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Исследования зеркальных нейронов прошли долгий путь с момента их открытия у прима-
тов до современных экспериментов на людях. Однако остается много методологических
вопросов о способе и времени предъявления стимулов в таких исследованиях. Каков опти-
мальный способ предъявления моторных стимулов? Можно ли оценить временную дина-
мику эффекта зеркальных нейронов с помощью транскраниальной магнитной стимуля-
ции в определенные отрезки времени? В текущем исследовании мы рассматривали различ-
ные типы предъявления стимулов (фото и видео движения руки), используя
одноимпульсную транскраниальную магнитную стимуляцию (ТМС) первичной моторной
коры (М1) доминантного полушария в разных временных окнах (0, 320, 640 мс). Были за-
регистрированы моторные вызванные потенциалы (МВП) от первой тыльной межкостной
мышцы (FDI, мышца указательного пальца) и от мышцы, отводящей мизинец (ADM,
мышца мизинца) с помощью клейких электродов, размещенных на мышцах рук, у 11 здо-
ровых испытуемых в состоянии покоя с ортогональным положением рук при наблюдении
за зрительными стимулами в трех различных условиях предъявления. Результаты исследо-
вания показали, что видеостимулы вызывают самый сильный зеркальный эффект при по-
даче ТМС-стимула через 320 мс с момента предъявления движения. Этот эффект специфи-
чен для определенных мышц. Полученные данные помогут сформировать оптимальный
протокол для исследования системы зеркальных нейронов у человека и будут способство-
вать дальнейшему применению его в клинике при исследованиях на пациентах и при реа-
билитации.
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ВВЕДЕНИЕ
С момента открытия зеркальных нейронов

проведено много исследований, направлен-
ных на изучение их происхождения и функ-
ционирования. Зеркальные нейроны – это
группа нейронов, которые активизируются
как при выполнении действия самим инди-
видом, так и при наблюдении за действием,
которое выполняет другой индивид (Rizzolat-
ti, Craighero, 2004; Di Pellegrino, 1992). Было
показано, что у животных зеркальные нейро-
ны пассивно связаны с пониманием дей-

ствий, а у человека также активно участвуют
в процессе обучения при имитации действий
других людей (Rizzolatti, Craighero, 2004). Та-
ким образом, зеркальные нейроны выполня-
ют функцию преобразования информации о
наблюдаемых действиях в наш собственный
двигательный паттерн, учитывая индивиду-
альную способность сопоставлять восприя-
тие действия с его выполнением (Oztop et al.,
2006; Umilta et al., 2001).

Данные нейровизуализационных исследо-
ваний с применением функциональной маг-
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нитно-резонансной томографии (фМРТ) и
регистрации нейронов на обезьянах показали
локальную активацию зеркальной системы
при наблюдении за выполняемым действием
(Fogassi et al., 1992; Di Pellegrino et al., 1992;
Rizzolatti, Craighero, 2004).

Зеркальные нейроны были впервые обна-
ружены в области вентральной премоторной
коры (PMv, область F5), а затем в нижней те-
менной доле (IPL) обезьяны. При детальном
исследовании к системе зеркальных нейро-
нов у обезьян стали относить и каудальную
часть нижней лобной извилины (IFG) (Fo-
gassi et al., 2005; Rizzolatti et al., 1996; Rizzolat-
ti, Craighero, 2004; Rizzolatti et al., 2006).

Методы неинвазивной стимуляции мозга,
такие как транскраниальная магнитная стиму-
ляция (ТМС), широко используются для иссле-
дования зеркальных нейронов у человека1.

Несмотря на большое количество исследо-
ваний, посвященных изучению зеркальных
нейронов, несколько важных вопросов оста-
ются без ответа: какой тип представления
движения в рамках эксперимента является
оптимальным и вызывает самый сильный от-
вет системы зеркальных нейронов? Какая
продолжительность ТМС-стимуляции на мо-
торную кору является оптимальной в рамках
изучения зеркальных нейронов? Основная
цель данной работы состояла в том, чтобы
понять, можно ли модулировать и максими-
зировать наблюдаемые эффекты системы
зеркальных нейронов во время визуализации
движения, используя различные виды предъ-
явления стимулов и время ТМС.

В исследованиях зеркальных нейронов на
человеке используют различные способы
зрительного предъявления стимулов. Однако,
несмотря на то, что все они демонстрируют эф-
фекты работы зеркальных нейронов, некото-
рые способы визуализации двигательных сти-
1 Транскраниальная магнитная стимуляция (ТМС)

является нейромодулирующей и нейростимулирую-
щей неинвазивной техникой. (Bianco et al., 2012;
Brighina et al., 2000; Catmur et al., 2007; Fadiga et al.,
1995; Fadiga et al., 2005; Feurra et al., 2019; Rizzolatti,
Craighero, 2004; Strafella, Paus, 2000; Urgesi et al.,
2006). Катушка подает импульс в виде сильного и
кратковременного магнитного поля, которое инду-
цирует кратковременный электрический ток в целе-
вой области коры головного мозга. Это позволяет
произвести быструю и сверхпороговую деполяриза-
цию клеточных мембран стимулируемых нейронов
и, как следствие, транссинаптическую гиперполяри-
зацию и деполяризацию взаимосвязанных нейронов
(Barker et al., 1987; Wagner et al., 2007).

мулов более надежны, чем другие, в отношении
воспроизводимости между предъявлениями
стимулов и индивидуальными особенностями
испытуемых в зависимости от времени начала
ТМС.

К наименее надежным методам можно от-
нести исследования, основанные на вообра-
жении движения (Bianco et al., 2012; Rossini
et al., 1999), где результаты зависели от спо-
собностей испытуемых к воображению.

Исследования с демонстрацией реальных
движений, выполняемых ассистентом во вре-
мя эксперимента, показывают более высо-
кую воспроизводимость (Bianco et al., 2012;
Feurra et al., 2019). Основными недостатками
подобных исследований являются невозмож-
ность синхронного предъявления движения
и ТМС-стимуляции и невозможность иде-
ально воспроизвести движение каждый раз с
точно такими же пространственными и вре-
менными характеристиками.

На данный момент наиболее надежным
методом зрительного предъявления стимулов
для изучения зеркальных нейронов является
предъявление образов движения в фото- или
видеоформате, которые считаются более на-
дежными из-за точного повторения движе-
ний и возможности стимуляции с помощью
ТМС в определенное и заранее установлен-
ное время с высокой точностью во время на-
блюдения за стимулом, одинаково для всех
испытуемых, с использованием программно-
го и аппаратного обеспечения. Способ
предъявления стимулов, использованных в
данном исследовании, указан в разделе “Ме-
тоды”. На данный момент в доступной лите-
ратуре по этой теме используются два разных
метода презентации: изображения/фотогра-
фии движения руки, обычно в конечной по-
зиции (Catmur et al., 2007, 2011; Taschereau-
Dumouchel et al., 2016; Ubaldi et al., 2015), или
видео полного движения руки (Barchiesi, Cat-
taneo, 2013; Errante, Fogassi, 2020; Press et al.,
2012). Однако ни в одном из исследований не
объясняется причина предпочтения одного
из этих видов стимулов, и ни в одном из ис-
следований не было попытки сравнить два
типа презентации.

Что касается времени ТМС-стимуляции,
мы использовали наиболее часто встречав-
шиеся в предыдущих исследованиях и пока-
завшие свою эффективность параметры
(0, 320, 640 мс) (Catmur et al., 2007). Суще-
ствует небольшое количество исследований,
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сравнивающих разное время ТМС-стимуля-
ции, однако полученные результаты требуют
уточнения (Barchiesi, Cattaneo, 2013).

В исследованиях зеркальных нейронов,
когда зрительный стимул (например, движе-
ние пальца) предъявляется в течение опреде-
ленного периода времени, исследователи
обычно применяют ТМС в разные периоды
времени от начала предъявления стимула
(начальной точки движения) (Barchiesi, Cat-
taneo, 2013; Catmur et al., 2007, 2011; Errante,
Fogassi, 2020; Press et al., 2012; Taschereau-Du-
mouchel et al., 2016; Ubaldi et al., 2015). Однако
систематического исследования по этому во-
просу до сих пор не проводилось.

Данная работа – первое исследование, в
котором изучается временная динамика дви-
гательной реакции на наблюдение за дей-
ствием от начала демонстрируемого движе-
ния до его прекращения, а также после пре-
кращения действия стимула.

Целью данного исследования было опре-
делить оптимальное сочетание вида зритель-
ного предъявления стимула и времени начала
применения ТМС для создания наилучшего
протокола стимуляции. Мы исследовали раз-
личия между двумя наиболее распространен-
ными видами предъявления стимулов (фото
и видео) и наиболее часто используемыми ва-
риантами времени начала применения ТМС
от начала (для стимулов “фото” и “видео”)
либо окончания (для условий “пост-видео”)
демонстрируемых движений (0, 320, 640 мс).

Мы предположили, что сочетание стиму-
лов “видео” с началом ТМС-стимуляции че-
рез 320 или 640 мс от начала предъявления
стимула будет более эффективно, чем “фо-
то”-презентация.

МЕТОДИКА
Участники

В эксперименте приняли участие 11 чело-
век, все были праворукими, 6 испытуемых
были женщины, и 5 – мужчины (возрастной
диапазон: 20–35 лет). Участники не имели
личной или семейной истории неврологиче-
ских и психических расстройств и отрицали
употребление алкоголя и психоактивных ве-
ществ за несколько дней до эксперимента.
Все участники дали информированное пись-
менное согласие на участие в исследовании и
получили финансовое вознаграждение после
эксперимента. Исследование соответствова-

ло этическим принципам Хельсинкской де-
кларации, и эксперимент был одобрен Эти-
ческим комитетом НИУ ВШЭ, Москва. Во
время эксперимента участники сидели в ком-
фортном кресле, держа правую руку расслаб-
ленной и в ортогональном положении по от-
ношению к экрану презентации, и получали
инструкцию не двигать руками во время экс-
периментальной сессии.

Настройки ТМС

При помощи нейронавигационной ТМС
осуществлялась стимуляция левого полуша-
рия, моторной коры (M1) с помощью стиму-
лятора MagPro X100 (MagVenture, Дания),
оснащенного индукционной катушкой в
форме восьмерки C-B60 (внешний диаметр
крыла 75 мм) для получения двухфазных им-
пульсов ТМС. Катушка удерживалась по ка-
сательной линии к коже головы, ручка была
направлена назад и в сторону под углом 45° к
средней сагиттальной оси головы участника.
Нейронавигационная система (Localite TMS
Navigator, Localite GmbH, Германия) исполь-
зовалась для навигации на основе МРТ-
снимков T1, позволяющих локализовать оп-
тимальную точку стимуляции и стабилизиро-
вать положение катушки во время поиска
точки на моторной коре головного мозга, со-
ответствующей оптимальному мышечному
сокращению в ответ на стимуляцию.

Во время процедуры ТМС испытуемые
сидели в комфортном кресле с регулируе-
мой позицией. Для измерения моторного
порога покоя (rMT) и сбора данных во вре-
мя эксперимента катушка ТМС была заме-
нена на индукционную катушку типа
“восьмерка” C-B85 (радиус наружного диа-
метра крыла 75 мм), прикрепленную к систе-
ме Axilum TMS Cobot System (Brainbox Ltd).
Использовали ту же систему нейронавигации
и ранее выбранную “горячую точку”. ‘Горя-
чая точка” M1 определялась как точка на го-
лове, соответствующая оптимальному поло-
жению катушки, позволяющему получить
стабильный мышечный ответ от мышц пер-
вой дорсальной межкостной мышцы (FDI) и
отводящей малой мышцы мизинца (ADM)
правой руки на основе регистрации сигнала
электромиографии (ЭМГ) в режиме реально-
го времени. Как только “горячая точка’ была
обнаружена, rMT измеряли с помощью сту-
пенчатой процедуры до тех пор, пока не была
найдена минимальная интенсивность стиму-
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ляции, способная вызвать 50 мкВ размаха ам-
плитуды вызванных мышечных потенциалов
(ВМП) в 50% случаев (5 из 10 ВМП) (Rossini
et al., 1994).

Интенсивность ТМС, используемая во вре-
мя экспериментальных задач, была затем за-
фиксирована на уровне 110% от левого (доми-
нирующего) rMT. Поверхностная ЭМГ-актив-
ность регистрировалась для правых мышц FDI
и ADM с использованием одноразовых клейких
поверхностных электродов (EB Neuro SpA), по-
мещенных в абдоминально-сухожильный мон-
таж с усилителем постоянного тока BrainAmp
(Brain Products GmbH) (частота дискретиза-
ции: 5 кГц).

Протокол презентации и стимуляции
После определения “горячей точки” и ин-

тенсивности стимуляции перед испытуемы-
ми помещали презентационный экран. Ос-
новной стандартный протокол для всех усло-
вий состоял из двух этапов: исходный уровень
(состояние покоя) и презентация. Исходный
уровень измеряли перед основной задачей.
Черный экран с белым фиксационным кре-
стом предъявлялся при сборе 27 МВП для ис-
ходного уровня.

Основная задача состояла из трех основ-
ных условий демонстрации зрительных сти-
мулов, таких как условие “фото’, условие
“видео” и условие “пост-видео”. Условия
различались по способу предъявления стиму-
лов и/или времени стимуляции.

Условия
Условия различались по типу презента-

ции. Каждый участник получал стимуляцию
во всех трех условиях в случайном порядке и
с интервалом не менее четырех дней, чтобы
избежать возможных влияний предыдущих
сеансов стимуляции. Так как это была пас-
сивная задача, включавшая только наблюде-
ние за презентацией зрительных стимулов,
между сессиями не ожидалось эффекта обу-
чения. Условия различались по способу
предъявления стимулов и/или времени сти-
муляции:

Для условия “фото”:
а) белый фиксационный крест на черном

экране предъявлялся в течение 1500 мс;
б) затем предъявлялась статическая рука в

нейтральном положении перед стимулом
движения на рандомизированное время 800,

1600 или 2400 мс, чтобы избежать эффекта
предсказуемости;

в) во время демонстрации начала движе-
ния одно из трех различных движений предъ-
являлось в течение 1000 мс при каждой де-
монстрации (движение указательного паль-
ца, движение мизинца или статичная рука
(без движения)), всего 54 раза каждое в ран-
домизированном порядке и как статичное
изображение готового движения;

г) импульсы ТМС применялись через 0,
320 или 640 мс от начала зрительной демон-
страции начала движения, по одному на одно
фото, всего 54 попытки в каждой, и в рандо-
мизированном порядке;

д) стимуляция оканчивалась демонстраци-
ей черного экрана 1500 мс (рис. 1 (а)).

Для условия “видео”:
а) белый фиксационный крест на черном

экране предъявлялся в течение 1500 мс;
б) затем предъявлялась статическая рука в

нейтральном положении перед стимулом
движения на рандомизированное время 800,
1600 или 2400 мс, чтобы избежать предсказу-
емости поступающего стимула;

в) в начале демонстрации движения одно
из трех различных движений предъявлялось в
течение 1000 мс в каждой демонстрации (дви-
жение указательного пальца, движение ми-
зинца или неподвижная рука (без движе-
ния)), всего 54 раза каждое в случайном по-
рядке и в виде видео, длительность движения
от начала до конца полных 1000 мс;

г) импульсы ТМС применялись через 0,
320 или 640 мс от начала визуализации или
начала движения, по одному на попытку, все-
го 54 попытки каждый, и в рандомизирован-
ном порядке;

д) для фазы постдвижения позиция закон-
ченного движения оставалась в течение 1000 мс
в виде статического изображения;

е) стимуляция оканчивалась демонстраци-
ей черного экрана 1500 мс (рис. 1 (б)).

Для условия “пост-видео”:
а) белый фиксационный крест на черном

экране предъявлялся в течение 1500 мс;
б) затем предъявлялась статическая рука в

нейтральном положении перед стимулом
движения на рандомизированное время 800,
1600 или 2400 мс, чтобы избежать предсказу-
емости поступающего стимула;

в) в начале демонстрации движения одно
из трех различных движений предъявлялось в
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Рис. 1. (а) Пример презентации с применением фотоизображения. (б) Пример презентации с применени-
ем видео движения руки и стимуляцией во время демонстрации видео. (в) Пример презентации с приме-
нением видео движения руки и стимуляцией после демонстрации видео. 
Fig. 1. (a) An example of a presentation using a photographic image. (б) An example of a presentation using video
of hand movement and stimulation during video demonstration. (в) Presentation example using video of hand
movement and post-video stimulation.
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течение 1000 мс в каждой демонстрации (дви-
жение указательного пальца, движение ми-
зинца или статичная рука (без движения)),
всего 54 раза каждое в рандомизированном
порядке и как видео, длительность движения
от начала до конца полных 1000 мс;

г) для фазы постдвижения позиция закон-
ченного движения оставалась в течение 1000 мс
в виде статического изображения;

д) импульсы ТМС применялись через 0,
320 или 640 мс после окончания постдвига-
тельной фазы после визуальной демонстра-
ции, по одному на демонстрируемый фраг-
мент видео, всего 54 демонстрации фрагмен-
тов видео, в рандомизированном порядке;

е) стимуляция оканчивалась демонстраци-
ей черного экрана 1500 мс (рис. 1 (в)).

Все стимулы (например, фиксационный
крест и движения рук) демонстрировались с
использованием программного обеспечения
E-Prime 3.0 (Psychology Software Tools, Pitts-
burgh, PA). Всего во время предъявления де-
монстировалось 162 стимула, по 54 на каждое
движение руки. Импульсы ТМС применя-
лись в случайное время для каждого стимула,
доставляемого с помощью Trigger Station
(BrainTrends, Rome, Italy) в качестве соедини-
теля между презентационным компьютером
с программным обеспечением E-Prime 3.0 и
стимулятором MagPro X100.

В общей сложности 189 импульсов были
поданы во время экспериментального прото-
кола между презентацией и базовыми уров-
нями, и соответствующие МВП были зареги-
стрированы как для FDI, так и для ADM.

Условия различались только по типу пре-
зентации, представляемой испытуемым. Каж-
дый испытуемый выполнял каждое из трех
условий визуализации в случайном порядке и с
интервалом не менее четырех дней, чтобы из-
бежать возможных помех от предыдущих се-
ансов стимуляции. Так как это была пассив-
ная задача, между сессиями не ожидалось эф-
фекта обучения.

Обработка данных
Все МВП с высокой предстимульной ак-

тивностью (то есть с амплитудой более
50 мкВ в диапазоне до 300 мс до подачи ТМС-
импульса) исключались из дальнейшего ана-
лиза, так же как и пробы с задержкой появле-
ния МВП более 2 мс, так как такая задержка

свидетельствует о наличии подпороговой
мышечной активности, которая может вли-
ять на амплитуду МВП. Необработанные
данные амплитуды от МВП мышц FDI и
ADM затем усреднялись для каждого состоя-
ния в соответствии с типом стимула и време-
нем стимуляции, а затем нормализовались на
основе исходного уровня. Из-за вариабель-
ности необработанных МВП между испытуе-
мыми результаты во время предъявления сти-
мулов были нормализованы. Влияние на раз-
мер МВП, зарегистрированных во время
экспериментальной части (презентация дви-
жений рук), анализировалось в процентах
пик-пик-амплитуды МВП исходного уровня
(100%) как для FDI-, так и для ADM-мышц
(Feurra et al., 2019; Rossini et al., 1999).

Статистический анализ

Мы провели три отдельных трехфактор-
ных дисперсионных анализа с повторными
измерениями для независимых факторов:
движение (указательный палец, мизинец и
нейтральное), мышцы (FDI, ADM) и время
ТМС-стимуляции от начала движения (0,
320, 640 мс). По одному на каждое условие
(“фото”, “видео”, “пост-видео”).

При нарушении допущения о сферично-
сти данных применялась поправка Хюнха-
Фельдта. При наличии значительных взаимо-
действий скорректированные парные срав-
нения были выполнены с использованием
LSD-теста Фишера, чтобы ограничить экспе-
риментальную частоту ошибок до α и макси-
мизировать мощность теста для обнаружения
парных различий. Уровень значимости был
установлен на уровне р = 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Стимуляция во время фотопрезентации:

для сравнения нормализованных данных
стимуляции в условиях фотопрезентации
(N = 11) для мышц FDI и ADM был применен
трехфакторный дисперсионный анализ с по-
вторными измерениями. Результаты показа-
ли отсутствие значимого влияния каких-либо
факторов или их взаимодействий. Для взаи-
модействия Движение × Мышца мы видим
тенденцию к более высокой активации мыш-
цы FDI при предъявлении движения указа-
тельного пальца и мышцы ADM – при предъ-
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явлении движения мизинца, в то время как
для нейтрального она остается такой же. Та
же самая тенденция наблюдается для взаимо-
действия Движение × Время с тенденцией к
более высокому отклику на стимуляции в мо-
мент времени 320 мс от начала предъявления
движений указательного пальца и мизинца, в
то время как для нейтрального положения (при
предъявлении руки без движения) он остается

одинаковым. Но, как указывалось ранее, эти
результаты не являются значимыми.

Стимуляция во время видеопрезентации:
для сравнения нормализованных данных
стимуляции в условиях видеопрезентации
(N = 11) для мышц FDI и ADM был применен
трехфакторный дисперсионный анализ с по-
вторными измерениями. Результаты показа-
ли значимый эффект взаимодействия факто-

Рис. 2. Движение × Взаимодействие мышц для условия “Видео”: разница между активностью мышц во
время наблюдения за движением мизинца для взаимодействия “Движение–Мышца” для условия “Ви-
део”. Звездочки обозначают значимые различия (* – p < 0.05). 
Fig. 2. Movement × Muscle Interaction for Video Condition: Difference between muscle activity while observing
the movement of the little finger for the Movement–Muscle interaction for Video condition. Asterisks denote signifi-
cant differences (* – p < 0.05).
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Рис. 3. Взаимодействие “Движение × Время” для условия “Видео”: значительные различия в случае начала
стимуляции через 320 и 640 мс после начала предъявления движения указательного пальца для взаимодей-
ствия “Время–Движения” для условия “Видео”. Звездочки обозначают значимые различия (* – p < 0.05). 
Fig. 3. Movement × Time interaction for the Video condition: significant differences in the case of stimulation at
320 and 640 ms after the start of the index finger movement for the Time–Movement interaction for the Video con-
dition. Asterisks denote significant differences (* – p < 0.05).
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ров демонстрации движения пальцев [F (2, 9) =
= 5.836, p = 0.024, ηp2 = 0.565]. Апостериор-
ные сравнения выявили значимую разницу
между мышцами FDI и ADM во время демон-
страции движения мизинца [F (1, 10) = 8.106,
p = 0.017, ηp2 = 0.448] (см. рис. 2).

Значимый эффект был также обнаружен
для двустороннего взаимодействия факторов
“движение” и “время” [F (4, 40) = 3.113, p =
= 0.025, ηp2 = 0.237].

В ретроспективном сравнении была обна-
ружена значимая разница между временем
ТМС-стимуляции 320 и 640 мс для предъяв-
ления движения указательного пальца, с бо-
лее высоким средним значением при време-
ни ТМС-стимуляции 320 мс [F (2, 9) = 13.294,
p = 0.002, ηp2 = 0.747] (см. рис. 3).

Последний значимый эффект наблюдался
при рассмотрении трехфакторного взаимо-
действии факторов “движение”, “мышцы” и

Рис. 4. (а) Трехстороннее взаимодействие. Сравнение ответа мышцы FDI на предъявление указательного
пальца и статичной руки, условие “видео”: значимое различие между ответом на предъявление движения
указательного пальца и статичной руки в условиях начала стимуляции через 320 мс после начала предъяв-
ления зрительного стимула. Звездочки обозначают значимые различия (* – p < 0.05). (б) Трехстороннее
взаимодействие. Сравнение ответа мышцы ADM на предъявление указательного пальца и статичной ру-
ки, условие “Видео”: значимое различие между ответами на движения указательного пальца и предъявле-
ние статичной руки в условиях начала стимуляции через 640 мс после начала предъявления зрительного
стимула. Звездочки обозначают значимые различия (* – p < 0.05). 
Fig. 4. (a) Three-way interaction. Comparison of the response of the FDI muscle to the presentation of the index
finger and the static hand in “video” condition: significant difference between the response to the presentation of
the index finger movement and the static hand with stimulation at 320 ms after the start of the presentation of the
visual stimulus. Asterisks denote significant differences (* – p < 0.05). (б) Three-way interaction. Comparison of the
response of the ADM muscle to the presentation of the index finger and the static hand in “Video” condition: sig-
nificant difference between the responses to the presentation of index finger movement and the static hand with
stimulation at 640 ms after the start of the presentation of the visual stimulus. Asterisks denote significant differences
(* – p < 0.05).
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“время” [F (4, 40) = 2.755, p = 0.041, ηp2 =
= 0.216]. При post hoc сравнении были выяв-
лены существенные различия для FDI при
ТМС-стимуляции на 320 мс при сравнении
ответа на предъявление движения указатель-
ного пальца и статичной руки со средним
значением для предъявления движения ука-
зательного пальца [F (2, 9) = 2.2915, p = 0.029,
ηp2 = 0.393] (см. рис. 4 (а)).

Было выявлено различие при сравнении
ADM при ТМС-стимуляции на 640 мс и отве-

тов на движение указательного пальца и
предъявление статичной руки [F (2, 9) =
= 3.892, p = 0.015, ηp2 = 0.464] (см. рис. 4 (б)).

При сравнении амплитуд мышц FDI и
ADM во время предъявления движения ми-
зинца и с началом стимуляции через 640 мс
после начала предъявлении стимула мы об-
наружили, что ответы у ADM значительно
больше [F (1, 10) = 10.264, p = 0.009, ηp2 =
= 0.507] (см. рис. 5).

Рис. 5. Трехстороннее взаимодействие. Сравнение ответа на предъявление движения мизинца мышц FDI
и ADM, условие “видео”: значимые различия ответов мышц FDI и ADM в условиях начала стимуляции
через 640 мс после начала предъявления зрительного стимула. Звездочки обозначают значимые различия
(** – p < 0.01). 
Fig. 5. Three-way interaction. Comparison of the response to the presentation of the little finger movement on FDI
and ADM muscles for “video” condition: significant differences in the responses of the FDI and ADM muscles
during stimulation at 640 ms after the start of presentation of the visual stimulus. Asterisks denote significant differences
(** – p < 0.01).
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Рис. 6. Взаимодействие Мышца × Время в ответ на предъявление движения указательного пальца, усло-
вие “Видео”: Значимые различия в различных временных окнах начала стимуляции для ответов мышц
FDI и ADM при предъявлении движения указательного пальца. Звездочки обозначают значимые разли-
чия (* – p < 0.05, ** – p < 0.01). 
Fig. 6. Interaction Muscle × Time during the presentation of index finger movement for “Video” condition: Sig-
nificant differences in the different time windows of stimulation for the responses of the FDI and ADM muscles
to the presentation of the movement of the index finger. Asterisks denote significant differences (* – p < 0.05,
** – p < 0.01).
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Во время ответа на движения указательно-
го пальца активность FDI была выше при
стимуляции через 320 мс после начала предъ-
явления стимула, чем при 0 мс [F (2, 9) =
= 9.073, p = 0.007, ηp2 = 0.668] и 640 мс [F (2, 9) =
= 9.073, p = 0.028, ηp2 = 0.668].

При ответе на движение указательного
пальца амплитуда ADM была меньше в слу-
чае начала стимуляции через 640 мс после на-
чала предъявления стимула по сравнению с
0 мс [F (2, 9) = 7.132, p = 0.011, ηp2 = 0.613] и
320 мс [F( 2, 9) = 7.132, p = 0.003, ηp2 = 0.613]
(см. рис. 6).

Все отдельные факторы и другие двусто-
ронние взаимодействия не показали значи-
мых результатов: Движение [F (2, 9) = 0.219,
p = 0.807, ηp2 = 0.046], Мышцы [F (1, 10) =
= 2.083, p = 0.180 , ηp2 = 0.172], Время [F (2, 9) =
= 0.750, p = 0.500, ηp2 = 0.143] и Мышцы ×
× Время [F (2, 9) = 0.311, p = 0.740, ηp2 =
= 0.065].

Все результаты на графиках представлены
в виде нормализованных значений (ось Y),
полученных после процесса нормализации,
подробно описанного ранее в разделе “Ме-
тод”.

“Постстимуляция” после видеопрезента-
ции (“пост-видео”): Для нормализованных
данных ответов мышц FDI и ADM в группе
“пост-видео”-стимуляции (N = 11) трехфак-
торный дисперсионный анализ с повторны-
ми измерениями не показал значительного
влияния каких-либо факторов или их взаи-
модействий. Для этого условия мы можем на-
блюдать ситуацию, аналогичную описанной
ранее для “фото”-условия: для взаимодей-
ствия Движение × Мышца мы можем видеть
тенденцию к более высокой активации мыш-
цы FDI во время наблюдения за движением
указательного пальца и мышцы ADM во вре-
мя движения мизинца, в то время как в случае
предъявления статичной руки она остается
прежней. В то время как для взаимодействия
Движение × Время мы обнаружили более
сильную реакцию на движение указательного
пальца и мизинца по сравнению со статич-
ным изображением, с большими нормализо-
ванными МВП для ответов на движения ми-
зинца и их увеличением с течением времени.
Но эти результаты не являются статистиче-
ски значимыми.

Отсутствие эффектов, наблюдаемых при
визуальной демонстрации стимулов для
условий “фото” и “пост-видео”, а также при
некоторых сравнениях в условии “видео”,
может быть связано с несколькими причина-
ми: общим повышением активности МВП
для обеих мышц (FDI, ADM) при всех вари-
антах начала времени стимуляции (0, 320,
640 мс) из-за демонстрации изображения ру-
ки и эффекта ожидания движений, что за-
трудняет получение статистически значимых
различий, несмотря на явные тенденции.
Возможно также, что выборка оказалась не-
достаточно большой, чтобы продемонстри-
ровать статистическую значимость получен-
ных в эксперименте результатов.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В этом исследовании мы стремились опре-
делить наилучшую методологию зрительного
предъявления стимулов в виде движений и
подобрать время начала стимуляции, вызы-
вающее максимальный мышечный ответ, в
качестве ключевых характеристик для разра-
ботки оптимального протокола презентации
зрительных стимулов и параметров ТМС для
изучения “зеркальных нейронов”.

Наша гипотеза состояла в том, что “ви-
део”-условие, будучи наиболее экологичной
методикой демонстрации, будет вызывать
больший эффект работы системы зеркальных
нейронов в случае начала стимуляции через
средний или максимальный в данном экспе-
рименте интервал (320 или 640 мс).

В предыдущих исследованиях зеркальных
нейронов в качестве зрительных стимулов
использовали и фотографии (Catmur et al.,
2007, 2011; Taschereau-Dumouchel et al., 2016;
Ubaldi et al., 2015), и видео (Barchiesi, Catta-
neo, 2013; Errante, Fogassi, 2020; Press et al.,
2012), чтобы предъявить движения рук. ТМС
применяли обычно позже, чем через 250 мс по-
сле начала зрительной стимуляции (Barchiesi,
Cattaneo, 2013; Catmur et al., 2007).

Однако не существует исследования, в ко-
тором вышеописанные методологические
моменты были бы систематизированы. Мы
впервые исследовали не только различные
варианты зрительного предъявления стиму-
лов, но и различные варианты времени нача-
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ла стимуляции как во время, так и после
окончания предъявления движений.

В данном исследовании мы использовали
ТМС-области коры M1 для оценки уровня
кортикоспинальной возбудимости путем из-
мерения амплитуд МВП двух мышц кисти
(FDI, ADM) во время наблюдения трех раз-
личных состояний (движение указательным
пальцем, движение мизинцем, нейтральное)
и при стимуляции в три разных момента вре-
мени от начала предъявления зрительного
стимула (0, 320, 640 мс) для каждого из трех
условий или типов презентации (“фото”,
“видео”, “пост-видео”). Мы обнаружили, что
из трех изученных условий после нормализа-
ции данных только условие “видео” показало
некоторые значимые результаты в сравнении
с двумя другими методами презентации.

Разница между амплитудой ответа ADM и
FDI на предъявление движения мизинца ока-
залась больше в сравнении с другими стиму-
лами, с более сильным эффектом для ADM
(см. рис. 2), которая является мышцей, свя-
занной с представленным стимулом. С одной
стороны, это может быть результатом актива-
ции ADM вследствие зеркального эффекта,
создаваемого наблюдением за движением с
участием этой мышцы, и, с другой стороны,
из-за тормозящего эффекта, который пред-
ставленное движение оказывает на противо-
положную мышцу (FDI). Этот эффект может
быть обусловлен более сильной активацией
ADM во время предъявления соответствующе-
го зрительного стимула из-за более высокого
моторного набора, обусловленного меньшей
кортикальной репрезентацией ADM по срав-
нению с FDI (Dechent, Frahm, 2003), то есть с
мышцей, связанной с указательным пальцем,
которая чаще используется в повседневной
жизни.

При рассмотрении корреляции между сти-
мулом и временем начала стимуляции мы мо-
жем наблюдать меньшую амплитуду ответа
МВП, зарегистрированную при стимуляции
через 640 мс после начала предъявления сти-
мула – движения указательного пальца, по
сравнению с 320 мс (см. рис. 3). Эти различия
могут отражать влияние предъявления опре-
деленного стимула и временных параметров
стимуляции как для мышцы FDI, так и для
мышцы ADM. Также полученные результаты
позволяют предполагать, что различия в ве-

личине мышечного ответа при начале стиму-
ляции через 320 и через 640 мс, вероятно,
обусловлены большими МВП для мышцы
FDI при параметрах стимуляции в момент
времени 320 мс после начала предъявления
зрительного стимула по сравнению с 0 и
640 мс, а также из-за тормозящего эффекта,
который оказывает движение указательного
пальца на мизинец, увеличивающегося с те-
чением времени. Результаты показывают
значительно большую амплитуду ответа FDI
при наблюдении за движением указательного
пальца по сравнению с расслабленной (ста-
тичной) кистью руки при стимуляции через
320 мс после начала предъявления стимула и
меньшую амплитуду ответа ADM при наблю-
дении за движением указательного пальца по
сравнению с расслабленной кистью при сти-
муляции через 640 мс после начала предъяв-
ления стимула. Мы также наблюдали анало-
гичный тормозящий эффект для нормализо-
ванной амплитуды МВП при анализе ответов
ADM во время стимульного предъявления
движения мизинца, и снова – при стимуля-
ции через 640 мс после начала предъявления
стимула.

Эффекты проявляются также, когда мы
анализируем мышечную активность при
трехстороннем взаимодействии. Активация
FDI выше во время наблюдения за движени-
ем указательного пальца при стимуляции че-
рез 320 мс после начала предъявления стиму-
ла по сравнению с 0 и 640 мс. Что касается
тормозящего эффекта, то, когда мы измеряем
амплитуду ответа ADM, она значительно
меньше при стимуляции через 640 мс после
начала предъявления стимула во время на-
блюдения за движением указательного паль-
ца, по сравнению с 0 и 320 мс. Описанные вы-
ше результаты являются доказательством
зеркального эффекта, наблюдаемого в состо-
янии “видео”, характеризующегося двойной
диссоциацией с сильнейшим возбуждающим
эффектом для мышцы, связанной со сти-
мульным движением, при стимуляции через
320 мс после начала предъявления стимула, и
тормозящим эффектом для мышцы, проти-
воположной стимульному движению, при
стимуляции через 640 мс после начала предъ-
явления стимула.

Что касается ограничений, то стоит отме-
тить размер выборки, который может послу-
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жить ограничивающим фактором для стати-
стической значимости наших результатов.
Даже учитывая это, полученные результаты
показали нам, что видео – лучший способ для
зрительного представления стимульного дви-
жения. Это исследование также является
первым исследованием, в котором изучается
временная характеристика зеркальных ней-
ронов во время и после предъявления стиму-
лов, а также предоставляется важная инфор-
мация о временной динамике зеркального
эффекта как для связанных, так и для несвя-
занных мышц кисти руки по отношению к
стимулам. Эти данные предоставляют важ-
ную и новую информацию о длительных эф-
фектах зеркальных нейронов, которые ранее
изучались лишь в единичных исследованиях,
но не были систематизированы (Barchiesi,
Cattaneo, 2013; Ubaldi et al., 2015; Taschereau-
Dumouchel et al., 2016).

Полученные результаты могут быть полез-
ны научному сообществу для разработки бо-
лее совершенных методик исследования зер-
кальных нейронов и разработки эффектив-
ных протоколов реабилитации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Наблюдаемый эффект двойной диссоциа-

ции показывает, что экспериментальная схе-
ма предложенного нами исследования легко
контролируется и соответствует парадигме с
сильным эффектом повышенной активности
мышцы, связанной с наблюдаемым движе-
нием (FDI – указательный палец; ADM –
мизинец). Интересно, что показанный зер-
кальный эффект может быть модулирован и
обеспечивает эффект обучения во время ис-
пользования статических изображений (Cat-
mur et al., 2007; Catmur et al., 2011). В нашем
исследовании мы показали, что в будущем
можно было бы рассмотреть возможность ис-
пользования видео для стимуляции эффектов
нейропластичности у пациентов, находящих-
ся на реабилитации после перенесенного ин-
сульта.

Для дальнейшего изучения наблюдаемых
явлений необходимо продолжение исследо-
ваний по этой теме, например, продолжи-
тельности зеркального эффекта. Эти иссле-
дования могут дополнить уже существующие
методы лечения, такие как зеркальная тера-

пия для реабилитации пациентов с инсультом
или пациентов, перенесших ампутацию конеч-
ностей (Rothgangel et al., 2011; Thieme et al., 2012;
Colomer et al., 2016; Gandhi et al., 2020).
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TIME COURSE AND VISUAL PRESENTATION EFFECTS
ON THE MOTOR MIRROR NEURON SYSTEM INDUCED

BY TRANSCRANIAL MAGNETIC STIMULATION
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The study of mirror neurons (MN) has a long way since its discovery on monkeys and later on hu-
mans. However, there are inconsistencies on the way that stimuli are presented and on the time of
stimuli presentation. Which is the optimal way to present motor movement stimuli? Is it possible to
estimate the time course of the mirror neurons effect by using transcranial magnetic stimulation at
specific time windows? In the current study we investigated different type of stimuli presentation
(photo and video of hand movements) by using single pulse Transcranial Magnetic Stimulation of
the dominant primary motor cortex (M1) at different time windows (0, 320, 640 ms). Motor evoked
potentials from FDI (index finger muscle) and ADM (little finger muscle) were recorded on 11
healthy subjects at rest with their hands in orthogonal position while only observing the visual stim-
uli in three different presentation conditions. Our results showed that Video presentation induces
the strongest mirror effect at 320 ms from the movement onset. This effect is muscle specific. The
current evidence provides an optimal protocol for the investigation of the mirror neurons system in
humans and pave the way for future clinical application and rehabilitation.

Keywords: mirror neurons system, transcranial magnetic stimulation, primary motor cortex, motor
evoked potentials
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