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В работе рассматриваются синергетические эффекты, проявляющиеся на кортикальном и
мышечном уровнях при локомоторной активности, выполняемой в условиях горизонталь-
ной вывески нижних конечностей. Анализ пространственно-временной структуры синер-
гий выполнен с применением методов матричной факторизации данных. Установлено,
что управление структурой движений преимущественно реализуется посредством трех мы-
шечных синергий. Синхронизация активности моторной, ассоциативной, зрительной и
сенсомоторной областей билатеральной части коры обусловлена спецификой выполнения
локомоции в условиях гравитационной разгрузки и связанными с этим особенностями ре-
цепторной сигнализации. Выявленные компоненты, свидетельствующие о синхрониза-
ции различных областей коры правой и левой стороны, могут отражать процессы управле-
ния, связанные с контролем попеременной активации мышц сгибателей и разгибателей
контралатеральной конечности в процессе локомоции. Данные о пространственно-вре-
менном структурировании корковой активности свидетельствуют о раздельном управле-
нии мышечными синергиями посредством синхронизации кортикальных команд и вре-
менн(й организации мышечных синергий в частотных диапазонах от 0.30 до 8.00 Гц. Такие
закономерности могут отражать работу ритмогенерирующего механизма, задействованно-
го в управлении циклической активностью.
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ВВЕДЕНИЕ
Одна из концепций двигательного контро-

ля подразумевает такую организацию мотор-
ной системы человека, при которой ее эле-
менты объединяются в модули с меньшей
размерностью – синергии (Бернштейн, 1990;
Latash, 2010). Такая организация призвана
осуществлять более эффективный контроль
над множеством элементов управляемой си-
стемы и обеспечить стабильность реализуемо-
го дискретного или циклического двигатель-
ного действия. Характерные для синергии
паттерны взаимодействия элементов управля-
емых систем обнаруживаются на разных уров-
нях исследования синергетических эффектов,
однако менее изученной остается область
взаимодействия между кортикальным и мы-
шечным уровнями.

Эффективным способом изучения роли
структур ЦНС в генерации синергий являет-
ся стимуляция структур головного мозга и ре-
гистрация параметров моторного выхода на
мышечном уровне. Например, удалось сопо-
ставить пространственные паттерны мы-
шечных синергий с расположением стиму-
лирующего электрода (Amundsen et al., 2017).
Показаны ответы с мышц рук, вызываемые
транскраниальной магнитной стимуляцией
(ТМС), имеющие схожую модульную структу-
ру с произвольными движениями (Yarossi et al.,
2022). Также с применением ТМС представле-
ны доказательства того, что вызываемые таким
воздействием движения кисти формируются
на основе естественных (фундаментальных)
синергетических мышечных модулей, при
этом моторная кора является основной обла-

УДК 612.763:612.743

ФИЗИОЛОГИЯ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ (КОГНИТИВНОЙ)
ДЕЯТЕЛЬНОСТИ ЧЕЛОВЕКА



ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 5  2023

ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННЫЕ ПАТТЕРНЫ КОРТИКО-МЫШЕЧНОГО 667

стью управления структурой движений паль-
цев (Pei et al., 2022). Помимо ТМС, для изуче-
ния синергетических эффектов применяется
электрическая стимуляция спинного мозга
(Gerasimenko et al., 2015; Моисеев, 2022). Ло-
кализованная на уровне позвонков Т11-Т12 и
L1-L2, она способствует поддержанию верти-
кальной позы и может инициировать непро-
извольные шагательные движения, схожие
по кинематической структуре и характеру ме-
жмышечного взаимодействия с произвольно
выполняемой локомоцией. Вполне вероятно,
что кортикальные команды воздействуют на
спинальные генераторы шагательных движе-
ний и тем самым формируют модулированные
сигналы, определяющие пространственно-
временное структурирование межмышечного
взаимодействия. Однако есть мнение, что кор-
ковая активность является “связывающим”
сигналом, а не модулирующим, и такое свя-
зывание способствует не индивидуальному, а
исключительно синергетическому контролю
(Reyes et al., 2017; Frère et al., 2017).

Наряду с этим показано, что управление
мышечной активностью может осуществ-
ляться двумя независимыми механизмами,
включающими в первом случае контроль за
отдельными мышцами через прямые корко-
во-спинальные проекции, во втором – путем
воздействия на группы мышц, функциониру-
ющие в синергии. Доказательства этих поло-
жений получены при рассмотрении межмы-
шечных и корковых взаимосвязей в частотной
области (DeVries et al., 2016; Zandvoort et al.,
2019; Yokoyama et al., 2019).

Важную роль в поддержании вертикаль-
ной позы и локомоции имеет внутримышеч-
ная и внутрисуставная рецепция, особая роль
принадлежит афферентации от опорных по-
верхностей стопы (Григорьев и др., 2004).
Эти сигналы модулируют локомоторные си-
нергетические паттерны, генерируемые спи-
нальными нейрональными структурами, что
может приводить к возникновению “комбини-
рованных” временных профилей мышечной
активации с множественными пиками в раз-
личных фазах локомоторного цикла (Hug et al.,
2011). Однако, несмотря на значительное число
исследований, роль корковых структур в фор-
мировании синергетических межконечност-
ных паттернов во многом остается неясной.
Выполнение шагоподобных движений лежа на
боку с вывешенными нижними конечностями
создает необходимость сознательно контроли-
ровать структуру движений, вследствие чего

может возрастать роль корковых и супраспи-
нальных влияний на структуру локомоции.
Вместе с тем участие спинального генератора
шагательных движений в формировании ло-
комоторных паттернов, вероятно, будет сни-
жено, что обусловлено спецификой аффе-
рентной информации в таких условиях.
Представляется целесообразным примене-
ние такой двигательной модели для выявле-
ния кортикальных команд, воздействующих
на организацию мышечных синергий. Целью
работы явилось изучение синергетических
эффектов, проявляющихся на кортикальном
и мышечном уровнях при локомоторной ак-
тивности, выполняемой в условиях горизон-
тальной вывески нижних конечностей. Под
синергетическими эффектами понимали со-
четанное изменение характеристик движе-
ний, определяемое методами факторизации
данных. Исходили из предположения, что
мышечные синергии управляются нисходя-
щими корковыми сигналами, модулирующи-
ми основные характеристики пространствен-
но-временного взаимодействия скелетных
мышц, задействованных в реализации била-
терального цикла шага.

МЕТОДИКА
В исследованиях приняли участие 8 здоро-

вых испытуемых мужского пола в возрасте
21–26 лет. Эксперименты выполнены на базе
Научно-исследовательского института про-
блем спорта и оздоровительной физической
культуры Великолукской государственной
академии физической культуры и спорта. Все
исследования проведены с соблюдением тре-
бований и принципов биомедицинской эти-
ки, сформулированных в Хельсинкской де-
кларации 1964 г., и одобрены локальным
биоэтическим комитетом. Каждый участник
представил добровольное письменное ин-
формированное согласие на участие в иссле-
дованиях.

Испытуемые располагались в устройстве
горизонтальной вывески нижних конечностей
(Гурфинкель и др., 1998; Gorodnichev et al.,
2012). Протокол исследований включал выпол-
нение произвольных локомоций в свободном
темпе. В анализ включали не менее 8 полных
циклов шага. В условиях горизонтальной вы-
вески нижних конечностей граничными мо-
ментами цикла шага считали крайние положе-
ния плюсневой антропометрической точки
правой ноги в сагиттальной плоскости. При-
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меняли систему 3D-видеозахвата Qualisys
(“Qualisys”, Швеция) с частотой дискретиза-
ции 500 Гц.

Билатерально регистрировали электромио-
грамму (ЭМГ) мышц нижних конечностей:
передней большеберцовой (TA), медиальной
головки икроножной (GM), латеральной ши-
рокой (VL), двуглавой бедра (BF), прямой бед-
ра (RF). ЭМГ регистрировали при помощи
беспроводного 16-канального биомонитора
МЕ6000 (“Megawin”, Финляндия), с частотой
дискретизации 2000 Гц. Применяли накож-
ные одноразовые самоклеющиеся электроды
с токопроводящим гелем и активной площа-
дью контакта 2.5 см2, 36 × 45 мм (“Swaromed”,
Австрия). Электроды накладывались бипо-
лярно, при этом активный располагался в об-
ласти проекции двигательной точки исследу-
емой мышцы, а референтный прикреплялся
по ходу её волокон с межэлектродным рас-
стоянием 2 см. ЭМГ предварительно прохо-

дили процедуру фильтрации полосовым
фильтром с полосой пропускания 30–450 Гц,
силой подавления 60 дБ с нулевой задержкой,
затем усреднялись в интервалах 0.004 с, и по-
вторно применяли фильтр низких частот 15 Гц,
используя программное обеспечение MegaWin
(“Megawin”, Финляндия). На рисунке 1 (а)
представлены образцы интерференционных
ЭМГ до и после процедуры предварительной
обработки.

Синхронно с ЭМГ регистрировали элек-
троэнцефалограмму (ЭЭГ) по 11 отведениям
при расположении электродов по междуна-
родной системе “10-20”– О1, О2, Р3, Р4, С3, С4,
F3, F4, Т3, Т4, Сz – при помощи энцефалогра-
фа-регистратора “Энцефалан-ЭЭГР-19/26”
(“Медиком МТД”, Россия). В качестве рефе-
рента использовали отведения А1 и А2. На го-
лову испытуемого надевали шлем соответ-
ствующего размера с установленной в него
электродной системой. Автономный блок па-

Рис. 1. Образцы электромиограммы скелетных мышц (а) и электроэнцефалограммы (б) при локомоции в
условиях горизонтальной вывески нижних конечностей. Мышцы: 1 – ТАR, 2 – GMR, 3 – BFR, 4 – RFR,
5 – VLR, 6 – ТАL, 7 – GML, 8 – BFL, 9 – RFL, 10 – VLL. R – правая сторона, L – левая сторона. Слева –
нативные записи, справа – после процедур обработки.
Fig. 1. Samples of an electromyogram of skeletal muscles (а) and an electroencephalogram (б) during locomotion
in conditions of horizontal signage of the lower extremities. Muscles: 1 – TAR, 2 – GMR, 3 – BFR, 4 – RFR, 5 –
VLR, 6 – TAL, 7 – GML, 8 – BFL, 9 – RFL, 10 – VLL. R is the right side, L is the left side. On the left – native
records, on the right – after processing procedures.
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циента и большая часть кабеля электродной
системы находились на кушетке, рядом с ис-
пытуемым. Контроль качества установки
электродов осуществляли по величинам под-
электродного импеданса, не превышающего
10 кОм. Частота оцифровки составляла 250 Гц,
полоса пропускания – 0.3–70 Гц.

Синхронно с ЭЭГ регистрировали окуло-
грамму и электрокардиограмму. Дополни-
тельно отводящие электроды размещали на
латеральной широкой мышце бедра правой
ноги и двубрюшной мышце с целью дальней-
шего использования этих сигналов для по-
давления артефактов на ЭЭГ. Процедура
фильтрации зарегистрированной ЭЭГ вклю-
чала применение автоматического способа
компенсации артефактов, заключающегося в
определении степени схожести сигналов ЭЭГ
с физиологическими сигналами и вычитании
их из ЭЭГ с определенным весовым коэффи-
циентом. Применяли программное обеспе-
чение “Энцефалан-ЭЭГ”. Синхронизация
“Энцефалан-ЭЭГР-19/26" с другим приме-
няемым оборудованием осуществлялась по-
средством автоматической подачи метки на
один из каналов, предусмотренной в про-
грамме “Энцефалан-ЭЭГ”. Зарегистрирован-
ные сигналы ЭЭГ с отметкой синхронизации
экспортировались в систему Statistica и MAT-
LAB для дальнейшего анализа. На рисунке 1 (б)
представлен образец нативной записи ЭЭГ и
после процедуры фильтрации.

Зарегистрированные ЭМГ, ЭЭГ и коорди-
наты антропометрических точек в системе
3D экспортировали в Statistica (StatSoft, Inc.,
version 10), где формировали матрицы исход-
ных данных (X) размерностью (I × J), где I –
число точек (измерений в момент времени), а
J – число независимых переменных (ЭМГ,
ЭЭГ и др.). Дополнительно в матрице созда-
вали переменные, позволяющие идентифи-
цировать периоды шагательного цикла и
принадлежность данных к определенному
испытуемому и шагу (Moiseev et al., 2022). Все
вариационные ряды были интерполированы
относительно единой точки отсчета и стан-
дартизированы к единице стандартного от-
клонения.

Из матриц извлекали компоненты (синер-
гии) с помощью факторного анализа (FA) и
метода главных компонент (PCA). Исходная
матрица X разлагалась на произведение двух
матриц: X = T × P + E, где T – матрица счетов,
P – матрица нагрузок, E – матрица остатков.
Матрица нагрузок несет информацию о вза-

имосвязи или независимости переменных
относительно новых, формальных перемен-
ных, полученных в процессе разложения
матриц, – “весовые коэффициенты”; чем
выше коэффициент, тем больше связь с но-
вой компонентой. Фактически значение ко-
эффициента указывает на степень прямоли-
нейности в изменениях сигнала, т.е. является
мерой их синхронизма, что является характер-
ной чертой синергии. Матрица счетов опре-
деляет временную организацию выявленных
синергий и представляет собой проекции
исходных данных на подпространство глав-
ных компонент – “коэффициенты актива-
ции”. Изменение коэффициентов актива-
ции на временной шкале свидетельствует о
возрастании либо снижении активности си-
нергии, обусловленном синхронной актива-
цией ее компонентов.

Разложение матриц осуществляли в сре-
де Statistica, используя стандартные модули
“Advanced/Multivariate – PCA” и “Mult/Ex-
ploratory – Factor”. Рассматривали компо-
ненты, имеющие собственные значения
(eigenvalues) больше единицы и учитываю-
щие не менее 10% общей дисперсии. Анали-
зировали следующие параметры: количество
извлекаемых компонент (синергий), про-
цент общей дисперсии, учитываемый каж-
дым фактором в общем наборе данных
(VAF), весовые коэффициенты и коэффи-
циенты активации. На первом этапе извлека-
ли и анализировали синергетические эффекты
на мышечном и кортикальном уровнях. Следу-
ющий этап предполагал многоуровневое дис-
кретное вейвлет-преобразование сигналов ЭЭГ
по каждому отведению в системе MATLAB,
применяли модуль “Signal Multiresolution Ana-
lyzer” (MathWorks, Inc., USA). В итоге исходный
сигнал представлялся в виде восьми независи-
мых, пространственно ориентированных ча-
стотных каналов, вычисляемых итерацион-
ным путем (Mallat, 1989). На каждом уровне
итерации осуществляется прореживание сиг-
налов после высоко- и низкочастотной филь-
трации. В результате полученные сигналы
представлялись в следующих частотных диа-
пазонах (Гц): 62.5→62.5; 30–64.5; 15.5–32;
7.5–16; 3.7–8; 1.8–4; 0.94–2; 0.1–1 (рис. 2).
Полученные частотные каналы ЭЭГ по каж-
дому отведению вместе с коэффициентами
активации трех мышечных синергий форми-
ровали матрицу данных в Statistica. Из матри-
цы извлекали компоненты с помощью PCA.
Анализировали компоненты, включающие
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высокие весовые коэффициенты перемен-
ных мышечных синергий (более 0.7) и сопо-
ставляли их с коэффициентами, относящи-
мися к вейвлетам. Такой анализ позволил
установить степень синхронизма сигналов
ЭЭГ в различных частотных диапазонах с ак-
тивацией мышечных синергий.

Математико-статистическая обработка дан-
ных выполнена в Statistica 10.0 и включала рас-
чет среднего арифметического (M), ошибки
среднего арифметического (SE), стандартного
отклонения (SD), коэффициентов вариативно-
сти (CV). Коэффициенты активации синергий
сравнивали при помощи анализа максималь-
ных значений кросскорреляционных функций
с учетом смещения относительно нуля, где 1 –
полное соответствие, 0 – отсутствие взаимо-

связи. К вариационным рядам, содержащим
коэффициенты активации синергий, перед
расчетом кросскорреляционных функций при-
меняли простое экспоненциальное сглажива-
ние (α = 0.01).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
В результате разложения матрицы с

ЭМГ-данными было получено пять факто-
ров – синергий, однако последние два в
сумме включали менее 10% объясняемой
дисперсии и поэтому не анализировались.
Следует отметить, что с применением фак-
торного анализа удавалось получить лучшее
качество реконструкции исходных данных, чем
при использовании метода главных компо-
нент. Процент учтенной дисперсии в первом

Рис. 2. Дискретное вейвлет-разложение фрагмента сигнала ЭЭГ (отведение P4), соответствующего вре-
менному периоду полного цикла шага в условиях “горизонтальной” ходьбы. (а) – уровни разложения сиг-
нала (уровень 1–8). (б) – исходный а и преобразованный сигнал b, включающий уровни разложения 7 и 8,
соответствующие частотному диапазону 0.1–1 Гц.
Fig. 2. Fragment EEG signal decomposition (lead P4) corresponding to the full step cycle period in conditions of
“horizontal” walking. (а) – levels of signal decomposition (Level 1–8). (б) – the original a and converted signal b,
including decomposition levels 7 and 8 to the frequency range of 0.1–1 Hz.
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случае составлял 74.00 ± 0.70, CV = 2.1%, во вто-
ром – 68.13 ± 0.69, CV = 12.6%. Установлено,
что в структуру первой МС оказались включе-
ны в большей степени RF и VL правой ноги,
они имели наибольшие весовые коэффици-
енты в первом выделенном факторе (рис. 3 (а)).
Коэффициенты активации этой же синергии
демонстрировали временной паттерн с отчет-
ливым пиком активности во второй и четвер-
той четвертях билатерального цикла шага.
Степень соответствия коэффициентов при
многократных реализациях циклов шага в
среднем по группе оценивалась как высокая –
0.73 ± 0.03. Второй фактор включал наиболь-
шие весовые коэффициенты BF обеих ног, а
также GM правой. Сравнительно большие ве-
совые коэффициенты в третьем факторе имели
GM левой и RF правой ноги – 0.54 ± 0.04 и
0.51 ± 0.03 соответственно. Преимущественная
активация названных мышц, имеющих наи-
большие весовые коэффициенты в структуре
второго фактора, обуславливала возрастание и
снижение активности синергии, приходящи-
еся на середину и окончание цикла шага.
Временная структура третьей синергии ха-

рактеризовалась периодическими всплеска-
ми активации в начале и конце цикла шага,
а также во второй четверти (рис. 3 (б)).

В результате разложения матрицы с данны-
ми динамики электроактивности были получе-
ны три компонента, в совокупности описыва-
ющие 81.90 ± 1.88 общей дисперсии, при этом
отмечалась низкая внутригрупповая вариатив-
ность извлечения компонент (CV = 7.2%). Ме-
тод главных компонент в данном случае давал
лучший результат в сравнении с факторным
анализом, при использовании которого удава-
лось учесть не более 75% общей дисперсии
данных. Первый выявленный компонент ха-
рактеризовался выраженной кортикальной
активностью в области лобного, централь-
ного и теменного отведений правой стороны.
Например, весовые коэффициенты в области
F4 составляли 0.84 ± 0.02, а межиндивидуаль-
ная вариативность оценивалась как низкая
(рис. 4 (а)). Наибольшие коэффициенты бы-
ли выявлены в области Cz – 0.92 ± 0.01. В
области отведений левой стороны отмеча-
лись средние коэффициенты, не превышаю-
щие 0.63 ± 0.06. Коэффициенты активации

Рис. 3. Весовые коэффициенты (а) и коэффициенты активации (б) мышечных синергий при локомотор-
ной активности. На рис. (б) по оси абсцисс – прогресс цикла шага, по оси ординат – у.е. Жирная линия –
усредненный внутригрупповой паттерн, заливкой и тонкими линиями показаны некоторые внутриинди-
видуальные паттерны. С1,2,3 – извлеченные компоненты (мышечные синергии) 1,2,3 соответственно.
Fig. 3. Weight coefficients (а) and activation coefficients (б) of muscle synergies during locomotor activity. In Fig. (б) on
the abscissa axis is the progress of the step cycle, on the ordinate axis is the bold line is the averaged intra–group
pattern, some intra–individual patterns are shown by filling and thin lines. С1,2,3 are extracted components (muscle
synergies) 1,2,3, respectively.
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первого компонента демонстрировали три
выраженных пика в первой, начале второй и
последней четверти локомоторного цикла.
Следует отметить высокую вариативность
межиндивидуальных профилей; коэффици-
енты кросскорреляционных функций при их
сравнении не превышали 0.27, что оценива-
ется как низкое соответствие сигналов.

Второй выделенный компонент характе-
ризовался преимущественной активностью
в области отведений ЭЭГ левой стороны.
Так, весовые коэффициенты области лобно-
го отведения составляли в среднем по группе
0.56 ± 0.04. Наибольшие коэффициенты бы-
ли получены в теменной и центральной об-
ластях – 0.62 ± 0.04 и 0.63 ± 0.04 соответ-
ственно. В области отведений правой стороны
коэффициенты не превышали 0.40 ± 0.03. Ко-
эффициенты активации в данном компоненте
демонстрировали спад активности в начале и
возрастание в конце цикла шага. Отмечались
всплески активности на границе перехода
между первой и второй четвертями, а также
в середине цикла шага (рис. 4 (б)). Коэффи-
циенты кросскорреляционных функций при
сравнении межиндивидуальных паттернов

временной активации в данном компоненте
свидетельствовали о низком соответствии
сигналов – не более 0.20 ± 0.03. В третьем
компоненте преимущественно отмечались
низкие весовые коэффициенты, не превы-
шающие 0.3. В затылочных отведениях и
лобном отведении левой стороны были вы-
явлены средние коэффициенты. Коэффи-
циенты активации третьего компонента де-
монстрировали пик активности в начале
цикла шага и два в последней его четверти
(рис. 4 (б)).

Исходя из задач исследования был выпол-
нен анализ синхронизации корковых сигна-
лов в разных частотных диапазонах с актив-
ностью мышечных синергий. Такой анализ
предполагал выделение основных компонент
из матрицы данных, содержащей коэффици-
енты активации ранее выявленных трех мы-
шечных синергий и ЭЭГ-сигналы в разных
частотных диапазонах для каждого из реги-
стрируемых отведений. В результате разло-
жения такой матрицы были получены два
компонента, включающие средние или высо-
кие весовые коэффициенты переменных –
отведений ЭЭГ в разных частотных диапазо-

Рис. 4. Весовые коэффициенты (а) и коэффициенты активации (б) компонент, извлекаемых из данных
ЭЭГ-активности в условиях локомоции. С1,2,3 – номер компонента. На рис. (б) по оси абсцисс – про-
гресс цикла шага, по оси ординат – у.е. Жирная линия – усредненный внутригрупповой паттерн, тонкими
линиями показаны некоторые внутрииндивидуальные паттерны.
Fig. 4. Weighting coefficients (а) and activation coefficients (б) of components extracted from EEG activity data un-
der locomotion conditions. C1,2,3 – component number. In Fig. (б) on the abscissa axis is the progress of the step
cycle, on the ordinate axis is the bold line is the average intra–group pattern, thin lines show some intra–individual
patterns.
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нах и коэффициентов активации мышечных
синергий, что позволило установить степень
их синхронизации. Так, обнаружена высокая
степень синхронизации ЭЭГ-активности с
первой мышечной синергией в двух частот-
ных диапазонах (рис. 5). Наибольшие коэф-
фициенты в диапазоне 0.30–1.01 Гц были по-
лучены в центральных, теменных, а также
лобной и средневисочной областях левой
стороны. Здесь весовые коэффициенты пре-
вышали 0.9. В диапазоне 0.94–2.00 Гц наи-
большие коэффициенты регистрировались в
лобной области левой (0.84 ± 0.04) и правой
(0.93 ± 0.03) стороны. В центральных обла-
стях обеих сторон, а также затылочной и сред-
невисочной левой установлены высокие коэф-
фициенты – более 0.78. В диапазонах частот от
1.80 до 4.00 Гц и от 3.70 до 8.00 Гц весовые коэф-
фициенты составляли не более 0.34. Частотные
диапазоны, в которых регистрировались весо-

вые коэффициенты менее 0.30, здесь и далее
не рассматривались.

Со второй мышечной синергией была
установлена высокая степень синхронизма,
преимущественно в центральных и лобных об-
ластях. Например, в частотном диапазоне
от 0.30 до 1.01 Гц, в центральных областях коэф-
фициенты составляли 0.92 ± 0.14 и 0.92 ± 0.09
соответственно. В диапазоне 0.94–2.00 Гц син-
хронизация ЭЭГ-активности отмечена в цен-
тральных, лобных и средневисочных областях
(рис. 5 (б)). В других рассматриваемых частот-
ных диапазонах коэффициенты не превыша-
ли 0.54. При рассмотрении синхронизации
корковой активности с третьей мышечной
синергией были выявлены высокие весовые
коэффициенты в лобных, центральных и
средневисочных областях, достигающие 0.98
(рис. 5 (в)).

Рис. 5. Весовые коэффициенты первого компонента, полученного при разложении матрицы, включаю-
щей коэффициенты активации мышечных синергий и вейвлеты по отведениям ЭЭГ. (а), (б),(в) – мышеч-
ные синергии 1, 2, 3.
Fig. 5. The weight coefficients of the first component obtained by decomposition of the matrix, which includes the
coefficients of activation of muscle synergies and wavelets by EEG leads. (а), (б), (в) – muscle synergies 1, 2, 3.
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Второй выделенный компонент демон-
стрировал высокую синхронизацию корко-
вой активности с мышечными синергиями в
большей степени в диапазоне 1.80–4.00 Гц
(рис. 6). С первой мышечной синергией были
обнаружены высокие весовые коэффициен-
ты в области лобных отведений – 0.82 ± 0.14 и
0.78 ± 0.09 соответственно, а также централь-
ных отведений – 0.94 ± 0.04 и 0.96 ± 0.05.
Средневисочные области коры также демон-
стрировали высокую степень синхронизма с
мышечными синергиями – более 0.82. Также
были отмечены высокие весовые коэффици-
енты в области теменного правой (0.96 ± 0.04)
и затылочного отведения левой стороны –
0.94 ± 0.06. Со второй мышечной синергией
среднюю степень синхронизма демонстриро-
вала ЭЭГ-активность в области практически
всех отведений, однако в большей степени она
была выражена в лобных – 0.81 ± 0.11 и 0.89 ±

± 0.09, а также центральной области правой
стороны – 0.89 ± 0.04 (рис. 6 (б)). С третьей
мышечной синергией высокий синхронизм
ЭЭГ-сигналов отмечен в частотном диапа-
зоне 0.94–2.00 Гц в области центрального и
средневисочного отведения правой стороны –
более 0.92. Высокие весовые коэффициенты в
диапазоне от 0.72 до 0.84 были также зареги-
стрированы в области лобного отведения
правой стороны, центральных, теменных,
затылочных, а также средневисочного правой
стороны (рис. 6 (в)).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Установление мышечных синергий мето-

дами факторизации данных – общепринятая
практика, и чаще всего при рассмотрении ло-
комоций выделяют от трех до пяти. Такое ко-
личество извлекают практически из любого
набора исходных ЭМГ, регистрируемых как

Рис. 6. Весовые коэффициенты второго компонента, полученного при разложении матрицы, включаю-
щей коэффициенты активации мышечных синергий и вейвлеты по отведениям ЭЭГ. (а), (б), (в) – мышеч-
ные синергии 1, 2, 3.
Fig. 6. The weighting coefficients of the second component obtained by decomposing the matrix, which includes
the coefficients of activation of muscle synergies and wavelets by EEG leads. (а), (б), (в) – muscle synergies 1, 2, 3.
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билатерально, так и с одной стороны тела
(Ivanenko et al., 2006; Hug et al., 2010; Santuz et al.,
2018). Временной профиль таких образований,
как правило, имеет четкую структуру, описыва-
ющую большую часть дисперсии ЭМГ-данных,
и низкую вариативность, даже при межинди-
видуальном рассмотрении. Весовые же коэф-
фициенты и векторы мышечных синергий
(состав и соотношение мышечных активаций
внутри каждой синергии) оказываются более
вариативными и в большей степени зависят
от применяемого метода факторизации дан-
ных. В нашем исследовании установлено пять
мышечных модулей с применением фактор-
ного анализа. Метод главных компонент при
анализе МС оказывался менее эффективным.
Коэффициенты активации первой мышечной
синергии имели высокую воспроизводимость
и хорошо различимые пики активации во вто-
рой и четвертой четвертях цикла шага. Чаще
всего количество мышц, имеющих высокие
весовые коэффициенты внутри выявляемых
модулей, не превышало двух, что, вероятно,
объясняется исходным набором мышц и
особенностями алгоритма извлечения ком-
понент.

Временнáя структура локомоции, пред-
ставленная профилями активации мышц, за-
действованных в цикле шага, как правило,
демонстрирует фундаментальные профили
активации, определяемые биомеханической
структурой локомоции. Чаще такие профили
имеют один или два выраженных пика, при-
ходящиеся на периоды цикла шага, где необ-
ходимо проявление б�льших мышечных уси-
лий, например, при изменении направления
движений (DeMarchis et al., 2015). В этом ас-
пекте полученные нами результаты согласу-
ются с литературными данными. Можно заме-
тить, что пики активности МС приходились
на периоды смены направления движений
нижних конечностей, т.е. в крайних положе-
ниях плюсневых антропометрических точек
при максимальном разведении стоп. Также
отмечалась преимущественная активация
мышц, формирующих стереотипный локомо-
торный паттерн. Например, BF и VL правой
нижней конечности имели высокие весовые
коэффициенты в первой МС, и их активация
была сопоставима во времени со сгибанием в
тазобедренном суставе, приходящимся на
первую и вторую четверть цикла шага. Коэф-
фициенты активации первой синергии в этот
же временной отрезок указывали на возрас-

тание активности синергии (отмечался пик
активации).

При рассмотрении вклада активности ске-
летных мышц в синергии, как правило, отме-
чаются некоторые различия при выполнении
схожих двигательных задач в разных условиях,
таких как ходьба по тредбану и по полу, ходьба
в нестандартных условиях, с погружением в
воду и т.п. (Santuz et al., 2018; Mileti et al., 2020;
Mehryar et al., 2020; Yokoyama et al., 2021; Saito
et al., 2021). Отчасти такие различия обуслов-
лены применением различных методов извле-
чения синергий, а также самим набором ис-
ходных ЭМГ, включенных в анализ. Большое
значение также имеет предварительная обра-
ботка электромиограммы, поскольку раз-
личные параметры фильтрации влияют на
качество реконструкции данных. Помимо
вычислительных аспектов, различный со-
став мышечных синергий, определяемый
весовыми коэффициентами в структуре из-
влекаемых компонент, может быть обуслов-
лен применением различных тактик построе-
ния движений в ЦНС (Гельфанд и др., 1962).

Исходя из концепции синергизма, количе-
ство управляющих модулей априори должно
быть меньше, чем количество управляемых, а
их общее число может отражать сложность си-
стемы управления. Подход с выделением ком-
понент методами факторизации данных для
изучения кортикальной активности не являет-
ся новым. Известны попытки определения
синхронизации нейрональной активности
удаленных частей коры головного мозга
(Overduin et al., 2015; Yoshimura et al., 2017).
Анализ независимых компонент был приме-
нен для разделения сигналов ЭЭГ на незави-
симые источники, демонстрирующие син-
хронизацию активности различных участков
мозга при ходьбе по ровной и наклонной по-
верхности (Bradford et al., 2016). Следует от-
метить, что, независимо от количества ис-
пользуемых отведений, при разложении
сигналов ЭЭГ на компоненты выявляется не
более трех, причем это справедливо при рас-
смотрении как дискретных, так и цикличе-
ских движений.

Нами были выявлены два компонента,
первый из которых преимущественно вклю-
чал активность лобной, центральной и те-
менной областей коры правой стороны.
Второй компонент характеризовался син-
хронизацией кортикальной активности в
области отведений левой стороны, где были
получены наибольшие весовые коэффициен-
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ты. Одним из свойств метода главных компо-
нент является ортогональность, т.е. незави-
симость главных компонент, в связи с чем
структура компонент может указывать на
разные, независимые процессы. В нашем
случае синхронизация активности в различ-
ных областях коры левой (компонент 1) и
правой стороны (компонент 2), вероятно,
связана с попеременной активацией мышц
сгибателей и разгибателей контралатераль-
ной конечности в процессе локомоции. Это
легко проследить на ЭМГ, анализируя пачеч-
ную активность, например, двуглавой мыш-
цы бедра правой и прямой мышцы бедра ле-
вой ноги. Схожие результаты были показаны
с помощью анализа когерентности между мо-
торной корой и мышечными группами кон-
тралатеральной конечности (Zandvoort et al.,
2019). Также было продемонстрировано рит-
мическое увеличение мощности спектра ЭЭГ
левого и правого полушарий, связанное с по-
переменной активацией локомоторных мышц
(Roeder et al., 2018; Bourguignon et al., 2019).

Нами были получены данные, свидетель-
ствующие о синхронизации активности в
различных областях билатеральной коры. Ве-
роятно, такие закономерности обусловлены
спецификой выполнения локомоции в усло-
виях гравитационной разгрузки и связанны-
ми с этим особенностями рецепторной сиг-
нализации. Так, афферентация от опорных
зон стопы в горизонтальной вывеске практи-
чески отсутствует. Отсутствует или искажено
восприятие перемещения тела в простран-
стве, получаемое на основе сигналов от рецеп-
торов вестибулярного аппарата, зрительного и
слухового анализаторов. Все это создает спе-
цифический набор афферентных сигналов от
разных рецепторов, отличающийся от таково-
го при естественной ходьбе в вертикальном
положении. Соответственно, в обработке та-
кой информации могут быть задействованы не
только моторная часть коры, но и ассоциатив-
ная, зрительная и сенсомоторная области.

Одним из широко распространенных ме-
тодов оценки кортико-мышечного взаимо-
действия является анализ когерентности, от-
ражающий явление синхронизма в частотной
области (Кулаичев, 2009). В нашей работе не
применялся когерентный анализ как тако-
вой. Мы рассматривали взаимосвязь вей-
влет-преобразованных сигналов ЭЭГ (вей-
влетов) с параметрами временн�й структуры
(коэффициентами активации) мышечных
синергий. По сути это сопоставление и поиск

синхронизма во временной области, а не в ча-
стотной, даже принимая во внимание то, что
в качестве исходных сигналов выступали вре-
менные ряды ЭЭГ, представленные в различ-
ных частотных диапазонах. Поэтому резуль-
таты, оцененные в парадигме когерентности,
могут иметь отличия от полученных другими
методами (или комбинацией методов), по-
скольку представляют собой разные процес-
сы, реализуемые в частотной и временной об-
ластях. Кроме того, есть мнение, что анализ
когерентности сигналов не дает возможности
прямого определения центрального управля-
ющего сигнала к мышцам и, наоборот, сенсо-
моторного сигнала с периферии к мозгу, а яв-
ляется лишь мерой синхронизма (Курганская
и др., 2020; Yang et al., 2018). С применением
спектрального анализа ЭМГ-сигналов была
показана высокая межмышечная когерент-
ность в низкочастотных диапазонах (0–5 Гц,
5–20 Гц) при выполнении постуральных за-
дач (Danna-Dos-Santos et al., 2015). Значи-
тельная межмышечная когерентность в аль-
фа-, бета- и гамма-диапазонах во время
ходьбы позволила заключить, что координа-
ция верхних и нижних конечностей имеет об-
щие корковые механизмы (Weersink et al.,
2021). Высокая когерентность ЭМГ-сигна-
лов, выявляемая в тех же основных диапазо-
нах кортикальной активности при локомоци-
ях и при выполнении постуральных задач,
может рассматриваться как доказательство
центрального управления мышечной актив-
ностью путем синхронизации корковых сиг-
налов и деятельности спинальных мотоней-
ронов (Mima et al., 1999). Основываясь на
результатах анализа когерентности, была
выявлена медленная корковая циклическая
активность, схожая с генерируемой спиналь-
ными генераторами при локомоциях (Hall
et al., 2014).

Нами была показана синхронизация актив-
ности некоторых областей коры и выявлен-
ных мышечных синергий, преимущественно в
трех частотных диапазонах: 0.30–1.01, 0.94–
2.00 и 1.80–4.00 Гц. Поскольку, как уже отме-
чалось нами ранее, выделяемые методами
факторизации компоненты отражают незави-
симо протекающие процессы, полученные на-
ми данные о пространственно-временном
структурировании кортикальной активности
могут свидетельствовать о корковом управле-
нии мышечными синергиями двумя путями.
Первый включает управление двумя мышеч-
ными синергиями, синхронизируя актив-
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ность нескольких областей коры в частотном
диапазоне от 0.30 до 2.00 Гц. Второй включает
управление двумя синергиями в диапазоне от
1.80 до 4.00 Гц и одной – в диапазоне 0.30–1.01
Гц. В других частотных диапазонах синхрони-
зации кортикальной активности с мышечны-
ми синергиями практически не наблюдается.

Несмотря на то, что низкочастотная кор-
ковая активность традиционно соотносится с
состоянием глубокого сна, в ряде работ были
получены результаты, показывающие возрас-
тание корковой активности в дельта-диапа-
зоне (0.2–4 Гц) в центрально-лобной, цен-
тральной и теменной областях при изменении
сенсорных и постуральных условий выпол-
нения двигательной задачи (Ozdemir et al.,
2017). Отмечен высокий вклад дельта-рит-
мов ЭЭГ в регуляцию мышечной активно-
сти (Nakanishi et al., 2013, 2014). Используя
метод электрокортикографии, в экспери-
ментах на приматах удалось классифициро-
вать намерение к движению (траектория
движения руки), при этом частотные полосы
1.5–4 и 50–90 Гц внесли наибольший вклад в
декодирование сигналов ЭЭГ (Shin et al., 2012).
Активация локомоторных мышц при ходьбе по
тредбану коррелировала с медленными корко-
выми волнами, причем точность декодиро-
вания для групп мышц оказывалась выше, чем
для отдельных мышц (Yokoyama et al., 2019). Та-
ким образом, есть основания полагать, что кор-
ковые сигналы в низкочастотном диапазоне
могут иметь непосредственное отношение к
управлению мышечными синергиями.

Кроме того, известно, что в управлении
циклической активностью могут быть ис-
пользованы два независимых механизма.
Первый определяет соотношение мышц и
мышечных групп (возможно, синергий), за-
действованных в движении, – паттернооб-
разующий, второй принимает участие в
формировании последовательности мышеч-
ной активации и определяет временную
структуру локомоторного цикла – ритмоге-
нерирующий (Churchland et al., 2012; Hogan,
Sternad, 2007). Коэффициенты активации и
весовые коэффициенты мышечных синер-
гий, получаемые при разложении матриц
методами факторизации, могут отражать ра-
боту названных механизмов. Несмотря на то,
что данные механизмы были рассмотрены на
спинальном уровне, вполне вероятно, что
они могут быть задействованы и на других
уровнях ЦНС, в том числе и на кортикаль-
ном. Так, ритмогенерирующий механизм мо-

жет обеспечивать синхронизацию корковых
ритмов и нейрональных сетей спинного моз-
га. В этом случае сочетанное изменение сиг-
налов, регистрируемых на разных уровнях
ЦНС, может являться отражением централи-
зованного управления.

ВЫВОДЫ
Управление структурой движений в усло-

виях горизонтальной вывески нижних ко-
нечностей преимущественно реализуется
посредством трех мышечных синергий. Их
пространственно-временная структура де-
монстрирует фундаментальные профили ак-
тивации, определяемые биомеханической
структурой локомоции в таких условиях.

Синхронизация активности моторной, ас-
социативной, зрительной и сенсомоторной
областей билатеральной части коры обуслов-
лена спецификой выполнения локомоции в
условиях гравитационной разгрузки и свя-
занными с этим особенностями рецепторной
сигнализации. Выявленные компоненты,
свидетельствующие о синхронизации различ-
ных областей коры правой и левой стороны,
могут отражать процессы управления, связан-
ные с контролем попеременной активации
мышц сгибателей и разгибателей контралате-
ральной конечности в процессе локомоции.

Данные о пространственно-временном
структурировании корковой активности сви-
детельствуют о раздельном управлении мы-
шечными синергиями посредством синхро-
низации кортикальных команд и временн�й
организации мышечных синергий в частот-
ных диапазонах от 0.30 Гц до 8.00 Гц. Такие за-
кономерности могут отражать работу ритмо-
генерирующего механизма, задействованного
в управлении циклической активностью.
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SPATIO-TEMPORAL PATTERNS
OF CORTICAL-MUSCULAR INTERACTION DURING LOCOMOTION

S. A. Moiseeva, # and R. M. Gorodnicheva
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The paper considers the synergetic effects manifested at the cortical and muscular levels during lo-
comotor activity showed in conditions of horizontal hanging of the lower extremities. The analysis
of the synergies’ spatio-temporal structure was carried out using the data matrix factorization meth-
ods. It was found out the control of the movements’ structure is mainly realized through the three
muscle synergies. The activity synchronization of the motor, associative, visual and sensorimotor
regions of the cortex bilateral part is due to the specifics of performing locomotion in conditions of
gravitational unloading and the associated features of receptor signaling. The identified compo-
nents indicating synchronization of different areas of the right and left cortex may reflect the con-
trol processes associated with the control of alternate activation of the f lexor and extensor muscles
of the contralateral limb during locomotion. The data on the cortical activity spatial-temporal structur-
ing indicate the separate management of muscle synergies through synchronization of cortical com-
mands and the temporary organization of muscle synergies in the frequency ranges 0.30 to 8.00 Hz. Such
patterns may reflect the activity of the rhythm-generating mechanism involved in the management of
cyclic locomotor activity.

Keywords: muscle synergies, cortical control locomotion, cortical-muscular interaction


