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В работе у десяти взрослых испытуемых регистрировали электроэнцефалограмму (ЭЭГ) и
электромиограмму (ЭМГ) в состоянии покоя (глаза открыты), а также при выполнении ре-
ального и воображаемого ритмически повторяющегося движения. С помощью векторного
авторегрессионного моделирования оценивали направленную передаточную функцию
(НПФ) для шести билатерально симметричных каналов ЭЭГ (F1/2, C3/4, P5/6) и двух ка-
налов ЭМГ (flexor capri ulnaris левой и правой руки). Испытуемые реально выполняли и
представляли выполнение повторяющегося раскрытия и сжатия кисти правой и левой ру-
ки. Статистический анализ НПФ, усредненных в альфа- и гамма-диапазонах и соответ-
ствующих нисходящим и восходящим кортикомышечным влияниям, показал, что (1) при
переходе от покоя к воображаемому и реальному движению нисходящие влияния изменя-
ются по-разному для альфа- и гамма-диапазонов частот. В альфа-диапазоне эти влияния
возрастают при совершении реального движения, но не отличаются от покоя при вообра-
жаемом движении. В гамма-диапазоне нисходящее влияние сигнала левого фронтального
отведения на ЭМГ-канал правой руки возрастает по сравнению с покоем при выполнении
как реального, так и воображаемого движения; (2) восходящие влияния демонстрируют
лишь тенденции к изменению: при реальном движении эти влияния в обоих частотных
диапазонах несколько превышают показатели условия покоя; (3) и в альфа-, и в гамма-
диапазонах восходящие влияния при воображаемом движении имеют тенденцию быть ни-
же, чем в покое; (4) в обоих частотных диапазонах нисходящие влияния оказались значимо
больше восходящих влияний; (5) в альфа-диапазоне максимальные нисходящие влияния
как при реальном, так и воображаемом движении оказывают не центральные, а фронталь-
ные регионы.

Ключевые слова: ритмическое движение, воображаемое движение, мио-кортикальное вза-
имодействие, векторная авторегрессионная модель, направленная передаточная функция,
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ВВЕДЕНИЕ
Феномен мысленного движения давно

привлекает к себе внимание исследователей
[Guillot, Collet, 2005; Jeannerod, 1995]. Этот
интерес объясняется двумя причинами. Пер-
вая причина состоит в том, что воображаемое
движение во многом сходно с реальным. Во-
ображаемые движения вызывают психофи-
зиологические изменения, сходные с теми,
которые вызываются реальными движения-
ми, хоть и более слабые. Так, при реальном и
при воображаемом движении регистрируют-
ся сходные вегетативные ответы, наблюдает-

ся активация одних и тех же областей мозга
[Столбков и др., 2018; Batula et al., 2017]. Изве-
стен также положительный эффект от так на-
зываемой ментальной тренировки – мыслен-
ного повторения движений, требующих лов-
кости и точности [Di Rienzo et al., 2014;
Sheahan et al., 2018]. Такая тренировка наряду
с реальным выполнением движения улучша-
ет двигательный навык. M. Jeannerod предпо-
ложил, что в основе мысленного движения
лежит осознание обычно неосознанной внут-
ренней репрезентации движения [Jeannerod,
1995]. Вторая причина интереса к мысленно-
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му движению заключается в возможности ис-
пользовать его в интерфейсе мозг-компьютер
[Мокиенко и др., 2013; Фролов и др., 2017;
Graimann et al., 2009; Столбков, 2018].

Исследование изменений мышечного то-
нуса при мысленном выполнении движений
с помощью оценок электромиограмм (ЭМГ)
показало неоднозначные результаты [De-
mougeot et al., 2009; Guillot, Collet, 2005; Li et
al., 2004]. Например, по данным работы [De-
mougeot et al., 2009], при мысленном поднятии
ноги или переводе торса из горизонтального в
вертикальное положение, т.е. при движениях,
требующих значительного мышечного усилия,
изменения амплитуды миограммы наблюда-
ются в тех же мышцах, что и при реальном
выполнении этих движений. При этом мыс-
ленное выполнение сгибаний-разгибаний в
лучезапястном суставе не приводило к изме-
нению мышечного тонуса ни в одной из
групп мышц – изменений амплитуды мио-
граммы не было обнаружено ни в мышцах лу-
чезапястного сустава, ни в мышцах ног и
торса. В другой работе [Guillot, Collet, 2005]
анализировались ЭМГ в ходе мысленного
выполнения целого ряда движений, и ни в
одном из них не было обнаружено значимых
отклонений мышечного тонуса от фонового
уровня. Не было зарегистрировано измене-
ния амплитуд электромиограмм при по-
вторяющемся мысленном изометрическом
напряжении мышц, при изометрическом
сгибании руки в лучезапястном суставе. Ам-
плитуда ЭМГ не изменялась при мысленной
ходьбе, при выполнении ногами различных
упражнений, при мысленном сгибании-раз-
гибании запястья, а также ног в голеностоп-
ном суставе. По данным еще одной работы
[Guillot, Collet, 2005], наблюдается подпоро-
говое возрастание электрической активности
в мышцах во время прыжков и поворотов у
горнолыжников при мысленном прохожде-
нии горнолыжной трассы, во время мыслен-
ного плавания, гребли, игры в баскетбол, ка-
тания на водных лыжах, во время представле-
ния ударов карате и жонглирования. При
этом конкретное содержание мысленного об-
раза отражается как на задействованных
мышцах, так и на величине ЭМГ. В частно-
сти, было показано, что мысленное поднятие
более тяжелого груза сопровождалось большей
активацией в мышцах, чем поднятие более лег-
кого груза (9 кг против 4.5 кг). Интересно, что
по данным [Li et al., 2004] изменение ЭМГ при
мысленном движении наблюдается не у всех

испытуемых: во время мысленного сгибания
пальцев изменение мышечного тонуса было
обнаружено только у четырех испытуемых из
девяти.

Мышечная биоэлектрическая активность
при выполнении движений сложным обра-
зом связана с электрической активностью
мозга [Kilner et al., 1999; Kilner et. al., 2000;
Reyes et al., 2017; Halliday et al., 1998; Omlor
et al., 1998; Farina et al., 2004; de Luca, 1997;
Demougeot et al., 2009; Desmurget et al., 2009;
Guillot, Collet, 2005].

Эта связь, т.е. взаимодействие между элек-
трическими активностями мозга и мышц,
проявляется в статистической связи между
ЭЭГ и ЭМГ, которые являются временными
рядами или дискретными последовательно-
стями отсчетов. Эту связь исследуют при
помощи таких мер, как функция когерентно-
сти, которая характеризует долю общего сиг-
нала на определенной частоте в двух времен-
ных рядах. Следует отметить, что когерент-
ность является ненаправленной мерой и не
дает возможности отделить управляющий
сигнал, идущий от мозга к мышцам, от сенсо-
моторного сигнала, идущего от периферии к
мозгу [Yang et al., 2018]. Для исследования вос-
ходящего и нисходящего кортикомышечного
влияния необходимо оценить эффективные
связи, содержащие явное указание на причин-
но-следственные отношения между процес-
сами, протекающими в разных структурах
[Friston, 2011].

Целью настоящей работы была оценка
особенности структуры кортикомышечных
эффективных связей при выполнении реаль-
ного и воображаемого ритмического движе-
ния. Оценка эффективных связей была вы-
полнена на основе векторной авторегресси-
онной модели [Kaminsky et al., 2001;
Курганский, 2010] многоканальных данных,
включающих несколько каналов ЭЭГ и два
канала ЭМГ. Для анализа мы выбрали сигна-
лы от 6 энцефалографических отведений, со-
ответствующих кортикальным регионам, во-
влеченным в воображаемое движение [Ives-
Deliperi, Butler, 2018]. Мы использовали два
фронтальных отведения F1 и F2, соответству-
ющие дорсолатеральной префронтальной
коре, два центральных отведения С3 и С4, со-
ответствующие проекции рук в первичной
моторной коре [Ives-Deliperi Butler, 2018], и
два париетальных отведения P5 и P6, соответ-
ствующие задней теменной коре. Миографи-
ческие электроды были помещены в проек-
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ции локтевого сгибателя запястья (flexor capri
ulnaris) правой и левой руки.

МЕТОДИКА
Испытуемые. В исследовании участвовали

10 здоровых праворуких испытуемых в воз-
расте от 20 до 53 лет, 6 мужчин и 4 женщины.
Участники исследования подписывали ин-
формированное согласие, одобренное этиче-
ской комиссией Института высшей нервной
деятельности и нейрофизиологии РАН для
здоровых испытуемых.

Структура эксперимента. Эксперимент
включал пять экспериментальных условий:
1) покой с открытыми глазами (ПО); 2) вооб-
ражаемое быстрое повторяющееся раскрытие
левой кисти (ВЛ); 3) воображаемое быстрое
повторяющееся раскрытие правой кисти
(ВП); 4) быстрое повторяющееся раскрытие
левой кисти (ДЛ); 5) быстрое повторяющееся
раскрытие правой кисти (ДП). Эксперимен-
тальные условия ВЛ, ВП, ДЛ, ДП следовали в
случайном порядке, а покой предшествовал
каждому движению. В течение эксперимен-
тальной сессии каждое из эксперименталь-
ных условий повторялось по четыре раза.

Регистрация ЭЭГ и ЭМГ. Во всех пяти экс-
периментальных условиях непрерывно реги-
стрировались 40 каналов ЭЭГ и 2 канала ЭМГ.
Регистрация проводилась с помощью электро-
энцефалографа “Нейровизор БММ” (Меди-
цинские компьютерные системы, Москва, Зе-
ленград, Россия) с частотой оцифровки
500 Гц. Электроды располагались на скальпе
в соответствии с расширенной системой 10–
20, в качестве референта использовалось от-
ведение AFz. ЭМГ-сигнал регистрировался
при помощи двух пар электродов, помещен-
ных в проекции локтевого сгибателя запястья
(flexor capri ulnaris) левой и правой руки.

Экспериментальная процедура. Во время
эксперимента испытуемый сидел в кресле за
столом, на котором на расстоянии 1 м от его
лица располагался монитор компьютера.
Предплечья и кисти испытуемого лежали на
столе. Перед началом эксперимента испыту-
емого инструктировали: объясняли двига-
тельные задачи и показывали символические
команды, которые руководили действиями
испытуемого в ходе эксперимента. Эти сим-
волические команды предъявлялись на мо-
ниторе в виде стрелок, направленных вовне
от общего центра в пяти разных направлени-
ях (рис. 1). Стрелка, направленная вверх, со-

ответствовала состоянию покоя. Стрелки, на-
правленные направо, соответствовали реаль-
ному (верхняя) и воображаемому (нижняя)
движению правой руки. Соответственно, две
стрелки, направленные налево, соответствова-
ли реальному (верхняя) и воображаемому
(нижняя) движению левой руки. Эти пять
стрелок все время присутствовали на экране.
Неактивные стрелки были серого цвета. Пе-
реход к выполнению очередного экспери-
ментального условия начинался с того, что
соответствующая стрелка становилась синей
и оставалась таковой в течение фиксирован-
ного 5-секундного периода ожидания импе-
ративного сигнала. Императивным сигналом
служила смена цвета стрелки с синего на зе-
леный. Выполнение задачи в каждом экспе-
риментальном условии продолжалось 12 с.
Сигналом к окончанию выполнения задачи
служила смена цвета соответствующей стрел-
ки с зеленого на серый.

Предварительная обработка сигналов ЭЭГ и
ЭМГ. Сигналы ЭЭГ и ЭМГ подвергались
предварительной обработке. Для удаления
сетевой наводки 50 Гц использовался режек-
торный фильтр. Кроме того, исходные сигна-
лы подвергались частотной фильтрации:
многоканальная ЭЭГ обрабатывалась поло-
совым фильтром с граничными частотами
2 Гц и 200 Гц. К записям ЭМГ применялась
процедура удаления тренда. Процедура циф-
ровой фильтрации была двунаправленной
для компенсации временной задержки каж-
дого фильтра.

Рис. 1. Пример символической команды при-
ступить к выполнению воображаемого движе-
ния левой рукой. Пять серых стрелок соответ-
ствуют пяти возможным символическим ко-
мандам (подробности в тексте).
Fig. 1. An example of a symbolic command to pro-
ceed with an imaginary movement with the left
hand. Five gray arrows correspond to five possible
symbolic commands (details in the text).
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Анализ кортикомышечного взаимодействия.
Для оценки эффективных связей использо-
валась векторная авторегрессионная модель
(ВАР-модель). Эта модель связывает текущее
значение сигнала в канале с предыдущими
отсчетами по всем каналам модели. Значения
коэффициентов ВАР-модели позволяют ха-
рактеризовать относительную меру эффек-
тивной связи при помощи НПФ [Kamiński
et al., 2001]. Однако эта функция зависит от
соотношения масштабов сигналов в разных
каналах. Поэтому в настоящей работе ис-
пользовалась масштабно-инвариантная вер-
сия этой функции, предложенная в работе
[Курганский, 2010] и качественно сходная
с функцией направленной когерентности
[Baccala et. al., 1998; Baccala, Sameshima,
2001]. Выбранная ВАР-модель включала 8 ка-
налов: 6 ЭЭГ отведений – F1, F2, C3, C4, P5,
P6 и 2 ЭМГ отведения – сгибатели на левом и
правом предплечье. Данные ЭЭГ и ЭМГ де-
лили на непрерывные неперекрывающиеся
отрезки длительностью 2 с. Каждый такой от-
резок с учетом частоты оцифровки содержал
1000 отсчетов. Для каждого испытуемого в
каждом из пяти экспериментальных условий
были выбраны безартефактные отрезки ЭЭГ.
Для каждого такого отрезка была построена
отдельная ВАР-модель 14-го порядка, т.е.
были определены коэффициенты авторе-
грессии. Коэффициенты ВАР-модели ис-
пользовались для вычисления направленной
передаточной функции (НПФ). НПФ вычис-
лялись для каждого двухсекундного отрезка,
а затем усреднялись для каждого испытуемо-
го по экспериментальному условию.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Мы построили кривые зависимости нис-
ходящих и восходящих НПФ от частоты,
усредненные по всем испытуемым, отдельно
для каждого экспериментального условия
(рис. 2). На большинстве этих кривых видны
два максимума, соответствующих наиболее
выраженному нисходящему, кортикомышеч-
ному влиянию. Один максимум лежит в рай-
оне 10 Гц и является более острым. Другой,
более широкий и пологий максимум, нахо-
дится в районе 35–40 Гц. Аналогичные кри-
вые для восходящего влияния ЭМГ на ЭЭГ
показали сходную, хотя и менее выраженную
картину. Соответственно, для дальнейшего
анализа мы выбрали две частотные полосы,
охватывающие эти максимумы: одну в альфа-

диапазоне (6–12 Гц), а другую – в низкочастот-
ном гамма-диапазоне (30–60 Гц). Значения
НПФ усреднили по выбранным частотным
диапазонам и, таким образом, для каждого
экспериментального условия, для каждого
частотного диапазона и для каждой пары
ЭЭГ- и ЭМГ-отведений получили два инди-
видуальных средних значения НПФ, соот-
ветствующих двум противоположным на-
правлениям функции: от коры к мышцам и от
мышц к коре.

Для группового статистического анализа
данных был применен дисперсионный ана-
лиз, выполненный по схеме с повторными
измерениями (rmANOVA). Анализировались
значения НПФ, соответствующие связям
между ЭЭГ-отведениями одного полушария
и ЭМГ-отведениями на контралатеральной
руке (рис. 3). Внутрииндивидуальными фак-
торами служили: экспериментальное условие
(УСЛОВИЕ – 5 уровней), частотный диапа-
зон (ДИАПАЗОН – 2 уровня: альфа и гамма),
направление (НАПРАВЛЕНИЕ – 2 уровня:
от кортикальных отведений к миографиче-
ским, или нисходящее влияние, и от миогра-
фических к кортикальным отведениям, или
восходящее влияние), полушарие (ПОЛУ-
ШАРИЕ – 2 уровня: левое и правое) и отведе-
ние (ОТВЕДЕНИЕ – 3 уровня: F, C, P). Зна-
чимыми оказались генеральные эффекты
фактора УСЛОВИЕ (F(4, 36) = 4.612, p =
= 0.035), фактора ДИАПАЗОН (F(1, 9) = 27.8,
p = 0.001), фактора НАПРАВЛЕНИЕ (F(1, 9) =
= 9.0, p = 0.015) и фактора ОТВЕДЕНИЕ (F(2,
18) = 4.37, p = 0.045). Эффект фактора ПОЛУ-
ШАРИЕ не достигал уровня значимости (p =
= 0.425).

Эффект фактора УСЛОВИЕ заключается в
том, что при выполнении реального движе-
ния НПФ в среднем (для всех пар отведений,
в обоих частотных диапазонах и в обоих на-
правлениях) заметно выше (0.050 для правой
и 0.047 для левой руки), чем в покое (0.036)
или при воображаемом движении (0.035 для
правой и 0.037 для левой руки). Это различие
достигает значимости в следующих случаях: в
альфа-диапазоне влияние от левого парие-
тального отведения к правой руке (p = 0.049)
и влияние от правого фронтального отведе-
ния к левой руке (p = 0.026) при реальном
движении выше, чем в покое. В гамма-диапа-
зоне доля влияния от левого фронтального от-
ведения к правой руке была как при реальном
движении (p = 0.029), так и при воображаемом
движении (p = 0.004) выше, чем в покое.
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Рис. 2. Графики средней по группе направленной передаточной функции (НПФ), показывающей влияние
ЭЭГ-каналов одного полушария (F1/2, C3/4, P5/6) на контралатеральный ЭМГ-канал (Li, Ri) для правого по-
лушария и левой руки (а); для левого полушария и правой руки (б). Графики организованы в виде прямоуголь-
ной таблицы, в которой строки соответствуют влиянию ЭЭГ канала (F1/2, C3/4, P5/6) на ЭМГ-канал, а столб-
цы – пяти экспериментальным условиям (1 – ПО, 2 – ВЛ, 3 – ВП, 4 – ДЛ, 5 – ДП). На каждом графике (в каж-
дой ячейке таблицы) по оси абсцисс показаны частоты в Гц, а по оси ординат – значения НПФ. Легенда над
графиком показывает (слева направо) название миографического канала, название влияющего ЭЭГ-канала,
номер экспериментального условия.
Fig. 2. Graphs of the group-average Directed Transfer Function (DTF) showing the effect of EEG channels of one hemi-
sphere (F1/2, C3/4, P5/6) on the contralateral EMG channel (Li, Ri) for the right hemisphere and left arm (a); for the
left hemisphere and right arm (б). The graphs are organized in the form of a rectangular table, in which the rows corre-
spond to the influence of the EEG channel (F1/2, C3/4, P5/6) on the EMG channel, and the columns correspond to five
experimental conditions (1 – rest with open eyes (RO), 2 – imaginary quick repeated opening of the left hand (IL), 3 –
imaginary quick repeated opening of the right hand (IR), 4 – fast repeated opening of the left hand (ML) and 5 – fast re-
peated opening of the right hand (MR)). On each graph (in each cell of the table), the frequencies in the Hz are shown
along the abscissa axis, and the DTF values along the ordinate axis. The legend above the graph shows (from left to right)
the name of the myographic channel, the name of the affecting EEG channel, the number of the experimental condition.
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Эффект фактора ДИАПАЗОН отражает
тот факт, что НПФ в альфа-диапазоне (0.052)
в среднем выше, чем в гамма-диапазоне (0.030).
Детальное исследование парных сравнений
показало, что все индивидуальные НПФ
больше в альфа-диапазоне, чем в гамма-диа-
пазоне.

Эффект фактора НАПРАВЛЕНИЕ отра-
жает асимметрию силы эффективных связей
между корой и мышцами: нисходящее влия-
ние ЭЭГ на ЭМГ (0.048) в среднем выше, чем
восходящее влияние ЭМГ на ЭЭГ (0.034).
Интересно, что при индивидуальном парном
сравнении этот эффект превышения величи-
ны нисходящего влияния над величиной вос-
ходящего достигал статистической значимо-
сти для пар отведений, включавших фрон-
тальное и теменное отведения правого
полушария и миографическое отведение на
левой руке. В альфа-диапазоне этот эффект
достигается для правого фронтального отве-
дения и левой руки при реальном движении
(р = 0.025) и для правого теменного и левой
руки при воображаемом движении. В гамма-
диапазоне нисходящее влияние от правого
фронтального (р = 0.036) и правого теменно-
го (р = 0.045) отведений, направленное к ле-
вой руке, значимо больше при воображаемом
движении.

Наконец, эффект фактора ОТВЕДЕНИЕ
обусловлен тем, что значения НПФ в парах
отведений ЭЭГ-ЭМГ, где участвуют фрон-
тальные отведения (0.045), в среднем больше,
чем в парах с участием центральных отведений
(0.040), а НПФ в последних, в свою очередь,

выше, чем НПФ в парах с участием париеталь-
ных отведений (0.038). Парные сравнения не
выявили четкой картины: присутствуют лишь
отдельные статистически значимые парные
отличия, которые, к тому же, не всегда совпа-
дают по направлению со средним эффектом.

Единственным значимым двойным взаи-
модействием оказалось взаимодействие фак-
торов НАПРАВЛЕНИЕ × ОТВЕДЕНИЕ (F(2,
18) = 4.26, p = 0.05). Смысл этого взаимодей-
ствия иллюстрирует рис. 4: значения нисхо-
дящих НПФ, направленных от коры к мыш-
цам, неодинаковы для отведений F (0.055 ±
± 0.006), C (0.047 ± 0.006), P (0.042 ± 0.005), а
значения восходящих НПФ практически
одинаковы (F: 0.034 ± 0.003, C: 0.033 ± 0.004,
P: 0.033 ± 0.004).

Других значимых эффектов выявлено не
было, однако обнаружились два двойных вза-
имодействия, имеющих тенденцию к значи-
мости: ДИАПАЗОН × ОТВЕДЕНИЕ (F(2, 18) =
= 3.8, p = 0.056) и ДИАПАЗОН × УСЛОВИЕ
(F(4, 36) = 4.1, p = 0.053). Эти взаимодействия
указывают на то, что влияние факторов ОТ-
ВЕДЕНИЕ и УСЛОВИЕ в разных частотных
диапазонах может быть неодинаковым. Поэто-
му для каждого из диапазонов был проведен от-
дельный дисперсионный анализ с повторными
измерениями и четырьмя внутрииндивидуаль-
ными факторами: экспериментальное условие
(УСЛОВИЕ – 5 уровней), направление (НА-
ПРАВЛЕНИЕ – 2 уровня: нисходящее и вос-
ходящее), полушарие (ПОЛУШАРИЕ – 2 уров-
ня: левое и правое) и отведение (ОТВЕДЕ-
НИЕ – 3 уровня: F, C, P).

Рис. 3. Эффективные двунаправленные связи ЭЭГ-каналов и ЭМГ-канала на контралатеральной руке.
Fig. 3. Effective bidirectional connections of the EEG channels and the EMG channel on the contralateral arm.
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В альфа-диапазоне генеральные эффекты
факторов УСЛОВИЕ (F(4,36) = 6.082; p =
= 0.024), НАПРАВЛЕНИЕ (F(1, 9) = 6.686;
p = 0.029) и ОТВЕДЕНИЕ (F(2, 18) = 7.944;
p = 0.013) оказались значимы. Нисходящие
влияния, направленные от кортикальных от-
ведений к миографическим, во всех экспери-
ментальных условиях имеют наибольшие
значения для фронтальных отведений и
наименьшие для париетальных отведений
(рис. 5 (а)). При этом нисходящие НПФ в по-
кое и при воображаемом движении остаются
на одном уровне, а при реальном движении
принимают наибольшие значения. Восходя-
щие влияния не демонстрируют системати-
ческих различий для разных отведений и
имеют тенденцию достигать самых высоких
значений в условиях реального движения
(рис 5 (б)). При парных сравнениях тенден-
ция не достигает уровня значимости.

В гамма-диапазоне получен единственный
значимый генеральный эффект фактора НА-
ПРАВЛЕНИЕ (рис 5 (в) и (г)). (F(1, 9) = 7.726,
p = 0.021): нисходящие НПФ значимо выше
(0.039 ± 0.004), чем восходящие (0.027 ± 0.003).
Других значимых эффектов для гамма-диа-
пазона не выявлено.

Одной из задач настоящего исследования
было оценить влияние воображаемого дви-
жения. Для этого мы применили дисперси-
онный анализ с повторными измерениями к
нисходящим влияниям отдельно для фрон-
тальных, центральных и теменных отведе-
ний. Поскольку нас интересовало влияние
именно воображаемого движения, мы вклю-
чили в анализ только три экспериментальных
условия: покой и два условия, соответствую-
щие воображаемому движению левой и пра-
вой рукой. Таким образом, факторами в этом
дисперсионном анализе служили УСЛОВИЕ
(3 уровня – покой, воображаемое движение
левой рукой, воображаемое движение правой
рукой) и ПОЛУШАРИЕ (2 уровня). Един-
ственное значимое изменение нисходящего
влияния при переходе от покоя к воображае-
мому движению было получено в гамма-диа-
пазоне для нисходящего влияния, направ-
ленного от теменных отведений к контрала-
теральной руке (рис 5 (в)). (F(2, 18) = 4.051,
p = 0.035). НПФ в условии воображаемого
движения левой рукой заметно выше, чем в
условии покоя как для правой, так и для ле-
вой руки (правая: 0.027 против 0.038, левая:
0.024 против 0.04).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В настоящем исследовании в условиях по-

коя с открытыми глазами, воображаемого и
реального ритмически повторяющегося рас-
крытия-закрытия кисти руки, наблюдалось
взаимодействие между мышцами руки и кон-
тралатеральными областями коры мозга во
фронтальном, центральном и париетальном
отделах. Обмен сигналами зарегистрирован в
альфа- и гамма- частотных диапазонах. Ис-
следования кортикомышечного взаимодей-
ствия с помощью функции когерентности
показывают, что обычно выполнение двига-
тельных задач сопровождается ее ростом,
причем разным задачам соответствует рост
когерентности в разных частотных диапазо-
нах [Budini et al., 2014; Pfurtcheller et al., 2006;
Grosse et al., 2002; Reyes et al., 2017; Halliday et
al., 1998; Omlor et al., 1998].

Основные значимые эффекты, получен-
ные в выполненном в настоящей работе дис-
персионном анализе, отражают различия в
величине НПФ в альфа-диапазоне. При вы-

Рис. 4. Значения нисходящих и восходящих
НПФ, усредненные по двум частотным диапа-
зонам. По оси абсцисс представлены направле-
ния эффективного взаимодействия: 1 – нисхо-
дящие влияния, 2 – восходящие влияния.
Кружками обозначены связи, включающие
фронтальные каналы ЭЭГ, квадратами – связи
центральных каналов и треугольниками – связи
теменных ЭЭГ-каналов.
Fig. 4. The values of the descending and ascending
DTFs averaged over two frequency ranges. The di-
rections of effective links are presented along the ab-
scissa: 1 – descending links, 2 – ascending links. The
circles indicate the connections, including the fron-
tal EEG channels, the squares, the connections of
the central channels, and the triangles, the connec-
tions of the parietal EEG channels.
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полнении реального движения кортикомы-
шечное взаимодействие в этом диапазоне
усиливается, причем возрастает как нисходя-
щее, так и восходящее влияние. При переходе
от покоя к воображаемому движению нисхо-
дящее и восходящее влияния вели себя по-
разному: не наблюдалось существенного из-
менения нисходящего влияния, но восходя-
щее влияние мышечной активности на ак-
тивность в рассматриваемых кортикальных
областях при этом имело тенденцию к сни-
жению (рис 5 (б)).

Наличие кортикомышечного взаимодей-
ствия в альфа-диапазоне частот согласуется с
данными по кортикомышечной когерентно-
сти при движении и в покое [Grosse et al.,
2002; Budini et. al., 2014]. В состоянии покоя в

центральных энцефалографических отведе-
ниях, которые расположены над первичными
областями соматосенсорной и двигательной
коры, на частоте, близкой к 10 Гц, наблюда-
ется мю-ритм. При движениях, как реаль-
ных, так и воображаемых, наступает десин-
хронизация этого ритма [Pfurtcheller et al.,
2006].

Поскольку была обнаружена значимая ко-
герентность между ЭМГ-активностью мышц
руки и ЭЭГ-активностями от контралате-
ральных центральных и центрально-парие-
тальных отведений, соответствующих сенсо-
моторным отделам мозга, то считается, что за
кортикомышечное взаимодействие на этой
частоте отвечает именно мю-ритм [Pfurtchell-
er et al., 2006].

Рис. 5. Значения нисходящих и восходящих НПФ по каждому из частотных диапазонов. (а) – нисходящие
и (б) восходящие влияния в альфа-диапазоне. (в) – нисходящие и (г) восходящие влияния в гамма-диапа-
зоне. По оси абсцисс представлены экспериментальные условия: 1 – ПО, 2 – ВЛ, 3 – ВП, 4 – ДЛ, 5 – ДП,
а по оси ординат – значения НПФ. Кружками обозначены связи, включающие фронтальные каналы ЭЭГ,
квадратами – связи центральных каналов и треугольниками – связи теменных ЭЭГ-каналов.
Fig. 5. The values of the descending and ascending DTFs for each of the frequency ranges. (a) – descending and (б)
ascending links in the alpha range. (в) – descending and (г) ascending links in the gamma range. The experimental
conditions are presented along the abscissa axis: 1 – rest with open eyes (RO), 2 – imaginary quick repeated opening
of the left hand (IL), 3 – imaginary quick repeated opening of the right hand (IR), 4 – fast repeated opening of the
left hand (ML) and 5 – fast repeated opening of the right hand (MR), and along the ordinate axis – DTF values.
The circles indicate the connections, including the frontal EEG channels, the squares, the connections of the central
channels, and the triangles, the connections of the parietal EEG channels.

54321

0.11 (a) (б)

(г)

0.10

0.09

0.08

0.07

0.06

0.05

0.04

0.03 54321

54321

0.036
0.034
0.032
0.030
0.028
0.026
0.024
0.022
0.020

0.07

0.06

0.05

0.04

0.03

0.02

(в)

54321

0.07

0.06

0.05

0.04

0.03

0.02



746

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 70  № 6  2020

КУРГАНСКАЯ и др.

Нисходящие влияния в данном частотном
диапазоне могут быть связаны с эфферент-
ными и модулирующими сигналами, идущи-
ми от коры к сегментарным структурам спин-
ного мозга при поддержании позы (в покое и
при воображаемом движении) и необходи-
мыми для выполнения движений.

По нашим данным, кортикомышечное
влияние на частоте альфа-диапазона являет-
ся двунаправленным, т.е. присутствует как
нисходящее воздействие мозговой активно-
сти на мышечную активность, так и обрат-
ное, восходящее влияние мышечной актив-
ности на мозговую. Мышечная активность на
частоте около 10 Гц является физиологиче-
ским тремором, присутствие которого не за-
висит от состояния движения [Grosse et al.,
2002]. Можно предположить, что источни-
ком восходящего влияния в этом частотном
диапазоне может быть сенсорный сигнал,
возникающий в мышечных рецепторах за
счет физиологического тремора в руке, ча-
стота которого как раз лежит в диапазоне от 8
до 12 Гц [Лихачев и др., 2010].

В ряде работ пик кортикомышечной коге-
рентности обнаружен в бета-диапазоне ча-
стот (15–30 Гц) [Reyes et al., 2017; Halliday et al.,
1998; Li et al., 2004]. Высокая кортикомы-
шечная когерентность в бета-диапазоне на-
блюдается при поддержании стационарной
позы [Halliday et al., 1998] и при поддержании
изометрического мышечного усилия [Omlor
et al., 1998; Reyes et al., 2017]. В частности, вы-
сокая кортикомышечная когерентность в
этом диапазоне была зарегистрирована при
удержании запястья в согнутом или разогну-
том положении [Halliday et al., 1998] и при
поддержании мышечного усилия сгибателя
указательного пальца правой руки на посто-
янном уровне [Omlor et al., 1998]. Аналогич-
ная картина наблюдалась и в другой работе,
где при удержании пружины при помощи
большого и указательного пальцев требова-
лось поддерживать фиксированное усилие и
апертуру [Li et al., 2004]. Особенность этой
задачи состояла в том, что чем мягче была
пружина, тем большая точность требовалась,
и именно в этих условиях (при наиболее мяг-
кой пружине) кортикомышечная когерент-
ность в диапазоне частот 15–30 Гц была мак-
симальной. Интересно, что во время перехо-
да от одного стационарного усилия к другому
когерентность в диапазоне частот 15–30 Гц
уменьшалась до незначимых величин.

Между тем, в наших данных мы не видим
выраженного максимума взаимодействия
между мышцами и корой в бета-диапазоне
(15–30 Гц). Скорее всего, это несоответствие
связано с характером двигательной задачи,
использованной в настоящем исследовании.
Действительно, об этом говорят результаты
экспериментального исследования [Omlor et
al., 2007]. В этом исследовании к указатель-
ному пальцу испытуемого прикладывалось
некоторое усилие. Требовалось удерживать
палец, оказывая сопротивление, равное при-
ложенной внешней силе. На мониторе испы-
туемый видел, насколько точно развиваемое
им усилие соответствует приложенному. По-
ка внешняя сила была постоянной, наблюда-
лась высокая кортикомышечная когерент-
ность в бета-диапазоне. Однако, как только
прикладывалась переменная внешняя сила,
изменяющаяся по синусоидальному закону,
когерентность в бета-диапазоне снижалась,
зато повышалась в гамма-диапазоне [Halliday
et al., 1998]. Таким образом, в динамическом
режиме, т.е. при движении или при измене-
нии мышечного усилия, кортикомышечное
взаимодействие проявляется в росте коге-
рентности в гамма-диапазоне (30–45 Гц)
[Omlor et al., 1998]. Предполагается, что воз-
росшая когерентность может отражать обмен
большими объемами информации, необхо-
димой при решении динамической задачи
[Omlor et al., 1998]. В нашем исследовании
ритмическое раскрытие и закрытие ладони,
выполняемое испытуемыми, не включало пе-
риодов поддержания стационарного мышеч-
ного усилия или постоянной позы, т.е. задача
была динамической, а не статической. По-
этому неудивительно, что в нашем случае
НПФ в низкочастотном (30–60 Гц) гамма-
диапазоне оказалась выше, чем в бета-диапа-
зоне, в полном соответствии с данными рабо-
ты [Omlor et al., 1998]. Примечательно, что по
нашим данным такое соотношение между
НПФ в бета- и гамма-диапазонах характерно
не только для реального, но и для мысленно-
го выполнения динамической задачи, хотя
последнему соответствует статическая поза.

В настоящей работе в гамма-диапазоне ча-
стот обнаружено превышение уровня нисхо-
дящего влияния над восходящим. Действие
остальных факторов обнаруживается лишь на
уровне тенденций; тем не менее, некоторые
из них заслуживают упоминания. Так, отли-
чительной особенностью нисходящего кор-
тико-мышечного влияния в этом диапазоне
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является некоторый его рост при переходе от
покоя к воображаемому движению (рис. 5 (в)).
При этом при дальнейшем переходе к реаль-
ному движению нисходящее влияние остает-
ся на прежнем уровне. Кроме того, в гамма-
диапазоне, так же, как это имело место в аль-
фа-диапазоне, сила восходящего влияния
при воображаемом движении снижается по
сравнению с покоем (рис. 5 (б), (г)). Такое
снижение можно было бы объяснить допол-
нительной (по сравнению с покоем) блоки-
ровкой испытуемым возможных движений
конечности, что выражается в уменьшении
потока реафферентации, и, соответственно,
меньшим влиянием мышечной активности
на мозг. В этом случае следует ожидать сни-
жения амплитуды ЭМГ при воображении
движения сравнительно с покоем. Однако от-
сутствие снижения амплитуды ЭМГ не озна-
чает, что такое объяснение следует отверг-
нуть. Уменьшение восходящего влияния мо-
жет быть результатом блокировки каналов
поступления реафферентного сигнала в го-
ловной мозг: при этом влияние этого сигнала
на кортикальную активность уменьшится без
изменения мышечной активности. Еще од-
ной причиной снижения восходящего влия-
ния может быть возрастание кортико-корти-
кальных влияний без какого-либо изменения
сигнала, поступающего с мышечной перифе-
рии в кору: НПФ характеризует не абсолют-
ное, а относительное влияние. НПФ – это
нормированная мера, показывающая долю
влияния по отношению к влиянию всех
остальных участников ВАР-модели. Для того
чтобы выяснить, какая из перечисленных
причин вызвала снижение восходящего вли-
яния, потребуется дополнительное исследо-
вание.

Основное внимание в работах по корти-
комышечному взаимодействию уделяется
взаимодействию мышц с центральными от-
делами коры, где располагаются первичные
моторные и сенсорные области мозга [Gross
et al., 2000]. Между тем часть кортико-спи-
нальных путей берет начало в премоторных
областях [R.P.Dum, Strick, 1991; Jeannerod,
2001; R.P. Dum, Strick, 2005; Verstynen et. al.,
2011]. Каждая из этих областей имеет прямой
доступ к спинному мозгу и потенциально мо-
жет оказывать влияние на мотонейроны не-
зависимо от первичной моторной коры. При
этом, наряду с центральными и фронтальны-
ми отделами коры, в управление движением
вовлекаются также и теменные отделы, как

на этапе подготовки к движению, так и на
этапе контроля за выполнением движения
[Desmurget, Sirigu, 2009]. В силу сходства мыс-
ленного движения с процессами, протекаю-
щими в латентных фазах движения, такими
как моторное планирование, особый интерес
для нашей работы представляют данные по
кортикальной организации латентных фаз ре-
ального движения. Так, в работе [Desmurget,
Sirigu, 2009] показано, что за 1–1.5 с до начала
движения активируется распределенная сеть,
включающая заднюю теменную кору (posteri-
or parietal cortex, PPC), переднюю поясную
кору (anterior cingulate cortex, АСС), дополни-
тельную моторную область (supplementary
motor area, SMA) и дорсолатеральную пре-
фронтальную кору (dorsolateral prefrontal cor-
tex, DLPFC). Инициация произвольного
движения начинается с неосознаваемой ак-
тивации в префронтальных регионах коры.
Активация префронтальных областей ведет к
активации репрезентаций движения в PPC. В
свою очередь SMA, по-видимому, является
источником латерализованного потенциала
готовности (lateralized readiness potential,
LRP). LRP возникает в среднем за 800 мс до
начала движения. Электрическая стимуля-
ция SMA вызывает осознанную интенцию
выполнить вполне определенное движение,
используя определенную конечность – под-
нять правый локоть, отставить левую ногу в
сторону и т.д. Увеличение интенсивности
стимуляции вызывает реальное движение.
Считается, что SMA запускает движение, по-
давляя тормозящий сигнал, направленный к
первичным моторным областям коры (M1).
Прямая электрическая стимуляция премо-
торной коры (premotor cortex, PMC) вызыва-
ла в эксперименте M. Desmurget [Desmurget,
Sirigu, 2009] открывание рта и движения кон-
тралатеральных конечностей. Однако в от-
сутствие зрительной обратной связи испыту-
емый уверенно отрицал, что совершал дви-
жения. Стимулирование задней теменной
коры (PPC), которое, как мы помним, отве-
чало за намерение совершить конкретное
движение, при повышении интенсивности
стимуляции приводило к тому, что испытуе-
мые утверждали, что совершили движение,
которое намеревались сделать. При этом не
наблюдалось ни реального движения, ни ро-
ста миографической активности. Это позво-
лило [Desmurget, Sirigu, 2009] предположить,
что PPC отвечает не только за формирование
осознанного намерения совершить конкрет-
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ное движение и за инициацию этого движе-
ния. PPC также отвечает за предсказание
сенсорных последствий инициируемого дви-
жения, которое наступает до появления сен-
сорной обратной связи [Desmurget, Sirigu,
2009]. Такое предсказание сенсорных по-
следствий еще не выполненного движения
может быть интерпретировано как один из
аспектов воображаемого движения. В обзоре
[Мокиенко и др., 2013] приводятся данные по
структурам мозга, которые активируются во
время мысленного представления движений.
Воображаемое движение сопровождается ак-
тивацией премоторной коры (PMC), допол-
нительной моторной области (SMA), задней
теменной коры (PPC), цингулярной коры,
базальных ганглиев и мозжечка. Активация
первичной моторной коры во время вообра-
жаемого движения происходит не всегда
[Столбков и др., 2014] и, возможно, зависит
от характера моторной задачи и от индивиду-
альной стратегии ментального выполнения
движения. Обращает на себя внимание совпа-
дение областей, отвечающих за воображаемое
движение, областей, активация которых про-
исходит при подготовке к движению, а также
областей, активирующихся при осознании
факта совершения движения. Поэтому при
исследовании воображаемого движения, так
же как и реального движения, представляет
интерес взаимодействие миографического
сигнала с сигналами ЭЭГ от всех областей ко-
ры, участвующих в управлении движением, а
именно с сигналами, полученными при цен-
тральных, фронтальных и теменных отведе-
ниях.

Если рассмотреть полученную в данной
работе зависимость силы нисходящего кор-
тико-мышечного влияния от положения эн-
цефалографического отведения на скальпе в
альфа-диапазоне, то обнаружится любопыт-
ный факт: это влияние возрастает в заднепе-
реднем направлении во всех эксперимен-
тальных условиях, принимая наибольшие
значения во фронтальных отведениях, про-
межуточные в центральных и наименьшие в
теменных отведениях (рис. 5 (а)). Высокая,
даже в такой небольшой выборке как наша,
значимость эффекта возрастания НПФ, опи-
сывающей влияние коры на мышцы в ряду
P5/6, C3/4 и F1/2, говорит о том, что величи-
ны различий существенно превышают как
индивидуальный разброс, так и ошибки из-
мерения. Это свидетельствует, что мы имеем
дело с каким-то базовым эффектом, не зави-

сящим ни от состояния движения, ни от ин-
дивидуальных стратегий.

Сам факт влияния фронтальных каналов
на миографические не удивителен: известно,
что электрическая стимуляция не только мо-
торной, но и премоторной коры вызывает ко-
ординированные движения рук [Graziano et al.,
2002]. Кроме того, влияние фронтальных об-
ластей в покое и при воображаемом движе-
нии можно объяснить модулирующим воз-
действием премоторных регионов на выход-
ной сигнал первичной моторной коры,
которое было обнаружено в работах Côté и
соавт. [Côté et al., 2017]. В экспериментальной
работе [Côté et al., 2017] было показано, что
стимуляция премоторной дорзальной обла-
сти (которая как раз соответствует положе-
нию электродов F1/2) оказывала преимуще-
ственно тормозящее влияние на выходной
сигнал от М1. В этой работе рассматривались
две конкурирующие гипотезы: модулирую-
щее влияние может реализовываться при по-
мощи горизонтальных связей, за счет тормо-
жения нейронов М1, либо модулирующее
влияние может осуществляться за счет про-
екций из премоторной области на мотоней-
роны в спинном мозге. С учетом данных на-
стоящей работы, предположение о тормоз-
ном влиянии премоторной зоны на М1
представляется более правдоподобным, так
как в случае модулирующего влияния премо-
торной области на мотонейроны в спинном
мозге можно было бы ожидать систематиче-
ских различий в величине восходящей НПФ
в зависимости от отведения. Таких различий
в нашей работе обнаружено не было.

Удивительным и неожиданным для нас
оказалось, что в ВАР-модели самым сильным
влиянием на миографические каналы оказа-
лось влияние каналов F1/2, а не центральных
каналов С3/4. Причем превалирование нис-
ходящего влияния от F1/2 сохранялось и при
реальном движении, когда, казалось бы, роль
первичной моторной коры должна быть ос-
новной. Отчасти это можно связать с тем, что
управляющее влияние первичной моторной
коры на мотонейроны при ритмических дви-
жениях носит фазический характер, в отли-
чие от тонического модулирующего влияния
на них премоторной коры. Однако тот факт,
что максимальное влияние на миографиче-
ские каналы оказывают каналы F1/2, а не
C3/4, еще не означает, что влияние активно-
сти премоторной коры на мышечную актив-
ность больше, чем влияние на нее моторной
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коры. Действительно, доля нисходящего сиг-
нала от M1 к мышцам в каналах С3/4 может
быть меньше, чем доля нисходящего сигнала
в каналах F1/2, просто за счет различий меж-
ду моторной и премоторной корой в площади
и геометрии. Площадь дорзальной премотор-
ной коры больше, чем площадь М1, к тому же
значительная часть М1 – 4-го поля по Брод-
манну – находится на боковой стенке цен-
тральной борозды, и активность от клеток с
дендритными деревьями, параллельными по-
верхности скальпа, дает меньший вклад в ЭЭГ-
сигнал, чем ориентированные перпендикуляр-
но скальпу клетки премоторной коры.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выполненное в настоящей работе систе-
матическое сравнение нисходящих и восхо-
дящих кортикомышечных влияний показало
следующую картину.

В обоих исследованных частотных диапа-
зонах, и в альфа- и в гамма-, нисходящее вли-
яние оказалось значительно больше восходя-
щего влияния.

В альфа-диапазоне, как в покое, так и при
реальном или воображаемом движении, мак-
симальные нисходящие кортикомышечные
влияния оказывают фронтальные, т.е. премо-
торные отделы коры. Нисходящее влияние от
моторных областей несколько ниже, чем от
премоторных, а влияние постцентральных
ниже, чем от моторных.

Нисходящие кортикомышечные влияния
в альфа- и гамма-частотных диапазонах обес-
печивают разные аспекты управления движе-
нием.

Данные работы показывают, что нисходя-
щие кортикомышечные воздействия в альфа-
диапазоне от фронтальных, центральных и
париетальных отделов обслуживают выполне-
ние реального движения, но не воображение
движения, поскольку эти влияния возрастают
по сравнению с покоем при выполнении реаль-
ного движения, а при воображаемом движении
величины этих влияний не отличимы от покоя.

Нисходящее кортикомышечное влияние
от левого фронтального региона коры в гам-
ма-диапазоне активизируется при выполне-
нии как реального, так и воображаемого рит-
мически повторяющегося движения.

Восходящие кортикомышечные влияния
как в альфа-, так и в гамма-диапазоне снижа-
ются при выполнении воображаемых ритми-

чески повторяющихся движений. Поток мы-
шечной реафферентации таким образом
блокируется, и афферентный сигнал от непо-
движной конечности не вступает в противо-
речие с воображаемым движением.

В дальнейшем представляется целесооб-
разным применение эффективных (направ-
ленных) мер к исследованию кортикомы-
шечного взаимодействия при воображаемом
движении у пациентов с нарушением движе-
ния сосудистого или травматического харак-
тера. Такое исследование может служить для
повышения эффективности восстановитель-
ного обучения пациентов с использованием
интерфейса мозг-компьютер на основе вооб-
ражаемого движения.
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MYO-CORTICAL INTERACTION DURING REAL
AND IMAGINATED HAND MOVEMENT

M. E. Kurganskya,#, P. D. Bobrova, a, and E. I. Semenovaa

a Institute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology RAS, Moscow, Russia
#e-mail: m-kurg@yandex.ru

In the study electroencephalogram (EEG) and electromyogram (EMG) was recorded in ten adult
subjects at rest (eyes open), as well as when performing the rhythmically repeating movement, real
and imaginary. Using vector autoregressive modeling, we evaluated the Directed Transfer Function
(DTF) for six bilaterally symmetric EEG channels (F1/2, C3/4, P5/6) and two EMG channels (left
and right flexor capri ulnaris). The subjects actually performed and imagined the performance of a
repeated opening and squeezing of the right and left hand. Statistical analysis of DTFs averaged in
the alpha and gamma ranges and corresponding to the descending and ascending myo-cortical in-
fluences showed that (1) the descending myo-cortical influence varies differently for the alpha and
gamma frequency ranges, with the transition from rest to an imaginary and real movement. In the
alpha range, this influence increases with the actual movement, but does not differ from the rest
during an imaginary movement. In the gamma range, the descending influence of the signal of the
left frontal channel on the EMG channel on the right hand increases compared to rest when per-
forming both real and imaginary movements; (2) the ascending myo-cortical influence shows only
a tendency to change: during real movement, this influence in both frequency ranges slightly ex-
ceeds the value of the rest condition; (3) in both alpha and gamma ranges, the ascending influence
upon imaginary movement tends to be lower than at rest; (4) in both frequency ranges the descend-
ing influence was significantly greater than the ascending influence; (5) in the alpha range, the
maximum descending influence in both real and imaginary movement is observed not in the central
but in the frontal channels.

Keywords: rhythmic movement, imaginary movement, myo-cortical interaction, vector autoregres-
sive model, Directed Transfer Function, effective connectivity
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