

высокая 1.52 19, 7, 18, 6, 5, 3, 4 39, 31, 18, 7, 30, 40, 37, 19, 
13, 21, 22, 5, 3, 2
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ластей правого полушария и лобно-централь-
ных областей левого полушария (рис. 2, табл. 1).
Наиболее выраженная активация корковых
регионов происходила в группе ИВ, тогда как
наибольшее число активированных структур
было выявлено в группе ИВС.

Сравнение активации корковых структур
во время выполнения движений в группах с раз-
ным уровнем интеллекта. Различия в актива-
ции структур в ситуации “Движение” были
выявлены в группах ИС и ИВС, а также групп
ИС и ИВ. В обоих случаях у испытуемых с бо-
лее высокой степенью развития интеллекта
(ИВС и ИВ) происходила большая активация
корковых структур во время выполнения
движений по сравнению с активацией струк-
тур в группе ИС. В группе ИВС происходила
более выраженная активация постцентраль-
ной (ПБ 1, 2, 3, 40), прецентральной (4, 6, 43)
извилин, нижней теменной дольки (ПБ 40),

верхней височной и поперечной височной
извилин (ПБ 42) и островковой доли (ПБ 13)
правого полушария по сравнению с актива-
цией структур в группе ИС (рис. 3 (а)).
В группе ИВ происходила значимо большая
по сравнению с группой ИС активация пост-
центральной (ПБ 2, 40), прецентральной (ПБ 4),
клинообразной (ПБ 19), средней затылочной
(ПБ 18) и верхней затылочной (ПБ 19) изви-
лин правого полушария (рис. 3 (б)). Стати-
стически значимых различий в корковой ак-
тивации структур в группах ИВС и ИВ найде-
но не было.

Сравнение активации корковых структур
во время имитации движений в группах с раз-
ным уровнем интеллекта. Были выявлены
различия в активации структур во время ими-
тации движений экспериментатора (относи-
тельно “фоновой” записи) в группах ИС и
ИВ. У испытуемых с высоким уровнем интел-

Рис. 1. Локализация областей с уменьшенной по сравнению с “фоновой” записью плотностью источни-
ков генерации альфа-ритма при наблюдении за выполнением движений у испытуемых со средней (а), вы-
ше среднего (б) и высокой (в) степенью развития интеллекта.
Fig. 1. Localization of cortex areas with a decreased alpha rhythm current source density (relative to the baseline
condition) when observing others’ movements, in subjects with different IQ levels: average (a), higher than average
(б) and high (в).

Вид слева Вид справаВид сверху

Вид слева Вид справаВид сверху

Вид слева Вид справаВид сверху

PA

(a)

(б)

(в)

PRL

PA PRL

PA A

A

A

PRL

1.4891.1170.7450.3720
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лекта происходила большая активация пре-
центральной (ПБ 4, 6), поясной (ПБ 24, 31) и
постцентральной (ПБ 3) извилины левого по-
лушария и верхней височной извилины (ПБ 22)
правого полушария (рис. 4). Статистически
значимых различий в корковой активации
структур во время имитации движений (отно-
сительно “фоновой” записи) в группах ИС и
ИВС, а также ИВС и ИВ найдено не было.

Уменьшение плотности источников генера-
ции альфа-ритма во время имитации движе-
ний по сравнению с ситуацией самостоятель-
ного выполнения движений. Во время имита-
ции движений экспериментатора в группе
ИС была выявлена дополнительная относи-
тельно ситуации “Движение” двусторонняя
активация поясной извилины (ПБ 10, 24, 32)
и медиальной лобной извилины (ПБ 10), а
также верхней лобной (9, 10, 11), средней лоб-
ной (ПБ 10, 11), нижней лобной (ПБ 11, 47),
глазничной (ПБ 11, 47) и прямой (ПБ 11)
извилин правого полушария (рис. 5 (а)). В
группе ИВС регистрировалась дополнитель-
ная активация предклинья (ПБ 31), клинооб-
разной извилины (ПБ 7, 17, 18, 23, 31), пояс-
ной извилины (23, 30, 31) и средней затылоч-
ной извилины (ПБ 18) правого полушария

(рис. 5 (б)). В группе ИВ значимых различий
в активации структур во время ситуаций
“Движение” и “Подражание” выявлено не
было (рис. 5 (в)).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Во всех исследуемых ситуациях и экспери-
ментальных группах наиболее выраженная
активация регистрировалась в структурах
правого полушария, что, как мы полагаем,
может объясняться спецификой условий вы-
полнения экспериментальных задач. Полага-
ют, что процессы дифференциации соб-
ственных и наблюдаемых действий, а также
эффективной зрительно-моторной коорди-
нации (с учетом их общей продолжительно-
сти) в существенной степени обеспечиваются
через механизмы контроля, локализованные
в правом полушарии [Uddin et al., 2006. Tog-
noli et al., 2015]. Одной из наиболее вовлечен-
ных структур оказалась область височно-те-
менного узла (ПБ 7, 21, 22, 38, 39, 40), распо-
ложенная на стыке височных и теменных
областей и прилегающая к задней части бо-
ковой борозды. В ряде исследований было
показано, что височно-теменной узел право-

Рис. 2. Локализация областей с уменьшенной по сравнению с “фоновой” записью плотностью источни-
ков генерации альфа-ритма в ситуациях “Движение” и “Имитация” у испытуемых с средней (а), выше
среднего (б) и высокой (в) степенью развития интеллекта.
Fig. 2. Localization of cortex areas with a decreased alpha rhythm current source density (relative to the baseline
condition) when executing (left) and imitating (right) movements, in subjects with different IQ levels: average (a),
higher than average (б) and high (в).

Вид слева Вид справаВид сверху

Вид слева Вид справаВид сверху
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го полушария играет ключевую роль в анали-
зе и сравнении собственных действий и сиг-
налов внешней среды [Krall et al., 2014] и за-
действован в процессы идентификации и
обработки социально значимых сигналов
[Santiesteban et al., 2012; Krall et al., 2014].

Следует подчеркнуть, что в “эталонной”
для исследований ЗСМ ситуации зрительно-
го восприятия биологического движения на-
бор значимо активированных структур ока-

зался различен для каждой из эксперимен-
тальных групп, а предполагаемая роль этих
структур в процессах социального взаимо-
действия зачастую описывается как носящая
разнонаправленный характер. Так, выявлен-
ная в группе ИС активация верхней и средней
височных и надкраевой извилин (область ви-
сочно-теменного узла) в ситуации “Наблю-
дение” может быть связана как с процессами
активации ЗСМ [Jeon et al., 2018], так и с

Рис. 3. Локализация областей с увеличенной активацией во время выполнения движений (в сравнении с
активацией в группе со средней степенью развития интеллекта) в группах со степенью развития интеллек-
та выше среднего (а) и высоким уровнем интеллекта (б).
Fig. 3. Localization of cortex areas more activated when executing movements in higher than average IQ (a) and high
IQ (б) subjects, relative to the average IQ subjects.

Вид слева Вид справаВид сверху

Вид слева Вид справаВид сверху

(a)

(б)

PA PRL

PA A

A

PRL

4.0903.0672.0451.0220

Рис. 4. Локализация областей с увеличенной активацией во время имитации движений в группе с высокой
степенью развития интеллекта в сравнении с активацией в группе со средней степенью развития интел-
лекта.
Fig. 4. Localization of cortex areas more activated when executing movements in high IQ subjects, relative to the
average IQ subjects.
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обеспечением механизма различения соб-
ственных и наблюдаемых действий и контро-
лем имитации и активации ЗСМ [Brass et al.,
2009; Duffy et al., 2019]. Одной из попыток
объяснить данную мультифункциональность
является гипотеза “распределенного” имита-
ционного контроля, согласно которой ней-
ронные сети, обеспечивающие понимание
действий других, и система контроля имита-
ции в значительной степени перекрываются
в зоне височно-теменного узла [Spengler et al.,
2009]. При этом в недавних исследованиях
было показано, что активация областей ви-
сочно-теменного узла правого полушария
скорее ингибирует, чем облегчает социаль-
ную имитацию [Duffy et al., 2019]. К структу-
рам, обеспечивающим контроль активации
“зеркальной” системы мозга, относят и зна-
чимо активирующуюся в группе ИС остров-
ковую долю правого полушария [Campbell et al.,

2018]. Согласно результатам ранее опублико-
ванных исследований, данная область может
быть ответственна за выявление несоответ-
ствий выполняемых движений – наблюдае-
мым [Harding et al., 2015; Campbell et al., 2018].

Структуры, значимо активирующиеся в
группе ИВС, также связаны с процессами
восприятия и сопоставления собственных
действий и эмоций с наблюдаемыми и кон-
тролем имитации. Имеются данные о том,
что медиальные префронтальные области
обеспечивают непрерывную оценку соб-
ственного поведения и его сопоставление с
социальными нормами, причем суждения о
себе связаны с активацией вентральной части
медиальной префронтальной области, вклю-
чающей вентральную часть медиальной лоб-
ной и поясной извилин (ПБ 10 и 32), а сужде-
ния, связанные с другими, связаны с дор-
сальными областями префронтальной коры

Рис. 5. Локализация областей с уменьшенной по сравнению с ситуацией “Движение” плотностью источ-
ников генерации альфа-ритма при синхронной имитации движений у испытуемых со средней (а), выше
среднего (б) и высокой (в) степенью развития интеллекта.
Fig. 5. Localization of cortex areas less activated in average IQ (a), higher than average IQ (б) and high IQ (в) sub-
jects under condition of movement imitation, relative to the condition of movement execution.
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(ПБ 8 и 9) [Denny et al., 2012]. Как следствие,
у пациентов с повреждениями этих зон на-
блюдаются нарушения распознавания дей-
ствий, эмоций и дефицит эмпатии, которые
критически необходимы для реализации со-
циальных взаимодействий и самоконтроля
[Zald et al., 2010, Варламов и др., 2019]. В ряде
исследований [Shamay-Tsoory et al., 2003;
Keenan et al., 2000] было продемонстрирова-
но, что процессы формирования эмпатиче-
ского ответа более тесно связаны с активаци-
ей медиальной лобной извилины правого
полушария, хотя данная закономерность вы-
является не всегда [Denny et al., 2012]. Отдель-
ными исследователями сделан вывод об ин-
гибирующем влиянии медиальной префрон-
тальной коры на фронтальный узел ЗСМ,
локализованный в нижней лобной извилине
[Cross et al., 2013]. В частности, выдвигается
предположение о связи активации медиаль-
ных префронтальных областей с генерацией
движений, не соответствующих наблюдае-
мым [Cross et al., 2013].

В группе ИВ во время наблюдения проис-
ходила значимая активация угловой извили-
ны (ПБ 39) и нижней теменной дольки (ПБ
39) правого полушария, также являющихся
частью височно-теменного узла. Активация
нижней теменной дольки правого полушария
во многих исследованиях связывается с вос-
приятием собственного тела, а ее поражение
приводит к нарушению “схемы тела” и труд-
ностям осознания как собственных ощуще-
ний, так и идентификации эмоций и намере-
ний, принадлежащих другим людям [Uddin
et al., 2006]. В большинстве исследований
нижнюю теменную дольку рассматривают
как одну из основных структур ЗСМ [Molen-
berghs et al., 2012], однако имеются публика-
ции, подчеркивающие ее более частную роль
в развитии моторного резонанса, которая за-
ключается в сопоставлении собственных и
наблюдаемых действий [Brass et al., 2009]. От-
дельные авторы указывают на ее контролиру-
ющую функцию [Duffy et al., 2019].

Несмотря на вовлеченность в процессы
наблюдения отдельных структур ЗСМ, акти-
вация “классических” премоторных зон ЗСМ
в данной ситуации не наблюдается ни в од-
ной из экспериментальных групп, а все акти-
вированные структуры так или иначе связа-
ны с процессами восприятия, различения
собственных и наблюдаемых действий и кон-
троля имитации. На наш взгляд, вовлечен-
ность структур, связанных с различением на-

блюдаемых действий и контролем имитации,
закономерна во время наблюдения за движе-
ниями без их одновременной имитации.
Учитывая отсутствие различий в активации
структур при попарном сравнении экспери-
ментальных групп, можно сделать вывод о
сопоставимой вовлеченности системы кон-
троля имитации в группах с разным уровнем
интеллекта.

Во время самостоятельного выполнения
движений и имитации движений экспери-
ментатора в режиме реального времени про-
странственные паттерны корковой актива-
ции относительно однотипны и выражаются
в более высоком уровне вовлеченности те-
менно-височных структур правого полуша-
рия и лобно-центральных структур левого
полушария в группах с более высокой степе-
нью развития общего интеллекта.

Примечательно, что структуры, значимо
более активированные в группах ИВС и ИВ
во время выполнения самостоятельных дви-
жений (по сравнению с активацией структур
в группе ИС), располагаются исключительно
в правом полушарии и, предположительно,
связаны с процессами переработки тактиль-
ной информации и концентрацией внимания
на выполняемых движениях у испытуемых с
высокими показателями общего интеллекта.
Так, наиболее выраженное уменьшение
плотности источников генерации альфа-рит-
ма в этих группах происходит в постцен-
тральной извилине правого полушария, при-
нимающей участие в тактильной обработке
текстуры и скорости объекта во время совер-
шения движений [Yang et al., 2017], и интегра-
ции сенсорной и двигательной информации
[Kropf et al., 2018]. Значимо большая актива-
ция прецентральной извилины правого полу-
шария в группах ИВС и ИВ во время осу-
ществления самостоятельных движений,
предположительно, могла быть следствием
большей вовлеченности испытуемых с более
высоким уровнем интеллекта в процесс вы-
полнения экспериментальной задачи.

Интересно отметить, что если во время вы-
полнения самостоятельных движений в груп-
пе ИВ происходила большая по сравнению с
группой ИС активация прецентральной и
постцентральной извилин в правом полуша-
рии, то во время имитации движений эти же
структуры больше активируются в левом,
контралатеральном правой руке, которой вы-
полнялись движения. Как известно, прецен-
тральная извилина, включающая в себя пер-
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вичную и дополнительную моторные обла-
сти, участвует в процессах планирования и
непосредственном выполнении произволь-
ных движений [Banker et al., 2019]. И именно
в передней части прецентральной извилины
(ПБ 6), предположительно, располагаются
нейроны, обладающие “зеркальными” свой-
ствами [Molenberghs et al., 2012]. Постцен-
тральная извилина, значимо больше активи-
рующаяся в группе ИВ, по сравнению с груп-
пой ИС, во время имитации движений
экспериментатора, по результатам ранее
опубликованного мета-анализа [Molenberghs
et al., 2012], является областью локализации
т.н. “тактильных” зеркальных нейронов и ак-
тивируется во время восприятия действий,
предполагающих тактильный контакт с ка-
ким-либо объектом. Тем не менее нельзя ис-
ключать возможности интерпретации боль-
шей активации постцентральной извилины в
группе ИВ как показателя более высокоуров-
него восприятия и анализа скорости соб-
ственных движений во время совершения
движений [Yang et al., 2017], а также интегра-
ции процессов сенсорной обработки и мо-
торного контроля [Kropf et al., 2018]. Значимо
больше активирующаяся в группе ИВ перед-
няя часть поясной извилины характеризуется
прочными связями с префронтальными, до-
полнительной моторной и теменными обла-
стями и участвует в непрерывном контроле
движений [Paus, 2001; Duffy et al., 2019]. По-
мимо этого, некоторые исследователи указы-
вают на роль дорсальной части передней по-
ясной извилины в процессах обнаружения и
оценки социальных процессов [Dedovic et al.,
2016]. Показано, что верхняя височная бороз-
да правого полушария участвует в распозна-
вании намерений, лежащих в основе дей-
ствий путем сравнения собственных и на-
блюдаемых действий [Jiang et al., 2017].
Совместно с активацией премоторных обла-
стей эта структура может отражать актива-
цию ЗСМ [Molenberghs et al., 2012]. Данная
структура также является частью височно-те-
менного узла, а ее активация может быть свя-
зана с процессами контроля имитации. Исхо-
дя из данных мета-анализа [Molenberghs et al.,
2012] все перечисленные области являются
частью ЗСМ человека и содержат нейро-
ны, обладающие “зеркальными” свойствами
[Mukamel et al., 2010].

Таким образом, можно предположить, что
более выраженная активация перечисленных
структур у испытуемых с высоким уровнем

развития интеллекта во время синхронной
имитации движений руки может быть связа-
на как с более активными процессами вос-
приятия и атрибуции наблюдаемых действий
(структуры правого полушария), так и с боль-
шей активацией ЗСМ.

Более сложными представляются попытки
интерпретировать дополнительную актива-
цию корковых структур во время имитации
движений экспериментатора по сравнению с
их самостоятельным выполнением. Если в
группе ИС происходит большая активация
фронтальных областей, а в группе ИВС – за-
тылочных, то у испытуемых с высокой степе-
нью развития интеллекта значимых различий
в активации структур во время имитации и
выполнения движений выявлено не было.
Лобные области, активирующиеся в группе
ИС, относят как к структурам ЗСМ [Molen-
berghs et al., 2012], так и к системе контроля
активации ЗСМ [Cross et al., 2013; Harding
et al., 2015; Campbell et al., 2018]. При этом ак-
тивирующуюся часть нижней лобной изви-
лины (ПБ 11), в отличие ПБ 44, 45, не связы-
вают с активностью ЗСМ [Jeon et al., 2018].
Несмотря на то что в передней части поясной
извилины были найдены нейроны с “зер-
кальными” свойствами [Mukamel et al., 2010],
их количество не превышало порог статисти-
ческой ошибки. Более того, в более поздних
исследованиях подчеркивается участие дан-
ной области в процессах нахождения ошибок
и контроля имитации [Cross et al., 2013;
Campbell et al., 2018]. Таким образом, можно
предположить, что дополнительная актива-
ция лобных областей во время имитации дви-
жений в группе ИС скорее связана с более де-
тальным анализом и контролем движений,
чем с активацией ЗСМ.

Дополнительная активация теменно-за-
тылочных структур правого полушария в
группе ИВС может быть связана с необходи-
мостью дополнительной обработки визуаль-
ной информации и моторной координации
во время имитации движений эксперимента-
тора. Так, клинообразная и средняя затылоч-
ная извилины вовлечены в базовые процессы
обработки зрительной информации, а пред-
клинье участвует в процессах зрительного
внимания при совершении движений и пере-
ключении внимания между наблюдаемыми
объектами движения [Cavanna et al., 2006].
Задняя поясная извилина также может спо-
собствовать успешному повторению движе-
ний экспериментатора, обеспечивая нисхо-
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дящий контроль зрительного внимания, дви-
жений глаз и выполняемых движений [Leech
et al., 2014].

Отсутствие различий в активации структур
в группе ИВ во время выполнения и имита-
ции движений экспериментатора, на наш
взгляд, может быть связано с отсутствием по-
требности в дополнительном анализе пара-
метров движений и может свидетельствовать
о развитии моторного резонанса в данной
группе. Это предположение подтверждается
выявленной в данной группе дополнитель-
ной активацией премоторных и моторных
структур левого полушария во время имита-
ции движений. В то же время отсутствие меж-
групповых различий в ситуации “Имитации”
может свидетельствовать о необходимости
дальнейшего анализа.

ВЫВОДЫ

1. Обнаружена связь между индивидуаль-
ным уровнем развития общего интеллекта и
различиями в пространственных паттернах
активации коры головного мозга во время
выполнения и имитации движений. При
этом выявленные связи носят сложный ха-
рактер. Наблюдается более выраженная и бо-
лее локализованная активация отдельных
структур неокортекса у взрослых испытуе-
мых, имеющих высокую степень развития
общего интеллекта.

2. Различия между группами участников,
характеризовавшихся разным уровнем разви-
тия общего интеллекта, в большей степени
опосредуют структуры правого полушария,
участвующие в процессах зрительно-мотор-
ной координации и восприятии действий,
выполняемых другими людьми, и различе-
нии собственных и чужих действий.

3. Большая вовлеченность прецентраль-
ной, поясной и постцентральной извилин ле-
вого полушария в процесс имитации движе-
ний экспериментатора в группе с высокой
степенью развития интеллекта может указы-
вать на большую активацию “зеркальной”
системы мозга.

Исследование выполнено с использованием
оборудования ЦКП “Экспериментальная фи-
зиология и биофизика” КФУ им. В.И. Вернад-
ского и при финансовой поддержке РФФИ в
рамках научного проекта № 18-015-00074.
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ESTIMATION OF THE EEG ALPHA RHYTHM GENERATION SOURCES 
WHEN OBSERVING, EXECUTING AND IMITATING INSTRUMENTAL 
MOVEMENTS IN ADULT SUBJECTS WITH DIFFERENT IQ LEVELS

M. A. Nacharovaa,#, S. A. Makhina, and V. B. Pavlenkoa

a V.I. Vernadsky Crimean Federal University, Simferopol, Russia
#e-mail: alikina93@gmail.com

The EEG alpha rhythm (8–12 Hz) sources have been localized by means of the sLORETA method
in 62 adult subjects having different IQ levels (average, higher than average and high) when they
were observing, executing and imitating circular right hand movements with a computer mouse.
Subjects with different IQ levels also differed significantly in their cortex activation patterns when
executing and imitating movements. A more pronounced and focused activation of neocortex
structures was registered in the high IQ adult subjects. The cortex activation differences were mostly
found in the right hemisphere brain regions assumingly associated with the processes of visual-mo-
tor coordination and action attribution. A larger involvement of the left hemisphere precentral, gir-
dle and postcentral gyri when executing the task of the real-time imitation of hand movements in
the high IQ subjects may be an indicator of a greater activation of their mirror neuron system.

Keywords: EEG, alpha rhythm, sLORETA, movement execution, movement observation, move-
ment imitation
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