
СОДЕРЖАНИЕ
Том 48, номер 6, 2022           Ноябрь–Декабрь
Статьи журнала по соглашению авторов с компанией Pleiades Publishing, Inc.
публикуются на английском языке в журнале “Human Physiology” ISSN 0362-1197, Pleiades Publishing, Inc.

Нейрофизиологические характеристики придумывания альтернативного 
использования по данным анализа вызванных потенциалов (ВП) и связанной 
с событиями синхронизации/десинхронизации ЭЭГ в зависимости от уровня
продуктивности и оригинальности испытуемых

Ж. В. Нагорнова, В. А. Галкин, В. А. Васенькина, А. В. Грохотова, Н. В. Шемякина 3

Слуховые вызванные потенциалы человека в условиях пространственной маскировки

Л. Б. Шестопалова, Е. А. Петропавловская, Д. А. Саликова, 
В. В. Семенова, Н. И. Никитин 32

Психофизиологическое исследование базовой и суперординатной категоризации 
предметов, осложненной влиянием предшествующего нерелевантного стимула

Н. Ю. Мошникова, А. Б. Кушнир, Е. С. Михайлова 44

Влияние “сухой” иммерсии на характеристики циклических точностных движений руки

В. А. Ляховецкий, И. С. Зеленская, В. Ю. Карпинская, М. П. Бекренева,
К. А. Зеленский, Е. С. Томиловская 57

Влияние неподвижных точечных меток на поддержание вертикальной позы 
при наблюдении за виртуальным трехмерным объектом, привязанным
к колебаниям тела

Г. В. Кожина, Ю. С. Левик, А. К. Попов, Б. Н. Сметанин 65

Влияние силовой тренировки нижних конечностей на постуральную устойчивость 
физически активных девушек

А. А. Мельников, П. А. Смирнова, А. М. Федоров, М. В. Малахов 76

Реакции пульса на дозированную физическую нагрузку у детей дошкольного возраста

Р. М. Васильева, О. И. Парфентьева, Н. И. Орлова, А. В. Козлов, В. Д. Сонькин 89

Последовательность включения контуров регуляции системы кровообращения
в адаптационные механизмы в условиях 5-суточной “сухой” иммерсии

В. Б. Русанов, А. М. Носовский, Л. Х. Пастушкова, И. М. Ларина, О. И. Орлов 100

Взаимосвязи биохимических и иммунологических показателей у испытателей-добровольцев 
в условиях 21-суточной “сухой” иммерсии

С. А. Пономарев, О. А. Журавлева, М. П. Рыкова, Е. Н. Антропова, О. В. Кутько,
В. А. Шмаров, А. А. Маркин 109

Соотношение перфузии в коже пальцев верхних и нижних конечностей у пациентов
с сахарным диабетом 2 типа

А. А. Глазков, П. А. Глазкова, Ю. А. Ковалёва, А. Ю. Бабенко, Ю. А. Кононова,
Е. А. Китаева, Д. А. Куликов, Д. Г. Лапитан, Д. А. Рогаткин 119

ОБЗОРЫ
Центральная автономная сеть

В. Г. Александров, Е. А. Губаревич, Т. Н. Кокурина, Г. И. Рыбакова, Т. С. Туманова 129



CONTENTS

Vol. 48, No. 6, 2022                November–December 
A simultaneous English language translation of this journal is available from Pleiades Publishing, Inc.

Distributed worldwide by Springer. Human Physiology ISSN 0362-1197.

Neurophysiological Characteristics of Alternative Uses Task Performance 
by Means of ERP and ERS/ERD Data Analysis Depending 
on the Productivity and Originality Subjects’ Levels

Zh. V. Nagornova, V. A. Galkin, V. A. Vasen’kina, A. V. Grokhotova, N. V. Shemyakina 3

Event Related Potentials in Conditions of Auditory Spatial Masking in Humans

L. B. Shestopalova, E. A. Petropavlovskaia, D. A. Salikova, V. V. Semenova, N. I. Nikitin 32

Psychophysiological Study of the Basic and Superordinate Categorization 
of Objects Complicated by the Influence of the Previous Irrelevant Stimulus

N. Yu. Moshnikova, A. B. Kushnir, E. S. Mikhailova 44

Influence of Dry Immersion on the Characteristics 
of Cyclic Precise Hand Movements

V. A. Lyakhovetskii, I. S. Zelenskaya, V. Yu. Karpinskaya, M. P. Bekreneva, 
K. A. Zelenskiy, E. S. Tomilovskaya 57

Influence of Fixed Point Marks on Maintaining a Vertical Pose when Observing
a Virtual Three-Dimensional Object Linked to Body Oscillations

G. V. Kozhina, Yu. S. Levik, A. K. Popov, B. N. Smetanin 65

The Influence of Lower Limbs Strength Training on the Postural Stability
of Physically Active Girls

A. A. Melnikov, P. A. Smirnova, A. M. Fedorov, M. V. Malahov 76

Pulse Reactions to Dosed Physical Load in Preschool Children

R. M. Vasilyeva, O. I. Parfentyeva, N. I. Orlova, A. V. Kozlov, V. D. Sonkin 89

The Sequence of Inclusion of Circulatory System Regulation Circuits in Adaptation 
Mechanisms during Simulation of Microgravity Effects in 5-Day Dry Immersion

V. B. Rusanov, A. M. Nosovsky, L. H. Pastushkova, I. M. Larina 100

Interrelations of Biochemical and Immunological Parameters in Volunteers
under Conditions of 21-Day Dry Immersion

S. A. Ponomarev, O. A. Zhuravleva, M. P. Rykova, E. N. Antropova,
O. V. Kutko, V. A. Schmarov, A. A. Markin 109

Ratio of Perfusion in the Skin of the Index Finger and Toe in Patients 
with Type 2 Diabetes Mellitus

A. A. Glazkov, P. A. Glazkova, Yu. A. Kovaleva, A. Yu. Babenko, Yu. A. Kononova, 
Е. А. Kitaeva, D. A. Kulikov, D. G. Lapitan, D. A. Rogatkin 119

REVIEWS
Central Autonomic Network

V. G. Aleksandrov, E. A. Gubarevich, T. N. Kokurina, G. I. Rybakova, T. S. Tumanova 129



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА, 2022, том 48, № 6, с. 3–31

3

НЕЙРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ ПРИДУМЫВАНИЯ 
АЛЬТЕРНАТИВНОГО ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ПО ДАННЫМ АНАЛИЗА 

ВЫЗВАННЫХ ПОТЕНЦИАЛОВ (ВП) И СВЯЗАННОЙ С СОБЫТИЯМИ 
СИНХРОНИЗАЦИИ/ДЕСИНХРОНИЗАЦИИ ЭЭГ 

В ЗАВИСИМОСТИ ОТ УРОВНЯ ПРОДУКТИВНОСТИ
И ОРИГИНАЛЬНОСТИ ИСПЫТУЕМЫХ

© 2022 г.   Ж. В. Нагорнова1, *, В. А. Галкин1, В. А. Васенькина1,
А. В. Грохотова1, Н. В. Шемякина1, **

1ФГБУН Институт эволюционной физиологии и биохимии имени И.М. Сеченова РАН,
Санкт-Петербург, Россия

*E-mail: nagornova_zh@mail.ru
**E-mail: shemyakina_n@mail.ru
Поступила в редакцию 22.07.2022 г.

После доработки 02.08.2022 г.
Принята к публикации 05.08.2022 г.

В ЭЭГ/ВП-исследовании участвовали 44 испытуемых (26 м : 18 ж, средний возраст: 20 ± 1.8 лет), вы-
полнявших модифицированный тест альтернативного использования (“AUT” – придумать ориги-
нальные способы использования объектов) и контрольную к нему задачу – перечислить объекты из
заданных категорий. Испытуемым предъявляли 7–8 названий предметов (альтернативное исполь-
зование) и семь-восемь категорий объектов – на работу с каждым стимулом отводили 10 проб-по-
пыток длительностью 5400 мс. Десятипробные блоки предъявлений творческого и контрольного
заданий были рандомизированы между собой (суммарно предъявляли 70–80 творческих и 70–
80 контрольных проб). В группе более продуктивных участников (по количеству ответов в задании
альтернативного использования) негативность амплитуд при творческом задании N300–N400 была
меньше в центральных и теменных областях, а амплитуда P600 была больше в лобных областях при
выполнении творческого задания по сравнению с контрольным. В группе менее продуктивных
участников в AUT наблюдалась меньшая амплитуда P200 и более негативные амплитуды для N300–
N400 компонента в лобных областях при выполнении творческого задания по сравнению с кон-
трольным. Авторы данной статьи предположили, что бóльшая продуктивность связана с активаци-
ей семантической сети, в то время как у участников с меньшей продуктивностью задействованы ме-
ханизмы зрительного внимания, что, вероятно, оказывается менее эффективным для продуктивно-
сти в деятельности. В группе с большей продуктивностью в AUT, по сравнению с контрольным
заданием, наблюдается десинхронизация ЭЭГ 7–9 Гц в лобных областях на 356–564 мс после
предъявления стимула. В группе с низкой продуктивностью различий между творческими и кон-
трольными пробами не наблюдалось. При выполнении творческого задания группой с более высо-
ким уровнем невербальной оригинальности (по тесту Торренса “Эскизы”) выявлена бóльшая де-
синхронизация ЭЭГ 5–8 Гц после предъявления стимула (до 296 мс) в лобных и теменных областях
по сравнению с группой с меньшим уровнем оригинальности. Таким образом, высказано предпо-
ложение, что продуктивность и оригинальность при выполнении AUT оказывают различный эф-
фект на параметры ВП и вызванной синхронизации/десинхронизации ЭЭГ.

Ключевые слова: тест альтернативного использования (AUT), индивидуальная продуктивность, ори-
гинальность, ЭЭГ/ВП, связанная с событиями синхронизация/десинхронизация.
DOI: 10.31857/S0131164622700163

Изучение нейрофизиологических характери-
стик творческой деятельности реализуется в раз-
личных модельных условиях [1, 2]. Обычно под
творческой деятельностью понимают способ-
ность создавать что-то новое и полезное [3], от-

клоняться в мышлении от стереотипов [4–6] и
находить решения при минимуме доступной ин-
формации [7, 8].

В настоящей работе изучались характеристики
электроэнцефалограммы (ЭЭГ) и вызванных по-
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тенциалов (ВП) выполнения модифицированного
задания альтернативного использования [9–10]
при субъективной оценке испытуемыми резуль-
татов его выполнения.

Тест альтернативного использования (Alterna-
tive uses task, AUT) является одним из широко
используемых заданий для оценки творческих
способностей в психологии [11, 12] и одной из
модельных задач в нейрофизиологических иссле-
дованиях творчества и дивергентного мышления
[13–35] (табл. 1). Считается, что AUT позволяет
оценить беглость, оригинальность мышления и
является надежным психометрическим инстру-
ментом определения творческого потенциала че-
ловека [36, 37].

В приводимом исследовании испытуемым да-
валось десять попыток придумать использование
одного и того же предмета. Ряд исследователей
рассматривают такой вариант инструкций, как
связанный с ростом оригинальности ответов во
времени [23, 27], а также c ростом и сложности за-
дачи.

Можно предположить, что в ситуации субъек-
тивного оценивания собственных ответов как
“инсайтные/не инсайтные/трудно определиться”
вероятность повышения оригинальности ответов
во времени присутствует, но инсайтные ответы
могут возникать и при первых попытках выпол-
нения задания в условиях инструкции быть ори-
гинальным.

Исследование осуществлялось с использова-
нием метода вызванных потенциалов и анализа
изменений связанной с событиями синхрониза-
ции/десинхронизации ЭЭГ при выполнении АUT
в сравнении с контрольной задачей – внутри
групп испытуемых с разным уровнем продуктив-
ности (по количеству ответов в задании AUT) и
оригинальности (согласно субтесту Торренса
“Эскизы”), а также при межгрупповом сравне-
нии выполнения заданий с учетом уровня ориги-
нальности испытуемых.

Ожидалось, что при анализе связанной с собы-
тиями синхронизации/десинхронизации ЭЭГ мы
выявим эффекты изменений в α- и, возможно,
в θ-диапазонах ЭЭГ, как весьма чувствительных
к выполнению творческих задач, в том числе свя-
занных с заданием альтернативного использова-
ния [38–40].

Так, в исследованиях C. Martindale и D. Hines
было показано, что высокие баллы в заданиях
альтернативного использования соответствовали
высокому индексу α-ритма (зоны интереса – пра-
вая теменная и затылочная области мозга) испы-
туемых при выполнении заданий AUT, RAT (The
Remote Associates Test – тест отдаленных ассоциа-
ций Медника) и интеллектуального теста по срав-
нению с испытуемыми с низкими баллами по
AUT. В целом это подтверждалось и более поздни-

ми работами [39]. При характеристике творче-
ских состояний через уровень активации коры
получалось [38, 41], что при реализации творче-
ской деятельности он ниже (т.е., α-ритма, в ос-
новном больше), чем в состояниях интеллекту-
альной деятельности. При этом в исследовании
[40] отмечались бóльшие значения δ-, θ- и β-ча-
стот при выполнении задачи дивергентного
мышления (AUT) в сравнении с задачами конвер-
гентного мышления (вычисления в уме).

Дискуссия о роли θ- и α-частот в творческом
мышлении сохраняется (табл. 1) [42–46]. Увели-
чение θ-частот обсуждается в целом в творческой
деятельности [43], творческом письме [47], при
эскизировании (больший процент частот 5–6 Гц
в лобных, 6–7 Гц в теменных зонах коры vs кон-
трольное рисование [46]) и интуитивном мышле-
нии (особенно во фронтальных областях), свя-
занном с загрузкой памяти и когнитивным кон-
тролем [48]. Увеличение θ-активности также
связывают с механизмами ассоциативной памяти
и когнитивного контроля [49, 50].

Заданий с AUT в парадигме ВП и связанной с
событиями синхронизации/десинхронизации ЭЭГ
не так много (табл. 1). Косвенным образом в ран-
них работах [51] было показано, что более креа-
тивные испытуемые характеризуются большей
амплитудой и вариабельностью компонентов
N100 и P300 в oddball тестах, что авторами объяс-
нялось большей гибкостью процессов внимания,
возможно, отличающей более креативных испы-
туемых.

Можно предположить, что выполнение AUT
в сравнении с контрольной задачей может быть,
в нашем случае, связано с различиями в поздних
когнитивных компонентах ВП. Зонами же отли-
чий станут теменно-затылочные и лобные обла-
сти коры соответственно. Исследования по кар-
тированию мозговой активности описывают во-
влечение лобной, теменной коры и зон мозга,
соотносимых с сетью пассивной работы мозга
и др., в творческое мышление в целом [14, 28, 52–
57]. Было показано, что при транскранильной
стимуляции правой нижней лобной извилины и
деактивации левой префронтальной коры креа-
тивность повышалась (AUT, RAT), при обратном
действии – понижалась [24].

МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие 44 здоро-

вых испытуемых обоих полов с нормальным или
корректированным зрением: 26 мужчин, 18 жен-
щин (18–23 года), студенты 1–3 курса вузов
г. Санкт-Петербурга.

Психологическое исследование. Перед ЭЭГ/ВП-
исследованием испытуемые выполняли ряд пси-
хологических заданий для оценки: когнитивных
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(прогрессивные матрицы Равена, 1936), вербаль-
ных творческих (RAT [58] в адаптации [59]) и не-
вербальных творческих способностей (субтест
Торренса “Незавершенные эскизы” по [60]), а так-
же задание на выявление полезависимости/поле-
независимости (тест “Включенные фигуры” [61]).
Также испытуемые в бумажном варианте выпол-
няли вербальный субтест Торренса “Альтерна-
тивное использование картонных коробок” по
[60]. Это было, своего рода, тренировочное зада-
ние перед психофизиологическим исследовани-
ем с выполнением модифицированного AUT.

Процедура психофизиологического исследования.
Испытуемые выполняли два типа задач внутри
одной регистрации ЭЭГ/ВП: творческое задание
(модифицированный тест альтернативного ис-
пользования, AUT, [10]) и контрольное к нему за-
дание (КАТЕГОРИИ). В творческом задании не-
обходимо было придумать оригинальное исполь-
зование какого-либо предмета (газета, кирпич,
скрепка и т.д). В контрольном задании КАТЕГО-
РИИ испытуемому было необходимо перечис-
лить предметы из предложенной категории (мебель,
посуда, транспорт и т.д.). Пример организации
отдельной пробы представлен на рис. 1. В каждой
пробе в период обдумывания испытуемый дол-
жен был, в случае придуманного ответа, мыслен-
но его проговорить и нажать на кнопку, а после
предъявления знака вопроса, разрешающего от-
вет – озвучить ответ и оценить стратегию
его возникновения (“инсайтная”, “логическая”,
“трудно сказать”). Ответы и оценки испытуемых
фиксировали. Для анализа использовали все про-
бы заданий AUT, заданные инструкцией быть
оригинальным. При этом, чтобы снизить диспер-
сию данных в контрольной задаче – ответы, кото-
рые оценивали в задании КАТЕГОРИИ как ин-
сайтные, исключали из анализа.

Стимулы были написаны 48 черным шрифтом
(Times New Roman) на белом фоне. Суммарно ис-
пытуемым предъявляли около 160 проб, задания
(АЛЬТЕРНАТИВНОЕ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ и
КАТЕГОРИИ) были организованы в блоки по 9–
10 проб-попыток на один стимул и перемежались
между собой во время предъявления. В начале
каждого блока задания предъявляли зрительную
инструкцию. Порядок начала выполнения зада-
ний рандомизировали между испытуемыми. Пе-

ред выполнением исследования с каждым испы-
туемым проводили тренировочную сессию. Само-
отчет испытуемых после исследования включал
оценку субъективной сложности творческого и
контрольного заданий по 10-балльной шкале.

Регистрация ЭЭГ. ЭЭГ регистрировали моно-
полярно от 15 отведений (Fpz, F7, F3, Fz, F4, F8, C3,
C4, T5, P3, Pz, P4, T6, O1, O2) 32-канального энцефа-
лографа ООО Мицар, в полосе пропускания
0.53–30 Гц, частота дискретизации 500 Гц. Рефе-
рентом служил объединенный ушной электрод,
заземляющий электрод располагали в передне-
центральном отведении, сопротивление электро-
дов не превышало 5 кОМ, режекторный фильтр
соответствовал 45–55, 905–105 Гц. Анализ ЭЭГ
проводили в полосе 1.6–30 Гц. Для регистрации
и анализа данных использовали программный па-
кет WinEEG (Пономарев В.А., Кропотов Ю.Д.,
№ государственной регистрации 2 001 610 516
от 08.05.2001), для предъявления стимулов – про-
грамму RSYTASK (В.А. Пономарев, 2001).

Предобработка ЭЭГ-данных. Для удаления гла-
зодвигательных артефактов использовали метод
пространственной фильтрации путем обнуления
соответствующих независимых компонент ЭЭГ
[62–64]. Из анализа исключали фрагменты ЭЭГ,
содержащие медленные волны (0–2 Гц с амплиту-
дой выше 50 мкВ) и быстрые волны (25–35 Гц с
амплитудой выше 35 мкВ), общая фильтрация
ЭЭГ исключала фрагменты, содержащие волны с
амплитудой больше 150 мкВ. Далее проводили
визуальный анализ данных для удаления остав-
шихся глазодвигательных и мышечных артефак-
тов.

Вычисление и анализ ВП. В творческом и кон-
трольном заданиях для расчета ВП учитывали
только те пробы, где испытуемый давал ответ
(с нажатием кнопки), т.е. ответы, которые испы-
туемые обдумывали и о которых сигнализировали
намеренно, без ложных нажатий и задержек. Для
каждого испытуемого и каждого отведения рас-
считывали индивидуальные усредненные ВП в
окне от –300 до 2000 мс от начала предъявления
стимула для отдельных типов стимулов (задание
AUT, задание КАТЕГОРИИ – придумать исполь-
зование/перечислить объекты из категории).
Временные интервалы и зоны интереса для ста-

Рис. 1. Схема отдельной пробы предъявления.

400 мс 4400 мс 100 мс 200 мс

0 300 700 5100 5200 5400 мсЕСТЬ ОТВЕТ
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тистического анализа определяли по полумакси-
муму разностной волны между ВП AUT и кон-
трольного задания внутри групп и по полумакси-
муму разностной волны для одних и тех же
заданий в межгрупповом сравнении.

Вычисление и анализ связанной с событиями
синхронизации/десинхронизации ЭЭГ. Расчет вы-
званной синхронизации/десинхронизации ЭЭГ
производили на безартефактных пробах в ин-
тервале [–300; 2000 мс] относительно предъявле-
ния стимула. Вызванную мощность рассчитыва-
ли от 2 до 30 Гц с шагом в 0.25 Гц, с использова-
нием вейвлет преобразования Морле [65].
Ширина материнского вейвлета составила 5 цик-
лов. ВП при расчете связанной с событиями син-
хронизации/десинхронизации вычитали. Вычис-
ляли усредненные по группам проб оценки спек-
тральной мощности для каждого испытуемого,
каждого электрода и каждой группы проб по от-
дельности.

Статистический анализ данных. Амплитуды
ВП и показатели вызванной синхронизации/де-
синхронизации в группах более и менее креатив-
ных/продуктивных участников сравнивали с ис-
пользованием дисперсионного анализа для по-
вторных измерений (RM-ANOVA) для факторов
ЗАДАНИЕ (АЛЬТЕРНАТИВНОЕ ИСПОЛЬЗО-
ВАНИЕ/КАТЕГОРИИ) и ЗОНА (15 отведений ЭЭГ)
и их взаимодействий. Межгрупповые сравнения
амплитуд ВП и показателей вызванной синхро-
низации/десинхронизации проводили при помо-
щи RM-ANOVA для внутригруппового фактора
ЗОНА (15 отведений ЭЭГ) и межгруппового
фактора УРОВЕНЬ ОРИГИНАЛЬНОСТИ/ПРО-
ДУКТИВНОСТИ (2 группы) и их взаимодей-
ствий. Разделение групп участников на подгруп-
пы проводили при помощи кластерного анализа
(метод К-средних).

С использованием критерия Спирмена рас-
считывали корреляции процента ответов в твор-
ческом и контрольном задании (показатели про-
дуктивности деятельности) и результатов психо-
логических тестов.

Межгрупповые сравнения времени принятия
решения и субъективной сложности заданий про-
водили с использованием критерия Манна-Уит-
ни, попарное сравнение времени ответа между
творческим и контрольным заданием осуществ-
ляли при помощи критерия Вилкоксона.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Поведенческие и психологические результаты в

общей группе испытуемых. Общая характеристика
группы и результаты психологического тестиро-
вания, а также поведенческие показатели выпол-
нения заданий приведены в табл. 2.

При сравнительном рассмотрении показателя
“оригинальность” в трех психологических тестах
творческого мышления: невербального субтеста
Торренса “Эскизы” (оценка по базе ответов груп-
пы О.М. Разумниковой, г. Новосибирск), теста
отдаленных ассоциаций Медника (RAT, в адапта-
ции [59]) и субтеста Торренса “Альтернативное
использование картонных коробок” [66] – не бы-
ло выявлено корреляции по данному параметру.
Можно предположить независимость показате-
лей оригинальности вербального и невербально-
го творческого мышления, и относительную не-
зависимость оригинальности ассоциативного и
дивергентного мышления. При этом внутри каж-
дого теста значимо коррелировали показатели
беглости и оригинальности (Rs от 0.6 до 0.73).

Процент/количество ответов в AUT в рамках
психофизиологического исследования положи-
тельно коррелировали с оригинальностью (Rs =

Таблица 2. Характеристика общей группы испытуемых и поведенческие данные

Примечание: отличаются (критерий Вилкоксона): * – время нахождения ответов AUT (тест альтернативного использования)
vs контрольное задание КАТЕГОРИИ (T = 12, Z = 5.2, р < 10–6); ** – % ответов AUT vs контрольное задание КАТЕГОРИИ
(T = 1, Z = 5.7, р < 10–6).

Название теста/показателя Медиана 25 квартиль 75 квартиль

Прогрессивные матрицы Равена (IQ) 112 104 120
Оригинальность невербального творческого мышления 
(субтест Торренса “Эскизы”), шкала от 0 до 10

5.3 3.9 6.2

Оригинальность конвергентного творческого мышления 
(тест отдаленных ассоциаций Медника), шкала от 0 до 1

0.68 0.57 0.85

Оригинальность дивергентного творческого мышления 
(субтест “Альтернативное использование”), шкала от 0

4 2 6

Время нахождения решения в AUT, мс* 2219 1937 2412
Время нахождения решения в задаче КАТЕГОРИИ, мс* 1724 1424 2155
Процент ответов в задаче AUT, %** 56 49 73
Процент ответов в задаче КАТЕГОРИИ, %** 87 82 94
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= 0.37, t(N–2) = 2.4, p < 0.03); а также с беглостью
(Rs = 0.35, t(N–2) = 2.3, p < 0.03) в тесте Медника
и в “бумажном” тренировочном субтесте Торрен-
са – “Альтернативное использование картонных
коробок” (Rs = 0.33, t(N–2) = 2.21, p < 0.04).

Также было выявлено, что, чем выше полене-
зависимость, тем больше ответов давал человек в
задании AUT (Rs = 0.4, t(N–2) = 2.7, p < 0.01) и КА-
ТЕГОРИИ (Rs = 0.3, t(N–2) = 2.0, p < 0.04).

Результаты ЭЭГ/ВП-исследования в общей группе
испытуемых. AUT vs КАТЕГОРИИ. В условиях ин-
струкции к творческому заданию – “быть ориги-
нальными” – не выявлено различий при нахожде-
нии ответа в творческом задании (AUT), по срав-
нению с контрольным (КАТЕГОРИИ) в общей
группе испытуемых (44 чел.) по данным связан-
ной с событиями синхронизации/десинхрониза-
ции ЭЭГ.

При этом метод ВП оказался более чувстви-
тельным и различия ВП наблюдались как в более
ранних, так и в более поздних компонентах при
сравнении AUT vs КАТЕГОРИИ (табл. 3, рис. 2).

Как можно видеть на рис. 2 амплитуда компо-
нента P200 в лобных областях была ниже при на-
хождении ответа в творческом задании, а в заты-
лочных областях можно отметить несколько
большую латентность компонента P200 в творче-
ском задании. Негативный компонент N300 был
меньше по амплитуде в творческом задании, а ам-
плитуда позднего позитивного компонента Р600 –
выше при нахождении ответа в творческом задании.

Подгруппы испытуемых по результатам пове-
денческих и психологических данных. Так как в двух
психологических тестах дивергентного творческо-
го мышления (субтесты Торренса “Эскизы” и
“Альтернативное использование картонных ко-
робок”) нами не были получены корреляции
между показателями оригинальности, можно
предположить, что исследуемая в тестах с разной
модальностью “оригинальность” характеризует
разные аспекты этого параметра и может отра-

зиться в разных особенностях физиологических
реакций.

Таким образом, для дальнейшего анализа об-
щая группа участников была разделена на под-
группы по: (i) оригинальности невербального
мышления (субтест Торренса “Эскизы”, класси-
ческий и часто встречающийся вариант разделе-
ния испытуемых на подгруппы); (ii) оригиналь-
ности вербального дивергентного мышления
(субтест Торренса – “Альтернативное использо-
вание картонных коробок”); (iii) продуктивности
творческого и нетворческого мышления (количе-
ство ответов) в физиологическом исследовании
при выполнении теста альтернативного исполь-
зования (AUT) и контрольного задания.

Анализ ЭЭГ/ВП-данных в группах испытуемых с
разным уровнем вербальной и невербальной ориги-
нальности. Разделение на подгруппы по уровню ори-
гинальности. Общая группа участников для оценки
физиологических показателей была независимо
разделена на подгруппы исходя из: (i) оригиналь-
ности невербального мышления (оцененного на
основании субтеста Торренса “Эскизы”); (ii) ори-
гинальности вербального дивергентного мышле-
ния (субтест Торренса “Альтернативное исполь-
зование картонных коробок”). Для разделения
использовали кластерный анализ методом K-сред-
них (отдельно для индекса невербальной ориги-
нальности и отдельно для индекса вербальной
оригинальности). Таким образом, общая группа
была дважды разделена на подгруппы, условно
обозначенные как “высоко оригинальные” и
“низко оригинальные”. В табл. 4 приведены
оценки оригинальности и количество человек
для данных подгрупп. У двоих испытуемых отсут-
ствовали оценки психологических тестов, и они
были исключены из последующего рассмотрения.

Физиологические данные. Внутри и межгруппо-
вых различий ВП при выполнении задания AUT и
КАТЕГОРИИ испытуемыми с разным уровнем
оригинальности в вербальном и невербальном

Таблица 3. Различия вызванных потенциалов (ВП) в сравнении творческого и контрольного заданий в общей
группе испытуемых

Примечание: ЗИ – зоны интереса. Тв</>К – амплитуда ВП при выполнении задания AUT (тест альтернативного использова-
ния) меньше/больше, чем при выполнении контрольного задания КАТЕГОРИИ.

Интервал, мс,
~ компонент ВП Статистические эффекты Зоны различий Физиологические эффекты

196–236, P200 F(1,43) = 6.7, p < 0.02 F7, F3, Fz, F4, F8, C3, C4, 
T5, P3, Pz, P4, T6, O1, O2

Тв < K

372–424, N300(400) ЗИ: F(1,43) = 12.6, p < 0.001 Теменные области: 
T5, P3, Pz, P4, T6, O1, O2

Тв > K

632–708, P600 ЗИ: F(1,43) = 6.6, p < 0.02 Лобные области: 
Fpz, F7, F3, Fz, F4, F8

Тв > K



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 48  № 6  2022

НЕЙРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ ПРИДУМЫВАНИЯ 21

дивергентных психологических творческих зада-
ниях – выявлено не было.

Более чувствительным в данном случае ока-
зался метод связанной с событием синхрониза-
ции/десинхронизации ЭЭГ.

Были выявлены: (i) межгрупповые различия
при решении AUT в частотном диапазоне 5–8 Гц
на интервале до 296 мс после предъявления сти-
мула: F(1,40) = 6.0, p < 0.02 (эффект фактора УРО-
ВЕНЬ НЕВЕРБАЛЬНОЙ ОРИГИНАЛЬНОСТИ).

Рис. 2. Вызванные потенциалы (ВП) при нахождении ответа в творческом задании AUT (черная линия) и контрольном
задании КАТЕГОРИИ (серая линия) в общей группе участников (n = 44).
AUT – тест альтернативного использования. Fpz–O2 – электроды; по оси х – время (мс), по оси y – амплитуда ВП
(мкВ). Вертикальные пунктирные линии – начало/конец предъявления стимула (длительность интервала – 400 мс).
* – компонент значимых различий между состояниями.
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Таблица 4. Показатели оригинальности творческого мышления в группах низко- и высоко-оригинальных участ-
ников

Примечание: М (25–75Q) – медиана и 25–75 квартили.

Показатель Низко оригинальные: 
M (25–75Q) (n)

Высоко оригинальные: 
M (25–75Q) (n)

Оригинальность невербального мышления 
(субтест Торренса “Эскизы”)

3.15 (2.6–4.3) (n = 17) 6.0 (5.3–6.8) (n = 25)

Оригинальность дивергентного мышления
(субтест Торренса “Альтернативное использование”)

2.5 (2–4) (n = 24) 6 (5–8) (n = 18)
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Мощность в данном диапазоне была ниже в груп-
пе с большей невербальной оригинальностью.
Зоны различий: F7, F3, Fz, C3, Pz, P4, T6, O2 (рис. 3, А);
(ii) в группе с меньшей оригинальностью ВЕР-
БАЛЬНОГО ДИВЕРГЕНТНОГО ТВОРЧЕСКО-
ГО МЫШЛЕНИЯ наблюдаются меньшие значе-
ния мощности в AUT vs КАТЕГОРИИ в частот-
ном диапазоне 10–13 Гц на интервале 440–604 мс
после предъявления стимула (эффект фактора
ЗАДАНИЕ: F(1,22) = 5.7, p < 0.03. Зоны различий:
Fpz, F3, Fz, F4, F8, C3, C4, P3, Pz, P4 (рис. 3, Б)).

Анализ ЭЭГ/ВП-данных в группах испытуемых с
разным уровнем продуктивности. Для разделения
группы участников на подгруппы согласно ре-
зультатам выполнения задания в физиологиче-
ском исследовании использовали процент отве-
тов в творческом (AUT) и контрольном (КАТЕ-
ГОРИИ) задании. Разделение по продуктивности
деятельности проводилось на основании двух пе-
ременных – процента ответов в творческом зада-
нии и процента ответов в контрольном задании.
Количество возможных подгрупп для разделения
определяли визуально при помощи иерархиче-
ского кластерного анализа (метод Варда), как ко-
личество ветвей на середине максимального рас-

стояния объединения. При данном подходе было
выявлено, что группа испытуемых может быть
разделена на 2 кластера. В дальнейшем для кла-
стеризации использовали метод K-средних и обо-
значили выделенные группы как более- и менее-
продуктивных участников (табл. 5).

Сравнения ВП в группах участников с большей и
меньшей продуктивностью при выполнении задания
в физиологическом исследовании (AUT vs КАТЕГО-
РИИ). В группе более продуктивных участников
наблюдаются различия ВП при сравнении AUT vs
КАТЕГОРИИ в следующих интервалах: (i) 360−
408 мс: эффект фактора ЗАДАНИЕ: F(1,19) = 5.0,
p < 0.05, зоны отличий – Fpz, F3, Fz, C3, C4, T5, P3,
Pz, P4, T6, O1, O2 – на данном интервале амплитуда
при нахождении ответа в творческом задании бы-
ла выше, чем при нахождении ответа в контроль-
ном задании. Данные различия, вероятно, связа-
ны с амплитудой и латентностью компонента
N300, более “негативном” в контрольном зада-
нии. (ii) 616–680 мс: эффект взаимодействия фак-
торов ЗАДАНИЕ на ЗОНА: F(14,266) = 5.7, e(G-G) =
= 0.26, p < 0.001, зоны отличий – Fpz, F7, F3, Fz, F4,
F8, C3 – на данном интервале амплитуда при на-

Рис. 3. Разностные топограммы мощности электроэнцефалограммы (ЭЭГ) при нахождении решения в творческом за-
дании (АЛЬТЕРНАТИВНОЕ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ).
А – различия между группами с высокой и низкой оригинальностью невербального мышления в диапазоне частот 5–
8 Гц, в интервале 8–296 мс после предъявления стимула; Б – различия между нахождением ответа в творческом (тест
альтернативного использования – AUT) vs контрольном задании (КАТЕГОРИИ) в частотном диапазоне 10–13 Гц на
интервале 440–604 мс после предъявления стимула в группе с низкой оригинальностью вербального творческого
мышления.

А Б

5–8 Гц, 8–296 мс 10–13 Гц, 440–604 мс

мкВ2

0.3

–0.3

Таблица 5. Процент ответов в творческом и контрольном задании в физиологическом исследовании в группах
более и менее продуктивных участников

Примечание: М (25–75Q) – медиана и 25–75 квартили.

Показатель Менее продуктивные (n = 24): 
M (25–75Q)

Более продуктивные (n = 24): 
M (25–75Q)

Процент ответов в контрольном задании 
(КАТЕГОРИИ)

83 (74–87) 94 (89–97)

Процент ответов в творческом задании (AUT) 49 (44–55) 74 (69–80)
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хождении ответа в творческом задании была вы-
ше, чем при нахождении ответа в контрольном
задании. Эти различия соотносятся с большей
амплитудой положительного компонента P600 в
творческом задании относительно контрольного
(рис. 4, А).

В группе менее продуктивных участников раз-
личия ВП при сравнении AUT vs КАТЕГОРИИ
наблюдаются в следующих интервалах: (i) 192–
232 мс: эффект фактора ЗАДАНИЕ: F(1,23) = 6.9,
p < 0.02, зоны отличий – F3–O2 – на данном ин-
тервале амплитуда при нахождении ответа в твор-
ческом задании была ниже, чем при нахождении
ответа в контрольном задании. Эти различия со-
относятся с меньшей амплитудой положительно-
го компонента P200 в творческом относительно
контрольного задания. (ii) 360–408 мс: эффект
взаимодействия факторов ЗАДАНИЕ на ЗОНА:
F(14,322) = 3.5, e(G–G) = 0.17, p < 0.05, зоны отличий –
Fpz, Fz, F4, T5. На данном интервале амплитуда в
лобных областях была выше при выполнении
контрольного задания по сравнению с творче-
ским, что, по-видимому, может быть связано с
большей латентностью отрицательных и положи-
тельных пиков ВП в творческом задании по срав-
нению с контрольным в данной группе участни-
ков (рис. 4, Б).

Сравнения связанной с событиями синхрониза-
ции/десинхронизации ЭЭГ в группах участников с
большей и меньшей продуктивностью в физиологи-
ческом исследовании. В группе более продуктив-
ных участников наблюдается значимый эффект
взаимодействия факторов ЗАДАНИЕ на ЗОНА
на показатели вызванной мощности ЭЭГ во вре-
меннóм интервале 356–564 мс после предъявле-
ния стимула в диапазоне частот 7–9 Гц: F(14,266) =
= 3.9, e(G–G) = 0.28, p < 0.01. В лобных и цен-
тральных зонах – Fpz, F7, F3, Fz, F4, С3 наблюдает-
ся десинхронизация (уменьшение мощности)
ЭЭГ, а в отведениях P4 и O2 – синхронизация ЭЭГ
при нахождении ответа в творческом задании по
сравнению с контрольным (рис. 5).

В группе менее продуктивных участников зна-
чимых различий, вызванной синхронизации/де-
синхронизации ЭЭГ при нахождении ответов в
творческом задании по сравнению с контроль-
ным, не выявлено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Психологические данные, поведенческие резуль-

таты и данные самоотчетов. В целом, в исследо-
вании приняла участие группа молодых взрослых
с высокими показателями когнитивных способ-
ностей (медиана IQ = 112), вполне успешно спра-
вившаяся с заданиями и адекватно оценившая
свои результаты выполнения (оригинальность
ответов – 5 [25–75%: 4–6]). Было выяснено, что

между более и менее продуктивными испытуемы-
ми отсутствовали отличия в оценке субъективной
сложности задания и в оценке оригинальности
собственных ответов. Cложность творческого за-
дания – 7 [25–75%: 6–8], контрольного задания –
5 [25–75%: 4–6], в общей группе оценивалась, как
разная (T = 6.5, Z = 2.9, p < 0.004).

Творческие задания, в отличие от контроль-
ных, включают в себя поиск в широком ассоциа-
тивном поле, дивергентное мышление, оценку и
выбор ответа, что заведомо предполагает боль-
шую когнитивную нагрузку и необходимость
больших усилий для решения данных задач [67].
Ранее в наших исследованиях был выявлен спе-
цифический эффект творческого характера дея-
тельности в отличие от влияния сложности зада-
ния на биоэлектрическую активность мозга [68,
69]. В психологических и психофизиологических
исследованиях показано, что самооценка усилий,
приложенных к выполнению заданий выше у тех
участников, которые давали больше ответов [70].
В исследовании [67] было показано, что более
творческие участники, определенные согласно
опроснику творческих достижений, тратят боль-
ше усилий (объективно измеряемых с помощью
реокардиографии) при выполнении заданий на
дивергентное мышление (альтернативное ис-
пользование) и достигают лучших результатов,
чем менее творческие участники. В нашем иссле-
довании между группами более и менее продук-
тивных участников различий субъективных оце-
нок сложности творческого задания не было, так-
же как и корреляции между количеством ответов
и самооценкой сложности задания, что, может
быть, связано с рандомизацией блоков заданий –
когда творческая деятельность сменялась когни-
тивным заданием по перечислению категорий и
наоборот. А субъективная сложность задания
“Альтернативное использование картонных ко-
робок”, выполняемого в блоке психологического
тестирования в течение 3-х мин, отрицательно
коррелировала с количеством ответов, данных
участниками в физиологическом исследовании.

Из рассматриваемых личностных предикторов
творческой деятельности в нашем исследовании
можно выделить показатель поленезависимости.
При этом поленезависимость (большие коэффи-
циенты, свидетельствующие о поленезависимо-
сти) была положительно взаимосвязана с общей
вербальной беглостью – количеством ответов как
в творческом, так и в контрольном заданиях.

Данные ВП. Оценка влияния продуктивности
деятельности. Анализ ВП оказался более чув-
ствительным для выделения различий между
творческим и контрольным заданием в общей
группе испытуемых, чем анализ связанной с со-
бытием синхронизации/десинхронизации ЭЭГ.
Вместе с тем разделение на подгруппы участни-
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ков выявило различия ВП только при разделении
по продуктивности деятельности, но не ориги-
нальности.

Наиболее ранние различия ВП в общей группе
испытуемых были связаны с меньшей амплиту-
дой компонента P200 (196–236) при восприятии
стимула в творческом задании по сравнению с
контрольным. Компонент P200 часто рассматри-
вается как показатель активации внимания, в том
числе во время чтения, при манипулировании
контекстом [71] и специфически связанный с се-
мантическими процессами при чтении [72]. На

амплитуду данного компонента может влиять ча-
стотность слова [73, 74]: амплитуда P200 ниже на
более частое слово, а также контекст [75]: ампли-
туда P200 увеличивается в эмоциональном кон-
тексте. В нашем исследовании амплитуда P200
была ниже при нахождении ответа в творческом
задании по сравнению с контрольным – в общей
группе испытуемых и в группе испытуемых с
меньшей продуктивностью деятельности. У ис-
пытуемых, нашедших большее количество отве-
тов, амплитуды P200 в творческом и контрольном
задании – не различались. Мы можем предполо-

Рис. 5. Разностные частотно-временные карты и топограмма различий (диапазон частот 7–9, интервал 356–564 мс по-
сле предъявления стимула) между нахождением ответов в творческом задании в сравнении с нахождением неинсайт-
ных ответов в контрольном задании.
Fpz-C3 – электроды; по оси х – время (мс), вертикальными пунктирными линиями обозначен временнóй интервал
предъявления стимула (400 мс); по оси y – анализируемые частоты (2–30 Гц); цветовая шкала указывает на разност-
ную мощность ЭЭГ: черный цвет – снижение мощности/десинхронизация; белый цвет – увеличение мощности/син-
хронизация.
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Рис. 4. Вызванные потенциалы (ВП) при нахождении ответа в творческом задании (черная линия) и контрольном за-
дании (серая линия) в группе более продуктивных участников (А) и менее продуктивных участников (Б).
Fpz–O2 – электроды; по оси х – время (мс), по оси y – амплитуда ВП (мкВ). Вертикальные пунктирные линии – время
предъявления стимула (400 мс). Знак * обозначает интервал значимых различий между состояниями.
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жить, что участники с низкой продуктивностью
деятельности задействовали больше ресурсов
внимания при выполнении задания, чем участ-
ники с высокой продуктивностью. Различия в
поздних компонентах ВП – N300 (N400) и P600,
также весьма специфичны для групп с низкой и
высокой продуктивностью и влияют на результа-
ты при оценке ВП в общей группе. В группе с низ-
кой продуктивностью наблюдается бóльшая не-
гативность компонента N300 в лобных зонах –
при решении творческой задачи, в то время как в
группе с высокой продуктивностью негативность
компонента N400 больше в центральных и темен-
ных областях коры при решении контрольной за-
дачи, а в лобных областях выше амплитуда позд-
него позитивного компонента P600.

В литературе обсуждается различие между лоб-
ным и теменным компонентом N400, где лобный
компонент FN400 рассматривается как отраже-
ние распознавания слова на основе знакомости
или же он функционально идентичен центро-
теменному компоненту N400, отражающему се-
мантическую обработку [76, 77]. В нашем иссле-
довании данные компоненты дифференцировали
группы менее и более продуктивных участников.
Лобный компонент FN400 был более негативным
в творческом задании в группе с низкой продук-
тивностью, а центрально-теменной компонент
N400 был более выражен в контрольном задании
(перечислить объекты из категории) в группе с
большей продуктивностью – вероятно, в связи с
активацией семантической сети категориального
идентификатора.

Необходимо подчеркнуть, что большинство
исследований ВП построены на основе восприя-
тия речевого материала – слов и предложений с
буквальным и метафорическим смыслом. При
этом отмечается бóльшая негативность N400 при
восприятии метафор в сравнении с буквальным
значением или при восприятии оригинально-
го/бессмысленного способа употребления пред-
мета [16, 31], но амплитуда этой негативности
модулируется знаниями воспринимающего [78].
В целом, N400 интерпретируется как показатель
больших усилий по извлечению семантической
информации и интеграции новых концепций,
представленных в метафорических или бессмыс-
ленных фразах [79]. В нашем исследовании при
генерации, а не при восприятии ответов, бóльшая
амплитуда компонента N400 в контрольном зада-
нии, вероятно, связана с активацией памяти и се-
мантических сетей предъявленной категории.
Группа более продуктивных участников давала
значимо больше ответов и в контрольном зада-
нии (94% от всех проб).

В группе более продуктивных участников при
выполнении творческого задания (AUT) выделял-
ся лобный компонент P600, амплитуда которого,

кроме того, положительно коррелировала с про-
центом ответов в творческом задании (рис. 4, A)
в общей группе испытуемых. Амплитуды поздних
компонентов ВП (P600) были чувствительны к
индивидуальным различиям креативности в ис-
следовании [16], а также различались между бес-
смысленным (неподходящим) и осмысленным
(подходящим) способом употребления предмета
при его оценке [31] и оценке новизны идеи [80].
В нашем исследовании бóльшая амплитуда P600,
возможно, связана с оценкой испытуемыми соб-
ственных идей – их новизны и употребимости,
при этом на данном этапе (около 600 мс), мы мо-
жем говорить о первичной оценке, так как время
внутренней вербализации ответа и нажатия на
кнопку в творческом задании было около 2219 мс.

В общей группе испытуемых компонент P600 в
творческом задании также выделяется, как и в
группе более продуктивных участников (рис. 2),
что важно для дальнейших сравнений с исследо-
ваниями без разделения групп.

Анализ связанной с событиями синхронизации/
десинхронизации ЭЭГ. Оценка продуктивности и
оригинальности творческого мышления. При ана-
лизе связанной с событиями синхронизации/де-
синхронизации различия между творческим и
контрольным заданием выявлялись только при
разделении группы по показателям оригинально-
сти или продуктивности и в ряде сравнений данных
групп. Все различия были связаны с десинхрони-
зацией ЭЭГ при нахождении ответа в творческом
задании (придумать альтернативное использова-
ние предмета).

В группе более продуктивных участников на-
блюдаются различия между творческим и кон-
трольным заданием в лобных областях в частот-
ном диапазоне 7–9 Гц на интервале 356–564 мс
после предъявления стимула. Десинхронизация в
низкочастотном α1-диапазоне свидетельствует о
большей активации лобных областей при нахож-
дении решения в творческом, по сравнению с
контрольным, задании. Связанная с событием
десинхронизация отмечается, как при создании
идей альтернативного использования [23], их
оценке [81] решении инсайтных задач [82]. В ряде
работ подчеркивается, что нахождение творче-
ского решения (более отдаленного, оригинально-
го и т.п.) сопровождается синхронизацией ЭЭГ в
α-диапазонах [5, 33, 34], однако в зависимости от
стадии творческого процесса [21]. В нашем иссле-
довании на придумывание идеи давалось сравни-
тельно мало времени, и оно не контролировалось
самим участником, что в целом может вызывать
большее напряжение и активацию. То есть, твор-
ческая деятельность в нашей модельной ситуации
требовала быстрого включения в деятельность и
принятия решения, что характеризовалось пат-
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терном активации у более продуктивных участ-
ников.

Можно отметить разное вовлечение актива-
ции лобных и теменных структур при нахожде-
нии решения в творческом задании, по сравне-
нию с контрольным при разделении участников
по продуктивности и оригинальности вербально-
го дивергентного мышления. А именно: нахожде-
ние решения в творческом задании при сравне-
нии с контрольным в группе с большей продук-
тивностью сопровождается описанной выше
десинхронизацией в θ- и низкочастотном α1-диа-
пазонах ЭЭГ (7–9 Гц на интервале 356–564 мс) в
лобных областях с максимумом различий мощно-
сти в левом полушарии (рис. 5). А в группе с мень-
шей оригинальностью вербального дивергентно-
го мышления – десинхронизацией в высокоча-
стотном α2-диапазоне (10–13 Гц на интервале
440–604 мс) с максимумом различий мощности в
лобных областях правого полушария (рис 3, Б).
Возможно, в группе с меньшей оригинальностью
вербального творческого мышления при нахож-
дении ответа в физиологическом исследовании
активировалась жесткая смысловая сеть способов
обычного употребления предмета (вовлекая об-
ласти дорсолатеральной префронтальной коры),
для преодоления которой требовалась бы синхро-
низация в высокочастотном α2-диапазоне [17, 21,
34]. Следует подчеркнуть, что данные группы
(выделенные по продуктивности и оригинально-
сти) частично совпадают, т.е. участник мог быть
высокопродуктивным (давал много ответов на
творческое задание в физиологическом исследо-
вании), но низкооригинальным по данным пси-
хологического исследования.

Особенности невербального творческого мыш-
ления также отражаются в процессе поиска отве-
та в творческом задании: в группе с высокой ори-
гинальностью невербального творческого мыш-
ления на ранних этапах восприятия стимула в
творческом задании (до 296 мс) наблюдается
бóльшая десинхронизация в θ-диапазоне 5–8 Гц
в теменных областях и лобных областях левого
полушария. Возможно, данные ранние отличия
связаны с включением зрительных представле-
ний и активацией мультимодальных сенсорных
областей в группы с большими невербальными
творческими способностями.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящей работе представлены новые дан-
ные, позволяющие оценить как ранние, так и бо-
лее поздние этапы поиска ответа в творческом
задании альтернативного использования по па-
раметрам ВП и связанной с событиями синхро-
низации/десинхронизации ЭЭГ. Выявлено, что
индивидуальные показатели продуктивности де-

ятельности (количества ответов в творческом и
контрольном задании) отражаются в характери-
стиках ВП при нахождении ответа в задании аль-
тернативного использования. В группе с большей
продуктивностью нахождение ответа в творче-
ском задании характеризовалось различиями се-
мантических компонентов ВП: меньшей ампли-
тудой негативного компонента N300–N400 в
центральных и теменных отведениях и большей
амплитудой компонента P600 в лобных областях
по сравнению с контрольным заданием. В группе
с меньшей продуктивностью в творческом зада-
нии наблюдалась меньшая амплитуда компонен-
та P200 и бóльшая негативность N300–N400 в
лобных областях. Эти различия могут отражать
активацию семантических сетей при поиске отве-
та у продуктивных участников и меньшую эффек-
тивность когнитивного контроля в группе с низ-
кой продуктивностью.

Анализ связанной с событиями синхрониза-
ции/десинхронизации ЭЭГ выявил влияние как
продуктивности деятельности, так и оригиналь-
ности мышления на корреляты нахождения спо-
собов альтернативного использования: высокая
оригинальность невербального творческого мыш-
ления приводила к большей активации теменных
областей на этапе восприятия стимула (до 296 мс)
в творческом задании, что, вероятно, связано с
механизмами зрительного представления и вооб-
ражения. Низкая оригинальность вербального
творческого мышления отражалась в десинхро-
низации ЭЭГ в α2-диапазоне (10–13 Гц) на 440–
604 мс в лобных областях правого полушария при
поиске ответа в творческом задании по сравне-
нию с контрольным, что может рассматриваться
как фиксация на более распространенном (не-
оригинальном) способе использования объекта.
В то время как бóльшая продуктивность деятель-
ности была связана с десинхронизацией в α1-диа-
пазоне (7–9 Гц) в лобных областях левого полу-
шария в сопоставимом временнóм интервале
356–564 мс, свидетельствующей об активации
вербальной семантической сети.

Стоит отметить, что все выделенные отличия
имеют достаточно раннюю латентность (до 1000 мс)
и отражают основные этапы восприятия стимула
и поиска решения.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих об-
новлениях, и одобрены Этическим комитетом
Института эволюционной физиологии и биохи-
мии им. И.М. Сеченова РАН (Санкт-Петербург).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
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рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.
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Neurophysiological Characteristics of Alternative Uses Task Performance by Means 
of ERP and ERS/ERD Data Analysis Depending 

on the Productivity and Originality Subjects’ Levels
Zh. V. Nagornovaa, *, V. A. Galkina, V. A. Vasen’kinaa, A. V. Grokhotovaa, N. V. Shemyakinaa, **

aSechenov Institute of Evolutionary Physiology and Biochemistry, RAS, St. Petersburg, Russia
*E-mail: nagornova_zh@mail.ru

**E-mail: shemyakina_n@mail.ru

The paper presents an EEG/ERP study involving 44 participants (26 m : 18 f, mean age 20 ± 1.8 y.o.) who
participated in modified Alternative Uses Task (AUT – сreate the most original uses) and the control task
(name the objects related to different categories) performance. The subjects were presented 7–8 object/cat-
egory names in AUT and control task correspondingly and were to perform ten attempts (repetitions) with
each stimuli. Each trial lasted for 5400 ms. The blocks of ten stimuli repetitions of creative/control tasks were
randomized, so that each subject was presented 70–80 creative and 70–80 control trials. The general group
of subjects was divided according to the indicators of productivity in verbal AUT and originality in non-verbal
Torrance “sketches” subtest. The high productive group (on base of AUT answers) was characterized by less
negativity of ERP amplitudes in central and parietal zones for N300–N400 during and more P600 amplitudes
in frontal zone during AUT vs control CATEGORY task. The low productive group was characterized by less
P200 all over and more negative N300–N400 in frontal zones during AUT vs control task. We assumed that
greater productivity is associated with activation of the semantic network, while participants with less produc-
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tivity have visual attention mechanisms involved, which probably turns out to be less effective for productive
activity. AUT compared to the control task demonstrated the EEG desynchronization in the frequency range
of 7–9 Hz in the frontal areas for 356–564 ms after the stimulus presentation in the group of the high pro-
ductivity. And there were no differences between the conditions observed in the low productivity group. AUT
performance by the group with high non-verbal originality level (Torrance “sketches”) was characterized by
more desynchronization of EEG at 5–8 Hz after stimuli presentation (before 296 ms) in frontal and parietal
zones in comparison with low originality group of subjects. Thus, it was suggested that productivity and orig-
inality during divergent thinking task performance (AUT) have different effects on the parameters of ERP
and EEG synchronization/desynchronization.

Keywords: alternative uses task, individual productivity, originality, Torrance test, EEG/ERP, event-related
synchronization/desynchronization.
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Исследование посвящено изучению слуховых вызванных потенциалов (ВП) мозга человека в усло-
виях пространственной маскировки при действии некоррелированных шумовых сигналов. Испы-
туемым (n = 18) в ходе записи электроэнцефалограммы (ЭЭГ) в условиях пассивного прослушива-
ния предъявляли неподвижные тестовый сигнал и маскер, пространственное положение которых
задавалось при помощи межушных различий стимуляции по интенсивности. Сигнал и маскер либо
располагались в одной точке пространства, либо были разнесены на 90 и 180 град. Анализировали
зависимость компонентов ВП от углового разнесения сигнала и маскера. Предъявление сигнала на
фоне маскера приводило к заметному снижению амплитуды и увеличению латентности компонен-
тов N1 и P2 по сравнению с его изолированным предъявлением. Пространственное освобождение
от маскировки проявлялось в нарастании амплитуды и уменьшении латентности волн N1 и P2 при
увеличении углового расстояния между сигналом и маскером от 0 до 90 град. Дальнейшее увеличе-
ние углового расстояния между латерализованным сигналом и маскером до 180 град не сопровож-
далось ростом уровня освобождения от маскировки. Амплитуда ВП оказалась более чувствитель-
ным показателем углового разнесения сигнала и маскера, чем латентность. Совокупность получен-
ных результатов указывает на то, что механизмы пространственной маскировки функционируют
уже на предсознательном этапе анализа сложных слуховых сцен.

Ключевые слова: ЭЭГ, вызванные потенциалы, локализация звука, маскировка.
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Под пространственной слуховой маскировкой
понимают ухудшение обнаружения или локали-
зации источника звука в присутствии посторон-
них источников, выступающих в роли маскера.
В настоящее время накоплен большой объем дан-
ных, характеризующих пространственную мас-
кировку в условиях свободного звукового поля и
при дихотическом предъявлении звуковых сигна-
лов [1, 2]. К наиболее изученным явлениям отно-
сится пространственное освобождение от маски-
ровки [3]. При дихотической звуковой стимуляции
это явление представлено феноменом “бинаураль-
ного освобождения от маскировки”, или БОМ [2].
Величина БОМ определяется изменением порога
обнаружения сигнала в зависимости от соотно-
шения величин межушных различий стимуляции
в сигнале и маскере. Чем сильнее различаются
сигнал и маскер по этим величинам, тем больше
значение БОМ. В условиях свободного звукового
поля этому явлению соответствует эффект сни-
жения уровня маскировки сигнала по мере увели-

чения углового расстояния между источниками
сигнала и маскера.

Пространственная маскировка может прояв-
ляться не только в изменениях порога обнаруже-
ния, но и в пространственной различимости сиг-
нала. Под действием маскера может снижаться
дифференциальная чувствительность к межуш-
ным различиям по времени и интенсивности в
тестовом сигнале [4], а также пространственная
разрешающая способность слуха при одновре-
менном предъявлении сигналов от простран-
ственно разнесенных источников [5–8]. В любой
экспериментальной парадигме остается неизмен-
ным основное свойство пространственной мас-
кировки, а именно – ее усиление по мере про-
странственного сближения маскера и сигнала [1].

Несмотря на подробное изучение реакций
мозга при локализации обособленных источни-
ков звука [2, 9, 10], а также эффектов маскировки
в психофизических исследованиях и на уровне
одиночных нейронов слуховой системы живот-
ных [2], проявления маскировки в слуховых вы-
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званных потенциалах человека (ВП) остаются
малоизученными. Первые исследования прояв-
лений освобождения от маскировки в длиннола-
тентных слуховых ВП проводились с применением
классического приема синфазной и противофаз-
ной бинауральной стимуляции при предъявлении
сигнала или маскера. В этих работах было выяв-
лено увеличение амплитуды комплекса N1P2 при
противофазном включении сигнала по сравнению
с его синфазным предъявлением [11–13]. Увели-
чение амплитуды комплекса N1P2 и уменьшение
латентности компонента N1 наблюдалось также
при диотическом (синфазном) предъявлении
маскера и введении в тестовый сигнал межушной
задержки 500 мкс по сравнению с предъявлением
сигнала с нулевой задержкой [14].

Впоследствии в работах [15, 16] подробно ана-
лизировались параметры компонентов N1, P2,
MMN, N2 и P3, полученные в активных и в пас-
сивных условиях при маскировке слоговых сти-
мулов широкополосным и низкочастотным шумом
с разной полосой пропускания. По данным этих
авторов, компонент N1 был в меньшей степени
подвержен действию маскировки, чем остальные
компоненты ВП, и кроме того, латентность ВП
оказалась более чувствительным показателем
маскировки, чем амплитуда. Иной результат
получили C.J. Billings et al. [17] при анализе ам-
плитуд, латентностей и площади под кривыми
компонентов P1, N1, P2, и N2: наилучшими про-
гностическими параметрами осознанного вос-
приятия речевых стимулов при маскировке шу-
мом оказались амплитуда и латентность волны
N1 в отведении Cz.

J. Lewald и S. Getzmann [18] исследовали дина-
мику ВП, связанных с локализацией неречевых
стимулов в тишине и при одновременном дей-
ствии нескольких маскеров в горизонтальной
плоскости. Локализация сигнала в условиях мас-
кировки сопровождалась ростом амплитуды ком-
понента P1, снижением N1 и увеличением N2, по
сравнению с локализацией в тишине. Анализ ис-
точников генерации компонентов ВП показал
усиление электрической активности в интервале
компонента P1 в правых височно-теменных обла-
стях, включая слуховую кору, и ее последующее
снижение. Фокус активности смещался от правой
нижнетеменной доли (в интервале N1) к левой
дорсо-фронтальной коре (в интервале N2d, N2
difference wave). При этом контралатеральный
компонент N2ac (N2 anterior contralateral) отражал
пространственную направленность внимания.
Продолжение этого исследования с маскировкой
речевых стимулов показало, что фокусировка
внимания на тестовом сигнале отражается в ком-
понентах N2ac и LPCpc (Late Positive posterior-con-
tralateral) [19].

В работе [20] описано электрофизиологиче-
ское исследование маскировки речевых сигналов
в условиях дихотической звуковой стимуляции.
Анализ ВП и функциональных связей различных
областей мозга убедительно продемонстрировал
различия между нейрональными процессами,
активизируемыми в условиях энергетической и
информационной маскировки. Функциональные
связи при энергетической маскировке были бо-
лее выражены в нижнем α- и γ-диапазонах частот,
а при информационной – в θ- и β-диапазонах.
Таким образом, распознавание и локализация
сигналов в условиях маскировки основывается
на определенной последовательности электриче-
ских реакций в пределах специализированной
кортикальной нейронной сети, обеспечивающей
решение пространственной задачи в сложной
акустической обстановке.

Большая часть упомянутых выше исследова-
ний были сосредоточены на эффектах маскиров-
ки, проявляющихся на этапе осознанного разли-
чения сигналов. Представленный в настоящей
работе эксперимент нацелен на изучение нейро-
нальных механизмов пространственной маски-
ровки, действующих на самом раннем, предсозна-
тельном этапе обработки слуховой информации.
Как известно, активизация процессов, связанных
с извлечением первичных признаков стимула и
не требующих привлечения внимания, проявля-
ется в длиннолатентных слуховых ВП приблизи-
тельно через 50 мс после слухового события [21].
Если механизмы пространственной маскировки
начинают функционировать уже на предсозна-
тельном этапе восприятия, то можно ожидать
значимого влияния маскировки на компоненты
ВП в интервале 50–300 мс и, в первую очередь, на
параметры волны N1.

В настоящем исследовании применялась па-
радигма пространственной маскировки взаимно
некоррелированных шумовых сигналов в услови-
ях пассивного прослушивания. Для того чтобы
отделить реакцию на включение маскера от реак-
ции на включение сигнала, начало сигнала было
отсрочено относительно момента включения
маскера. Сигнал и маскер были неподвижны, а их
пространственное положение либо совпадало,
либо отличалось на 90 или 180 град. В задачу ис-
следования входило выяснение следующих во-
просов: 1) какие из компонентов ВП демонстри-
руют зависимость от углового разнесения сигнала
и маскера; 2) какая характеристика ВП – ампли-
туда или латентность – сильнее отражает степень
маскировки.

МЕТОДИКА
В экспериментах принимали участие 18 право-

руких испытуемых (6 мужчин и 12 женщин) в воз-
расте от 18 до 45 лет (средний возраст 27.8 ± 1.4 лет)
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с нормальным слухом (по данным тональной
аудиометрии) и без истории неврологических за-
болеваний (по отчетам испытуемых). Во время
экспериментов испытуемые располагались в
кресле внутри экранированной звукоизолиро-
ванной камеры, и им дихотическим способом
предъявляли звуковые сигналы. При этом вели
запись электроэнцефалограммы (ЭЭГ). Во время
звуковой стимуляции испытуемые читали про се-
бя книгу по своему выбору. Чтение книги позво-
ляет избежать синхронизации неконтролируемых
движений глаз со звуковой стимуляцией и прове-
сти корректное удаление глазодвигательных арте-
фактов из записи ЭЭГ.

Стимулы. Исходными сигналами служили два
отрезка белого шума, синтезированные с часто-
той дискретизации 96 кГц и фильтрованные в по-
лосе 200–10000 Гц при помощи фильтра Баттер-
ворта 20 порядка. Шумовые посылки, используе-
мые в дальнейшем для создания тестового и
маскирующего стимулов (сигнала и маскера, со-
ответственно), были сгенерированы независимо,
что обеспечивало отсутствие корреляции между
ними. Предъявление некоррелированных маске-
ра и сигнала моделирует результат интерферен-
ции звуковых волн двух различных источников в
свободном звуковом поле (без учета отражений).
Сигналы преобразовывали в аналоговую форму
при помощи многоканальной аудиоплаты Gina24
(Echo Audio, США) и предъявляли дихотически с
помощью звукоизлучателей Etymotic ER-2 (Ety-
motic Research Inc., США). Звуководы излучателей
фиксировали в слуховых проходах с помощью
ушных вставок, которые обеспечивали подавле-
ние внешних шумов на 30 дБ. Неравномерность
амплитудно-частотных характеристик звукоизлу-
чателей в диапазоне 0.1–10 кГц составляла ±3 дБ.

Пространственное положение всех стимулов
задавали величиной межушных различий по ин-
тенсивности (ΔI) между бинаурально предъявля-
емыми сигналами. Предварительное тестирова-
ние показало, что при ΔI = ±10 дБ достигалась
полная латерализация звукового образа, соответ-
ствующая его угловому смещению на ±90 град
от средней линии головы.

В эксперименте использовали три типа маске-
ров, различавшихся только пространственным
положением и условно обозначенных как левый,
центральный и правый (рис. 1, А, Б). Централь-
ным маскером служил стимул с ΔI = 0 дБ, вызы-
вающий ощущение неподвижного звукового об-
раза по средней линии головы. Левым и правым
маскерами служили стимулы с ΔI = –10 и +10 дБ,
соответственно, вызывающие ощущение непо-
движного звукового образа, расположенного
вблизи левого или правого уха.

Тестовые сигналы состояли из трех фрагмен-
тов, следующих друг за другом без паузы: 1) на-

чального стационарного участка длительностью
1000 мс с постоянной величиной ΔI, равной 0
или ±10 дБ; 2) динамического участка длительно-
стью 200 или 400 мс с линейным изменением ΔI
(от 0 до ±10 и от ±10 до 0 дБ); 3) конечного стаци-
онарного участка длительностью 800 или 600 мс
соответственно, с постоянной конечной величи-
ной ΔI, равной ±10 или 0 дБ. Полная длитель-
ность тестового сигнала составляла 2000 мс.

В настоящей работе анализировали вызван-
ные реакции только на включение начального
(неподвижного) фрагмента тестового сигнала.
Последующие фрагменты, начиная с участка с
динамическим изменением ΔI, использовали для
других задач. Поэтому в дальнейшем изложении
тестовый сигнал будет представляться как непо-
движный сигнал. На начальном участке стимула
постоянная величина ΔI принимала значения 0,
+10 или –10 дБ. Также как и в случае маскирую-
щих сигналов, при предъявлении в тишине эти
сигналы вызывали ощущение неподвижного зву-
кового образа, расположенного либо у средней
линии головы, либо вблизи левого или правого
уха. В тексте тестовые сигналы обозначаются как
центральный, левый и правый.

Тестовые стимулы предъявляли на фоне не-
прерывно звучащего маскера длительностью 9070 мс
(рис. 1, А). Каждая эпоха содержала трехкратное
повторение тестового стимула вместе с предваря-
ющей его паузой 770 мс. Наличие паузы перед
первым предъявлением тестового стимула в эпохе
обеспечивало отставление реакции на сигнал от
реакции на включение маскера. После третьего
повторения тестового стимула следовала пауза
760 мс до окончания маскера. В условиях изоли-
рованного предъявления тестовых стимулов (в ти-
шине, без маскера) временнáя структура эпохи
стимуляции была точно такой же, как в условиях
маскировки (рис. 1, А, вверху). Таким образом,
полная длительность каждой эпохи стимуляции
была одинаковой и составляла 9070 мс. Во избе-
жание щелчков, огибающая маскеров и тестовых
сигналов в начале и в конце нарастала и спадала в
течение 10 мс как приподнятый косинус (raised
cosine envelope). Длительность сигналов приведена
без учета участков нарастания и спада огибающей.

Угловое расстояние между положениями те-
стового сигнала и маскера определяли разницей
величин ΔI между ними, и составляло 0, 90 или
180 град (рис. 1, Б). Следует подчеркнуть, что в
данной работе точные значения воспринимаемых
угловых расстояний не оценивали, поэтому при-
веденные угловые величины в градусах нужно
рассматривать как категориальную меру.

Процедура эксперимента. На предварительном
этапе каждого эксперимента у всех испытуемых
измеряли монауральные пороги слышимости с
использованием шумовых посылок полосой 200–
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Рис. 1. Методика эксперимента.
А – структура эпохи стимуляции. Серая и черная линии – стимулы с разной длительностью среднего фрагмента (он
использован для других задач и в данной работе не рассматривается). Черными стрелками обозначены моменты вклю-
чения тестового сигнала, анализируемые в работе. Два верхних ряда – примеры структуры сигналов в тишине, два
нижних ряда – на фоне маскера. Схемы головы справа – расположение сигнала без маскера (кружки) или сигналов на
фоне маскера (кружки и крестики). Б – варианты взаимного расположения сигнала и маскера: 0, 90, 180 град, а также
положения сигнала без маскера (в тишине). Черный кружок – тестовый сигнал, крестик – маскер. В – электродный
кластер. Пунктирная линия – группа из 24 электродов, по которой усредняли записи ЭЭГ.

ΔI
10 дБ

0

ΔI
10 дБ

0

ΔI
10 дБ

0

ΔI
10 дБ

0

Пауза Пауза
Пауза

Пауза Пауза

Пауза Пауза Пауза Пауза

1000 мс 1000 мс 1000 мс

800 мс 800 мс 800 мс

600 мс 600 мс 600 мс

А

770 мс 770 мс 770 мс 760 мс

Маскер

Маскер

Полная длительность стимула 9070 мс

Б

В тишине

В

Маскер 180 град

Маскер 90 град

Маскер 0 град

Fp1 Fp2

F7

T7

P7

F3

C3C5 C6

P3

AF3

F4

C4

P4

AF4

FC2FC1

O1 O2

CP1CP5
CP2 CP6

Fz

Cz

Pz

Oz

FC5 FC6

F8

T8

P8



36

ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 48  № 6  2022

ШЕСТОПАЛОВА и др.

10000 Гц и длительностью 700 мс. Разница поро-
гов левого и правого уха не превышала 6 дБ. Далее
устанавливали уровень интенсивности 45 дБ над
порогом на обоих каналах, диотически предъяв-
ляли идентичные шумовые посылки и проводили
коррекцию интенсивности в пределах 1–3 дБ та-
ким образом, чтобы стимул располагался по сред-
ней линии головы. В дальнейшем интенсивность
тестовых сигналов (без маскера) устанавливали
на уровне 45 дБ над порогом слышимости испы-
туемого. Интенсивность маскера превышала те-
стовый стимул на 5 дБ. В условиях маскировки
суммирование тестового сигнала (45 дБ) и маске-
ра (50 дБ) соответствует увеличению общей ин-
тенсивности стимулов на 6 дБ.

Тип экспериментальной серии определяли
пространственным положением маскера (цен-
тральный, левый, правый). Вид тестового стиму-
ла определяли характером изменения ΔI (и на-
правлением движения звукового образа) в его
среднем фрагменте (рис. 1). Все серии состояли
из 8 видов стимулов: 4 вида стимулов без маскера
(в соответствии с 4 видами динамических участ-
ков с изменением ΔI от 0 до ±10 и от ±10 до 0 дБ)
и те же 4 вида в сочетании с маскером (централь-
ным, левым или правым в разных сериях). В пре-
делах одной серии эпохи стимуляции чередова-
лись в квазислучайном порядке, причем эпохи
без маскера повторялись по 3 раза, а эпохи с мас-
кером – по 8 раз. Этим обеспечивалось уравнива-
ние количества ответов для каждого вида стиму-
лов, поскольку эпохи без маскера были одними и
теми же в сериях с разным положением маскера.
Межстимульный интервал от начала эпохи до на-
чала следующей был фиксирован и составлял
10000 мс, включая паузу 930 мс между окончани-
ем одной эпохи и началом следующей. Серии
каждого типа предъявляли минимум 4 раза каж-
дому из испытуемых. Чередование серий было
рандомизировано индивидуально и по всей груп-
пе. Каждый из видов эпох с маскером был предъ-
явлен испытуемому минимум 32 раза, что соот-
ветствовало (с учетом трехкратного повторения
стимулов) предъявлению 96 тестовых сигналов
каждого вида. Запись одной серии продолжалась
около 8 мин. Каждый испытуемый проходил экс-
перимент в течение трех дней с интервалом 1–2 нед.

Регистрация и обработка ЭЭГ. Регистрацию
ЭЭГ проводили при помощи хлорсеребряных
электродов, в 32 точках по международной систе-
ме 10–20, с заменой точек отведения PO3/PO4 на
C5/C6. Дополнительные электроды располагали
на мочках ушей. Горизонтальную и вертикальную
электроокулограммы записывали при помощи
электродов, установленных над правым глазом и
под левым глазом, ближе к их внешнему краю.
Активность регистрировали с помощью энцефа-
лографа ActiveTwo (BIOSEMI, Голландия) и спе-

циально разработанной программы, обеспечива-
ющей фильтрацию сигналов и запись на жесткий
диск компьютера. ЭЭГ оцифровывали в полосе
0—102 Гц с частотой дискретизации 2048 Гц с по-
следующим понижением до частоты 512 Гц.

Непрерывную запись ЭЭГ разбивали на эпохи
длительностью 10000 мс. Эпохи, содержащие не-
стереотипные артефакты, удаляли вручную на ос-
нове визуального поиска избыточных изменений
потенциала в большинстве отведений (в среднем
около 2% эпох). После этого вычисляли потенци-
ал в каждом отведении относительно усреднен-
ного потенциала всех электродов, и фильтровали
в диапазоне 0.5–45 Гц. Оставшиеся артефакты
удаляли при помощи метода анализа независи-
мых компонент (ICA), основанного на алгоритме
infomax и реализованного в модуле EEGLab среды
MATLAB [22] и оптимизированного для выявле-
ния глазодвигательных артефактов, морганий и
нарушений контакта кожи с электродами. После
устранения артефактов ЭЭГ восстанавливали, и в
качестве референтного принимали усредненный
потенциал электродов на мочках ушей. Затем
проводили коррекцию ЭЭГ относительно базо-
вой линии по предстимульному участку длитель-
ностью 930 мс перед началом маскера.

Анализ данных. Для получения ВП ЭЭГ допол-
нительно фильтровали в полосе 2–30 Гц. Записи
ЭЭГ в каждом из 32 отведений усредняли отдель-
но по всем типам стимулов для каждого испытуе-
мого. Для анализа эффектов пространственного
положения маскера и сигнала индивидуальные
записи ЭЭГ усредняли по группе 24 электродов
(Fz, Cz, Fp1, AF3, F3, F7, FC1, FC5, C3, C5, T7, CP1, CP5,
Fp2, AF4, F4, F8, FC2, FC6, C4, C6, T8, CP2 и CP6)
(рис. 1, В). Для получения гранд-усредненных
потенциалов проводили усреднение по группе в
целом. В пределах каждой эпохи выделяли участ-
ки, соответствующие реакции на каждое из трех
повторений тестового сигнала, и усредняли их
между собой. Далее усредняли реакции на сигна-
лы, содержавшие разные паттерны изменения ΔI
во втором временнóм фрагменте (изменения ΔI
в течение 200 или 400 мс) при совпадавшем первом,
поскольку исследуемые в данной работе эффекты
относились именно к начальному фрагменту сиг-
нала (1000 мс). Также усредняли реакции на оди-
наковые стимулы в тишине, регистрируемые в
качестве контроля в сериях с разным положением
маскера. В результате были сформированы вы-
борки участков ЭЭГ, содержавших ВП на левый,
центральный и правый сигнал, звучащий в тиши-
не либо на фоне левого, центрального или право-
го маскера. При получении ВП усредняли 394 ±
± 25 участков ЭЭГ для центральных сигналов
и по 197 ± 12 участков ЭЭГ для левого и правого
сигналов.



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 48  № 6  2022

СЛУХОВЫЕ ВЫЗВАННЫЕ ПОТЕНЦИАЛЫ ЧЕЛОВЕКА 37

В реакции на включение маскера для каждого
испытуемого измеряли пиковые латентности и
средние амплитуды компонентов N1, P2 и N2
в окне шириной 50 мс, центрированном на соот-
ветствующем пике гранд-усредненного потенци-
ала. Измеренные таким образом величины под-
вергали 1-факторному дисперсионному анализу
(repeated measures ANOVA, rmANOVA) с фактором
Маскер (левый, центральный, правый).

В реакции на тестовый сигнал также измеряли
индивидуальные пиковые латентности и средние
амплитуды компонентов N1, P2 и N2 в окне ши-
риной 50 мс, центрированном на соответствую-
щем пике гранд-усредненного потенциала. Изме-
ренные величины подвергали 2-факторному дис-
персионному анализу (repeated measures ANOVA,
rmANOVA) с факторами Маскер (без маскера, ле-
вый, центральный, правый) и Сигнал (левый,
центральный, правый). При отклонении данных
от сферичности применяли поправку к степеням
свободы Гринхауза-Гайссера. При проведении
множественных сравнений применяли поправку
Бонферрони. Все сравнения проводили с уров-
нем значимости p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
ВП в реакции на включение маскера слева,

справа или по средней линии головы различались
только по одному параметру, а именно – по ам-
плитуде волны N1. Дисперсионный анализ сред-
них амплитуд N1 ВП, усредненных по кластеру из
24 электродов, с фактором Маскер (левый, цен-
тральный, правый) показал значимость главного
эффекта (F(1.93, 32.78) = 4.93, p < 0.05). Согласно
попарным сравнениям, амплитуда N1 в реакции
на левый и правый маскеры (2.4 ± 0.2 и 2.3 ± 0.2 мкВ,
соответственно) была больше, чем в реакции на
центральный маскер (2.1 ± 0.2 мкВ, p < 0.05). Все
остальные параметры компонентов ВП в реакции
на маскер не зависели от его пространственного
положения (p > 0.05).

ВП в реакции на тестовый сигнал, предъяв-
ленный в тишине или на фоне маскера разной ло-
кализации, усредненные по группе из 24 электро-
дов, приведены на рис. 2. Маскировка оказывала
существенное влияние как на амплитуду, так и на
латентность основных колебаний ВП. Компо-
ненты N1, P2 и N2 в условиях маскировки разви-
вались позже и достигали меньшей величины,
чем в реакции на сигнал в тишине. Выраженность
маскировки иллюстрируется зависимостью ам-
плитуды и латентности компонентов ВП от угло-
вого расстояния между сигналом и маскером
(рис. 3). В качестве показателя маскировки по
вертикальной оси отложены усредненные по всей
выборке (n = 18) амплитуды и латентности ком-
понентов N1, P2 и N2. Самое сильное снижение
ВП наблюдалось в тех пространственных комби-

нациях, в которых межушные различия ΔI в мас-
кере и сигнале совпадали, т.е. при нулевом угло-
вом разнесении маскера и сигнала. В этих ситуа-
циях в реакции на левый и правый сигнал
амплитуда N1 снижалась относительно ответа в
тишине приблизительно от –2.2 до –0.7 мкВ,
а в реакции на центральный сигнал от –1.9 до
‒0.3 мкВ. Амплитуда P2 снижалась от 2.7 до
0.4 мкВ в ответе на левый и правый сигнал, и до
0.2 мкВ в ответе на центральный сигнал. Увеличе-
ние латентности обоих компонентов было весьма
значительным: порядка 50 мс для N1 и более 70 мс
для P2 (рис. 2 и 3).

Дисперсионный анализ (rmANOVA) средних
амплитуд компонентов N1, P2 и N2 (Маскер (без
маскера, левый, центральный, правый)  Сигнал
(левый, центральный, правый)) выявил для всех
трех компонентов ВП высокую значимость глав-
ных эффектов Маскера (N1: F(1.39, 23.55) = 36.68,
P2: F(1.67, 28.39) = 100.13, N2: F(2.14, 36.39) =
= 15.44, p < 0.001 для всех) и Сигнала (N1: F(1.70,
28.83) = 39.58, p < 0.001, P2: F(1.64, 27.95) = 19.08,
p < 0.001, N2: F(1.57, 26.64) = 4.31, p < 0.05), а также
их взаимодействия (N1: F(1.88, 31.95) = 38.79, P2:
F(2.56, 43.50) = 66.16, N2: F(4.11, 69.83) = 9.34, p <
< 0.001 для всех). Аналогичный анализ пиковых
латентностей N1, P2 и N2 выявил для всех трех
компонентов высокую значимость главных эф-
фектов Маскера (N1: F(2.44, 41.49) = 52.43, P2:
F(2.31, 39.34) = 123.94, N2: F(2.40, 40.85) = 23.29,
p < 0.001 для всех) и Сигнала (N1: F(1.77, 30.07) =
= 6.02, p < 0.01, P2: F(1.98, 33.68) = 14.83, p < 0.001,
N2: F(1.96, 33.23) = 87.13, p < 0.001), а также их вза-
имодействия (N1: F(1.98, 33.66) = 9.22, P2: F(3.67,
62.46) = 24.79, N2: F(4.12, 69.95) = 6.37, p < 0.001
для всех).

Результаты попарных сравнений rmANOVA для
амплитуд и латентностей показаны видом штри-
ховки линий на рис. 3: сплошные линии указыва-
ют на достоверные различия (p < 0.05) в степени
маскировки между соседними комбинациями
сигнала и маскера, а пунктирные отрезки соот-
ветствуют отсутствию достоверных различий (p >
> 0.05). Эффект маскировки, выражающийся в
подавлении ответа и увеличении его латентности
при действии маскера, оказался значимым для
компонентов N1 и P2, но менее значимым для
волны N2. Важный результат сравнений, отра-
зившийся в значимых взаимодействиях, состоял
также в том, что степень маскировки латерализо-
ванных сигналов в большинстве случаев была
статистически неразличимой при угловых рас-
стояниях маскер-сигнал 90 и 180 град, а также при
действии левого и правого маскера на централь-
ный сигнал (p > 0.05). Иными словами, увеличе-
ние углового расстояния с 90 до 180 град не при-
водило к дополнительному освобождению от
маскировки. Освобождение от маскировки было
значимым при увеличении углового расстояния

×
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маскер-сигнал от 0 до 90 град. Оно проявлялось в
достоверном росте амплитуды всех компонентов
и уменьшении латентности волны N1 в реакции
на правый сигнал, а также латентности волны P2
в реакции на центральный и левый сигналы (p <
< 0.05).

Для того чтобы продемонстрировать влияние
маскировки на компоненты вызванных ответов,
были вычислены разностные кривые вида “ВП
без маскера минус ВП с маскером” для каждого
из экспериментальных условий (рис. 4). Разност-
ные кривые можно рассматривать как показатель
той части активности, которая в условиях маски-
ровки подавлена, либо запаздывает по сравнению
с ответом в тишине. В разностных кривых отчет-
ливо выделяются компоненты N1d и P2d (N1 dif-
ference и P2 difference соответственно), причем
компонент N2d в разностных кривых выражен
значительно заметнее, чем N2 в исходных кри-
вых. Пространственное распределение амплитуд
разностного ответа оставалось фронто-централь-
ным на всем его протяжении: фокус активности
охватывал область отведений Fz, Cz, FC1 и FC2.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Исследовалось влияние пространственной мас-

кировки на амплитуду и латентность основных
компонентов слуховых ВП, регистрируемых при
пассивном прослушивании, без привлечения вни-
мания к звуковой стимуляции. Согласно полу-
ченным результатам, на этапе предсознательного
различения сигнала происходит подавление и за-
паздывание ВП в реакции на маскированный
сигнал относительно ответа в тишине.

Влияние маскировки на компоненты N1 и P2.
В широком временнóм интервале от 90 до 300 мс
наблюдалось увеличение латентности и сниже-
ние амплитуды ВП по сравнению с ответом в ти-
шине. В отношении комплекса N1P2 этот резуль-
тат можно считать ожидаемым, поскольку предъ-
явление сигнала на фоне уже звучащего маскера
увеличивает общую интенсивность стимуляции
всего на 6 дБ, и данное слуховое событие законо-
мерно вызывает меньшую реакцию, чем включе-
ние сигнала интенсивностью 45 дБ в тишине. Как
известно, при предъявлении звуковых стимулов
на фоне шума амплитуда и латентность ВП зави-
сят не столько от абсолютной интенсивности сти-
мула, сколько от соотношения сигнал-шум (signal
to noise ratio, SNR) [23]. В недавней работе [24] бы-
ло показано, что амплитуда комплекса N1P2 слу-
ховых ВП зависит только от разности уровней
звуковой стимуляции в момент ее изменения,
а зависимость от абсолютных значений уровня
звукового стимула наблюдалась только для позд-
него компонента ВП во временнóм диапазоне
370–430 мс. В работе [18] также наблюдалось по-
давление компонентов N1 и P2 при маскировке,

но оно не сопровождалось их запаздыванием, на-
оборот, латентность этих волн становилась мень-
ше в условиях маскировки. Это расхождение ве-
роятно связано с методическими различиями в
исследованиях. В цитированной работе маскер и

Рис. 2. Гранд-усредненные вызванные потенциалы
(n = 18) в реакции на включение тестового сигнала в
тишине или на фоне маскера разной локализации.
Кружки около схемы головы – положение тестового
сигнала, крестики – положение маскера. Тонкая чер-
ная линия – сигнал без маскера, толстая черная ли-
ния – маскер у левого уха, пунктирная черная
линия – маскер по центру головы, толстая серая ли-
ния – маскер у правого уха.
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сигнал включались строго одновременно, а само
исследование проведено в условиях активной ло-
кализации тестового сигнала.

Основной результат нашего исследования со-
стоит в том, что были обнаружены проявления
пространственного освобождения от маскировки

Рис. 3. Зависимость амплитуды и латентности компонентов вызванных потенциалов (ВП) (n = 18) от углового рассто-
яния между сигналом и маскером.
А – амплитуды компонентов ВП (мкВ), Б – латентности (мс). По оси абсцисс – сочетания взаимного расположения
сигнала и маскера. Рядам соответствуют положения тестового сигнала слева, справа и по центру. Черная линия – ком-
понент N1, светло-серая – компонент P2, темно-серая – компонент N2. Пунктир – недостоверные различия (p > 0.05)
между значениями соседних точек, сплошные линии – достоверные различия (p < 0.05).
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в амплитуде и латентности компонентов N1 и P2
при систематическом изменении взаимного рас-
положения сигнала и маскера. Аналогичные эф-
фекты при латерализации сигнала относительно
маскера описаны в работах [2, 14]. Как и у этих ав-
торов, в настоящем исследовании самое сильное
подавление вызванного ответа происходило при
совпадении пространственного положения сиг-
нала и маскера, т.е. при их расположении в одном
и том же месте субъективного слухового про-
странства. Максимальная маскировка наблюда-
лась независимо от того, где находились маскер и
сигнал: слева, справа или у средней линии головы
(угловое расстояние между сигналом и маскером
0 град, рис. 1 и 3). Разнесение сигнала и маскера
на 90 град во всех сочетаниях приводило к эффек-
ту освобождения от маскировки, выражавшемуся
в частичном восстановлении амплитуды N1 и P2
по сравнению с совпадающим положением сиг-
нала и маскера. Важно заметить, что восстановле-
ние амплитуды N1 и P2 при увеличении углового
расстояния от 0 до 90 град было статистически до-
стоверным во всех сочетаниях, тогда как сокра-
щение их латентности достигало уровня значимо-
сти только в половине случаев (рис. 3, пунктир).
Следовательно, амплитуда ВП оказалась более
чувствительной к разнесению сигнала и маскера
на 90 град, чем латентность.

Примечательно, что дальнейшее увеличение
углового расстояния между латерализованным
сигналом и маскером от 90 до 180 град не сопро-
вождалось дальнейшим снижением уровня мас-
кировки: амплитуда и латентность N1 и P2 не из-
менялись (рис. 3, левая часть). Постоянство уров-
ня маскировки при больших угловых расстояниях
было ранее описано в психофизическом исследо-
вании различения тональных сигналов на фоне
шума [25]. Механизм этого явления пока не ясен.
Согласно нашим данным, маскер, расположен-
ный по центру головы, вызывает меньший ответ
по сравнению с его боковым положением. При
расположении сигнала около левого или правого
уха, угловое расстояние 90 град подразумевает
действие именно центрального маскера. Вполне
возможно, что различия в эффективности маске-
ра могут приводить к выравниванию уровней
маскировки, когда сигнал, латерализованный на
одной стороне, сочетается с маскером, располо-
женным в центре и на противоположной стороне
головы. Выраженное освобождение от маскиров-
ки при разнесении на 90 град может вызываться
совместным действием двух факторов: увеличе-
ния расстояния от маскера до сигнала и уменьше-
ния эффективности центрального маскера по
сравнению с латеральным.

Однако предположение о большей эффектив-
ности латерализованного маскера основано на
различиях ответов на маскер в интервале волны
N1, тогда как постоянство уровня маскировки

при переходе от 90 к 180 град наблюдается также и
для амплитуды P2. Скорее всего, пространствен-
ный фактор освобождения от маскировки имеет в
своей основе совокупность процессов, разделе-
ние которых потребует дополнительных исследо-
ваний.

Влияние маскировки на компонент N2. Компо-
нент N2 обсуждается в литературе преимуще-
ственно в связи с процессами нисходящего кон-

Рис. 4. Гранд-усредненные разностные потенциалы
(“ВП без маскера минус ВП с маскером”, n = 18).
ВП – вызванные потенциалы. N2d – негативное от-
клонение разностного потенциала в интервале волны
N2 (N2 difference wave). Остальные обозначения см.
рис. 2.
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троля (торможение реакции, конфликт реакций и
мониторинг ошибок) и некоторыми аспектами
внимания [26]. Так как внимание наших испыту-
емых было направлено на чтение книги, можно
предположить, что предъявление сигнала в тиши-
не вызывало непроизвольное переключение вни-
мания и активацию механизмов торможения
дальнейшей обработки нерелевантной сенсорной
информации, что и отражалось в формировании
волны N2 в реакции на сигнал в тишине. Появле-
ние же дополнительного сигнала на фоне маскера
было значительно менее заметным событием, не
требующим дополнительного торможения и вы-
зывающим меньший компонент N2. Статистиче-
ски значимые изменения величины N2 наблюда-
лись в основном при максимальном подавлении
ответа, наступавшем при совпадении положений
сигнала и маскера (рис. 3). Только в случае цен-
трального расположения сигнала было значимое
различие амплитуды N2 при сравнении ответа в
тишине и при действии маскера, отстоящего на
90 град от сигнала. В то же время при действии
маскера любой локализации волна N2 развива-
лась позже, чем в тишине, причем запаздывание
начиналось фактически уже на восходящей ветви
компонента P2.

Запаздывание волны N2 нашло свое отраже-
ние и в разностном потенциале (рис. 4). Разност-
ный компонент N2d отчетливо выражен и имеет
пиковую латентность около 260 мс, что несколько
меньше латентностей волны N2 в исходных ВП.
Наличие отчетливого компонента N2d с латент-
ностью 260 мс в разностном потенциале описано
в работе [18]. Его появление авторы связывают с
началом процессов различения тестового сигнала,
звучащего на фоне нескольких маскеров, распо-
ложенных в горизонтальной плоскости. Обраща-
ет на себя внимание диаметральное расхождение
между реакциями, полученными вблизи латент-
ности 260 мс в нашей работе и в работе [18]. Срав-
нивая наше исследование и эту работу, необходи-
мо учитывать упомянутые выше принципиаль-
ные методические отличия. Кроме того, в работе
[18] вычисляли разностный потенциал как “ВП с
маскером минус ВП без маскера” и получали от-
вет противоположной полярности по сравнению
с приведенным на рис. 4. В соответствии с этим,
полученный ими разностный потенциал отражал
активность, которая прибавилась к исходному
ответу при одновременном включении сигнала и
маскера.

В нашем исследовании сигнал подавался на
770 мс позже маскера, чтобы отделить друг от дру-
га ответы на сигнал и на маскер, а разностные
кривые вычисляли как “ВП без маскера минус
ВП с маскером”. Соответственно, разностные
кривые являлись показателем той части активно-
сти, которая в условиях маскировки либо подав-
лена, либо запаздывает по сравнению с ответом в

тишине. В частности, появление компонента N2d
в разностной кривой обусловлено тем, что в отве-
те на стимул в тишине присутствовала волна N2,
а в условиях маскировки ее практически не было.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Пространственная маскировка сигналов в усло-
виях пассивного прослушивания отражалась в ха-
рактеристиках компонентов N1 и P2 ВП. Предъ-
явление сигнала на фоне маскера приводило к за-
метному снижению амплитуды и увеличению
латентности N1 и P2 по сравнению с его изолиро-
ванным предъявлением. При этом амплитуда ВП
оказалась более чувствительным показателем
углового разнесения сигнала и маскера, чем ла-
тентность. Пространственное освобождение от
маскировки проявлялось как рост амплитуды и
уменьшение латентности волн N1 и P2 при увели-
чении углового расстояния между сигналом и
маскером от 0 до 90 град. Дальнейшее увеличение
углового расстояния между латерализованным
сигналом и маскером (от 90 до 180 град) не сопро-
вождалось нарастанием величины освобождения
от маскировки. Совокупность полученных ре-
зультатов указывает на то, что механизмы про-
странственной маскировки функционируют уже
на предсознательном этапе анализа сложных слу-
ховых сцен. Дальнейшие исследования маски-
ровки могут быть направлены на раздельное изу-
чение пространственных факторов, влияющих на
суммарный ответ в интервалах волн N1 и P2.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-
лениях, и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Санкт-Петербургского государствен-
ного университета (Санкт-Петербург).
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стоящего исследования.

Финансирование работы. Работа выполнена
при поддержке РНФ (грант № 22-25-00033).

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

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

1. Yost W.A. The cocktail party effect: 40 years later / Lo-
calization and Spatial Hearing in Real and Virtual En-
vironments // Eds. Gilkey R., Anderson T. Erlbaum
Press, Mahwah, NJ, 1997. P. 329.



42

ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 48  № 6  2022

ШЕСТОПАЛОВА и др.

2. Альтман Я.А., Вайтулевич С.Ф. Слуховые вызван-
ные потенциалы человека и локализация источни-
ка звука. СПб.: Наука, 1992. 136 с.

3. Litovsky R.Y. Spatial release from masking // Acoust.
Today. 2012. V. 8. P. 18.

4. Альтман Я.А. Пространственный слух. СПб.: Ин-
ститут физиологии им. И.П. Павлова РАН, 2011.
311 с.

5. Perrott D.R. Concurent minimum audible angle: A re-
examination of the concept of auditory spatial acuity //
J. Accoust. Soc. Am. 1984. V. 75. № 4. P. 1201.

6. Divenyi P.L., Oliver S.K. Resolution of steady-state
sounds in simulated auditory space // J. Acoust. Soc.
Am. 1989. V. 85. № 5. P. 2042.

7. Yost W.A., Brown C.A. Localizing the sources of two in-
dependent noises: Role of time varying amplitude dif-
ferences // J. Acoust. Soc. Am. 2013. V. 133. № 4.
P. 2301.

8. Best V., van Schaik A., Carlile S. Separation of concur-
rent broadband sound sources by human listeners //
J. Acoust. Soc. Am. 2004. V. 115. № 1. P. 324.

9. Salminen N.H., Tiitinen H., May P.J.C. Auditory Spa-
tial Processing in the Human Cortex // Neuroscientist.
2012. V. 18. № 6. P. 602.

10. Ahveninen J., Kopčo N., Jääskeläinen I.P. Psychophysics
and neuronal bases of sound localization in humans //
Hear. Res. 2014. V. 307. P. 86.

11. Tanis D.C., Teas D.C. Evoked potential correlates of in-
teraural phase reversals // Audiology. 1974. V. 13. № 5.
P. 357.

12. Edwards J.D., Henderson D., Nodar R.H. The averaged
evoked response threshold for monaural and binaural
masked signals // JASA. 1971. V. 49. P. 112.

13. Yonovitz A., Thompson C.L., Lozar J. Masking level dif-
ferences: auditory evoked responses with homophasic
and antiphasic signal and noise // J. Speech Hear. Res.
1979. V. 22. № 2. P. 403.

14. Вайтулевич С.Ф., Мальцева Н.В. Отражение бинау-
рального освобождения от маскировки в длинно-
латентных слуховых вызванных потенциалах че-
ловека // Физиология человека. 1987. Т. 13. № 2.
С. 196. 
Va tulevich S.F., Mal’tseva N.F. [Reflection of the effect
of binaural release from masking in human long-laten-
cy auditory evoked potentials] // Fiziologiia Chelove-
ka. 1987. V. 13. № 2. P. 196.

15. Whiting K.A., Martin B.A., Stapells D.R. The Effects of
Broadband Noise Masking on Cortical Event-Related
Potentials to Speech Sounds /ba/ and /da/ // Ear Hear.
1998. V. 19. № 3. P. 218.

16. Martin B.A., Stapells D.R. Effects of Low-Pass Noise
Masking on Auditory Event-Related Potentials to
Speech // Ear Hear. 2005. V. 26. № 2. P. 195.

17. Billings C.J., McMillan G.P., Penman T.M., Gille S.M.
Predicting perception in noise using cortical auditory
evoked potentials // J. Assoc. Res. Otolaryngol. 2013.
V. 14. № 6. P. 891.

18. Lewald J., Getzmann S. Electrophysiological correlates
of cocktail-party listening // Behav. Brain Res. 2015.
V. 292. P. 157.

19. Lewald J., Hanenberg C., Getzmann S. Brain correlates
of the orientation of auditory spatial attention onto
speaker location in a “cocktail-party” situation // Psy-
chophysiology. 2016. V. 53. № 10. P. 1484.

20. Atienza M., Cantero J.L., Escera C. Auditory informa-
tion processing during human sleep as revealed by
event-related brain potentials // Clin. Neurophysiol.
2001. V. 112. № 11. P. 2031.

21. Szalárdy O., Tóth B., Farkas D. et al. Neuronal cor-
relates of informational and energetic masking in the
human brain in a multi-talker situation // Front. Psy-
chol. 2019. V. 10. P. 786.

22. Delorme A., Sejnowski T., Makeig S. Enhanced detec-
tion of artifacts in EEG data using higher-order statis-
tics and independent component analysis // Neuroim-
age. 2007. V. 34. № 4. P. 1443.

23. Billings C.J., Tremblay K.L., Stecker G.C., Tolin W.M.
Human evoked cortical activity to signal-to-noise ratio
and absolute signal level // Hear Res. 2009. V. 254.
№ 1–2. P. 15.

24. Somervail R., Zhang F., Novembre G. et al. Waves of
change: brain sensitivity to differential, not absolute,
stimulus intensity is conserved across humans and rats //
Cereb. Cortex. 2021. V. 31. № 2. P. 949.

25. Ebata M., Sone T., Nimura T. Improvement of Hearing
Ability by Directional Information // J. Acoust. Soc.
Am. 1968. V. 43. № 2. P. 289.

26. Folstein J.R., Van Petten C. Influence of cognitive con-
trol and mismatch on the N2 component of the ERP: a
review // Psychophysiology. 2008. V. 45. № 1. P. 1520.

Event Related Potentials in Conditions of Auditory Spatial Masking in Humans
L. B. Shestopalovaa, *, E. A. Petropavlovskaiaa, D. A. Salikovaa, V. V. Semenovaa, N. I. Nikitina

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

Current study is focused on human event-related potentials (ERPs) elicited in the auditory spatial masking
paradigm. ERPs were recorded in the passive conditions using uncorrelated low-frequency noise signals.
Spatial positions of the stimuli were determined by interaural level differences (ILDs). Test signal and masker
were co-located or separated by 90 or 180 deg of azimuth and were presented simultaneously. The onset of a
test signal was delayed from masker onset in order to separate the onset responses. We estimated the ERPs
dependence on angular distance between signal and masker. When the test signal was presented against the
background of a masker, the N1 and P2 components decreased in magnitude and increased in latency, as
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compared to presentation in silence. Spatial release from masking resulted in ERP magnitude increase and
latency decrease as angular distance between test signal and masker changed from 0 to 90 deg. A further spatial
separation of the lateralized signal and masker did not result in further release from masking. ERPs magnitude
was a more reliable indicator of the angular separation of signals than its latency. These findings suggest that
binaural unmasking mechanisms operate at the preconscious stage of complex auditory scene analysis.

Keywords: EEG, event-related potentials, sound localization, masking.
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На 20 здоровых испытуемых анализировали поведенческие показатели и вызванные потенциалы (ВП)
при категоризации бытовых предметов на базовом (БК) и суперординатном (СК) уровнях в присут-
ствии дополнительной нерелевантной информации конгруэнтной или неконгруэнтной целевому
стимулу (модель прямой маскировки). Показано, что СК осуществляется быстрее, чем БК, а некон-
груэнтная маска замедляет категоризацию. Амплитуда ранних компонентов ВП N50 в каудальных
областях и Р50 во фронтальных зависела от сочетания уровня категоризации и типа маскирующего
изображения. При конгруэнтности стимула и маски их амплитуда выше при СК, при неконгруэнт-
ности, напротив, выше при БК. Амплитуда компонентов Р130 в каудальных областях и N150 во
фронтальных определялась типом маски и была меньше при ее конгруэнтности целевому стимулу.
Основной эффект уровня категоризации проявлялся в виде увеличения фронтальной N400 и цен-
тральной поздней позитивности LP (400–500 мс) при СК по сравнению с БК. Следовательно, уро-
вень категоризации влияет на ранний перцептивный и на поздний когнитивный этапы переработки
информации. Предполагается, что связанные с уровнем категоризации различия ранних этапов пе-
реработки могут быть обусловлены неодинаковым вкладом парво- и магноцеллюлярного путей в
СК и БК. Наблюдавшееся при СК увеличение поздних компонентов во фронто-центральных отде-
лах может отражать привлечение дополнительных ресурсов памяти и внимания для семантического
анализа изображения.

Ключевые слова: человек, зрение, категоризация, прямая маскировка, зрительные вызванные потен-
циалы.
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Категоризация окружающих объектов являет-
ся неотъемлемой составляющей зрительного вос-
приятия и мышления человека [1, 2]. Хотя в нашей
повседневной жизни категоризация изображений
кажется несложной задачей, остается неясным,
как именно наш мозг объединяет зачастую силь-
но отличающиеся стимулы в одну категорию [3].
Непохожие друг на друга кошка, щука и бабочка
будут относиться к одной категории “животные”,
в то время как схожие по форме змея и веревка –
к совершенно разным. Понимание механизмов,
лежащих в основе категоризации, осложняется
тем, что один и тот же предмет окружающего ми-
ра может относиться к нескольким категориям
разного уровня. На суперординатном уровне ка-
тегоризации стул будет относиться к категориям
“неодушевленные предметы” и “мебель”, на ба-
зовом – к стульям, на субординатном, например,

к “офисным стульям” или “стульям для кухни”
[3, 4].

В настоящее время механизмы категоризации
изображений на разных уровнях изучены не пол-
ностью, а существующие данные зачастую проти-
воречат друг другу [5–7]. Согласно теории, пред-
ложенной Элеонорой Рош, “уровнем ввода” при
категоризации предметов окружающего мира яв-
ляется базовый уровень, и первыми активизиру-
ются соответствующие ему репрезентации [8].
При этом предполагается, что переработка ин-
формации об изображении происходит по иерар-
хическому принципу от базового к другим уров-
ням [9, 10]. Однако позднее было продемонстри-
ровано ультрабыстрое опознание категории
“животные”, опережающее идентификацию этих
же изображений на базовом уровне [11]. В даль-
нейшем преимущество суперординатной катего-
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ризации было продемонстрировано для разных
классов объектов при коротких (26–120 мс) дли-
тельностях предъявления [10, 12]. При бо̀льших
длительностях базовая категоризация зачастую
происходила быстрее, чем суперординатная [7].
Предполагается, что это связано с тем, что су-
перординатная категоризация основывается в
большей мере на низкочастотной составляющей
зрительной информации и ухудшается при ее уда-
лении из изображения, а базовая, наоборот, зави-
сит от присутствия высоких пространственных
частот [6].

На процесс категоризации влияет предшеству-
ющая или сопутствующая зрительная информа-
ция [13, 14]. Опознание объектов внутри сцены
облегчается при соответствии целевого изобра-
жения и фонового контекста благодаря семанти-
ческим и пространственным правилам, храня-
щимся в долговременной памяти [15]. Характер
влияния предшествующей зрительной информа-
ции зависит от таких параметров как степень се-
мантической близости предшествующего нереле-
вантного и текущего релевантного стимулов [16, 17]
и временных параметров предъявления изобра-
жений [18]. Ранее нами было показано, что при
категоризации на базовом уровне конгруэнтная
маска ухудшала опознание стимула, а на суперор-
динатном, наоборот, облегчала [16].

Важным фактором является дизайн экспери-
мента. Можно использовать блоковый дизайн,
когда в ходе одного эксперимента опознаваемые
категории задаются однократно в начале серии и
испытуемый опознает изображения только на ка-
ком-то одном уровне, а можно использовать ди-
зайн с “ключом” – обычно это слово, появляю-
щееся перед или после каждого стимула и обозна-
чающее категорию, к которой его надо отнести.
Более быстрая суперординатная категоризация
наблюдается только при блоковом дизайне, но
отсутствует при использовании “ключа” [3].
Сложность категоризации в дизайне с “ключом”
описана в работе [7]. Анализируя поведенческие
данные, авторы показали, что для базовой катего-
ризации изображений используются разные зри-
тельные характеристики (доля вертикальных и
горизонтальных линий, максимумы выпуклости
и вогнутости линий, количество изгибов) в зави-
симости от того, до или после стимула предъяв-
лялся “ключ”. При суперординатной категориза-
ции, используемые для решения задачи характе-
ристики изображения, не зависели от времени
предъявления “ключа” [7]. Это указывает на важ-
ность нисходящих влияний и на гибкость меха-
низмов категоризации изображения в зависимо-
сти от дизайна исследования [7].

В передаче зрительной информации о стимуле
принимают участие два пути: магноцеллюлярный
и парвоцеллюлярный. Магноцеллюлярный путь

быстро передает низкочастотную составляющую
зрительной информации, достигает теменной ко-
ры и дает проекции в орбитофронтальную кору,
которая оказывает нисходящее влияние на ниж-
невисочную кору, являющуюся конечным зве-
ном вентрального пути [19]. Парвоцеллюлярный
путь передает высокочастотную информацию об
изображении и работает медленнее, чем магно-
целлюлярный. Он направляет информацию в
нижневисочную кору, в которой существуют ре-
презентации различных объектов окружающего
мира [20–22], организованные таким образом,
что за распознавание близких категорий отвеча-
ют соседние репрезентации [23–26]. Предполага-
ется, что репрезентации формируют вложенную
друг в друга пространственную иерархию, в кото-
рой базовые репрезентации оказываются состав-
ной частью более крупных суперординатных ре-
презентаций [17, 20]. В настоящее время нет од-
нозначного ответа на вопрос, чем отличаются
механизмы категоризации изображений на раз-
ных уровнях. Одни авторы, основываясь на дан-
ных функциональной магнитно-резонансной то-
мографии (фМРТ) и результатах поведенческих
исследований, предполагают, что различия свя-
заны с активностью на уровне репрезентаций в
нижневисочной коре [17, 20]. Однако это не со-
гласуется с данными, полученными при анализе
зрительных вызванных потенциалов (ВП), ам-
плитуды которых при базовой и суперординатной
категоризациях различались, главным образом,
во фронто-центральных областях в интервале
300–400 мс после предъявления стимула [4, 9].
Позднее было выдвинуто предположение, что в
процессе категоризации изображения зрительная
система может работать в разных режимах, пере-
ключение между которыми происходит в зависи-
мости от задачи и доступной в данный момент
зрительной информацией [7, 27, 28]. Такая неод-
нозначность мнений о различиях механизмов,
лежащих в основе категоризации на разных уров-
нях, указывает на необходимость дальнейших ис-
следований. В настоящей работе мы планируем
сравнить поведенческие ответы испытуемых и
региональную специфичность нейронных про-
цессов при базовой и суперординатной категори-
зации объектов, которым предшествуют другие –
незначимые для выполнения задачи – изобра-
жения.

МЕТОДИКА

В исследовании принимали участие 20 здоро-
вых испытуемых (8 женщин и 12 мужчин, сред-
ний возраст 24 ± 0.8 лет) с нормальным или скор-
ректированным до нормы зрением. Один испы-
туемый был исключен из последующего анализа
из-за технических проблем во время записи. По
самоотчету все испытуемые за исключением од-
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ного были правшами. Исследование проводили в
дневное время с 10:00 до 17:00.

В качестве целевых и маскирующих стимулов
использовали черно-белые фотографии живот-
ных и предметов, взятые из сети Интернет. Вы-
бранные изображения вырезали из фона с помо-
щью программы Adobe Photoshop CS6 и помещали
по центру макета с белым фоном размером 800 ×
× 600 пикселей. Размер самого изображения со-
ставлял 210 × 210 пикселей, разрешение – 72 точ-
ки на дюйм (72 dpi). Далее цветное изображение
превращали в черно-белое. Размер изображения
на экране монитора – 8–10 см по ширине и по
высоте, что в условиях эксперимента (120 см от
экрана до глаз испытуемого) составляло 3.8°–4.8°.

Из полученных изображений были созданы
две библиотеки для двух экспериментальных се-
рий по категоризации на базовом и суперорди-
натном уровнях. На базовом уровне испытуемые
опознавали изображения кувшинов и ламп, на
суперординатном – распознавали две категории –
мебель и посуда. В каждую категорию стимулов
входило по 16 изображений. В качестве конгру-
энтных масок использовали изображения других
предметов, в качестве неконгруэнтных – изобра-
жения животных. В каждой серии использовали
32 маскирующих изображения, по 16 для каждой
из этих категорий. Примеры стимулов и масок
приведены на рис. 1, А. В одной эксперименталь-
ной серии использовали 64 уникальные пары
маска-стимул для каждой категории стимулов
(всего 128 пар). Каждую пару в ходе эксперимента
предъявляли по одному разу.

Использовали следующую временнýю схему
предъявления изображений: сначала на 100 мс на
экране появлялось маскирующее изображение,
сразу после него демонстрировали целевой сти-
мул (100 мс), затем следовал межстимульный ин-
тервал, продолжительность которого варьирова-
ла случайным образом от 2.8 до 3.2 с (во время не-
го в центре экрана находилась фиксационная
точка) (рис. 1, Б). При категоризации стимула ис-
пытуемый нажимал на одну из клавиш выносной
клавиатуры Serial Response Box. Испытуемых про-
сили отвечать быстро, но быть внимательными,
чтобы избегать большого количества ошибок.

Эксперимент начинали с тренировочной се-
рии для выработки моторного навыка, во время
которой на экране в случайном порядке на 100 мс
вспыхивали цифры “1” и “2” (каждая по 12 предъ-
явлений). При появлении цифры испытуемый
должен был нажать на соответствующую ей кноп-
ку клавиатуры. Основную часть эксперимента на-
чинали с инструкции, где испытуемого просили
категоризовать стимул и нажать соответствую-
щую клавишу (“кувшин” – клавиша “1”, “лампа” –
клавиша “2” для серии с базовой категоризацией;
“посуда” – клавиша “1”, “мебель” – клавиша “2” –

для суперодинатной). Далее следовала трениро-
вочная часть, в ходе которой целевые стимулы
предъявляли без маскировки (длительность 100 мс,
16 предъявлений каждого). После окончания тре-
нировки на экране появлялась надпись: “Основ-
ная часть”, после чего начиналось предъявление
замаскированных целевых изображений (парамет-
ры предъявления описаны выше). Длительность
каждой из экспериментальных серий составляла
около 8 мин. Последовательность серий в ходе
эксперимента была случайной.

В процессе исследования испытуемые сидели
в звукозаглушенной камере на расстоянии 120 см
от экрана монитора NEC MultiSync EA193mi (раз-
мер 19″, разрешение 1280 × 1024, частота обновле-
ния 60 Гц). Освещенность помещения составляла
3 лк. Предъявление стимулов, регистрацию пра-
вильности ответов и времени реакции (ВР, мс)
проводили с помощью программы E-Рrime 2.0
(Psychology Software Tools, Inc., США) с выносной
клавиатурой Serial Response Box. Во время иссле-
дования также регистрировали зрительные ВП с
помощью 128-канального электроэнцефалографа
фирмы Geodesics (Electrical Geodesics Inc., США) и
шлема HydroCel Geodesic Sensor Net (Electrical Geo-
desics Inc., США). Частота квантования сигнала
500 Гц. Согласно требованиям производителя
(Net Station Acquisition Technical Manual), сопро-
тивление электродов не превышало 50 кОм. В ка-
честве индифферентного электрода использова-
ли вертекс (Cz).

Данные электроэнцефалографии (ЭЭГ) обра-
батывали off-line в программе NetStation 4.5.4
(Electrical Geodesics Inc., США). При этом прово-
дили пересчет референта относительно усреднен-
ного электрода. Предварительно фильтрованные
(0.5–45 Гц) записи ЭЭГ каждого испытуемого
сегментировали на отрезки длительностью 1100 мс,
содержащие интервалы 300 мс до предъявления
маски и 800 мс после. Далее исключали реализа-
ции с выраженными глазными движениями, дви-
гательными и электромиографическими арте-
фактами амплитудой более 80 мкВ. После этого
для каждого испытуемого по безартефактным от-
резкам ЭЭГ (от 29 до 64 реализаций, в среднем
52.5 ± 0.9) проводили усреднение ВП на целевой
стимул для правильных ответов при конгруэнт-
ной и неконгруэнтной маске. Коррекцию базо-
вой линии проводили по отрезку ЭЭГ 300 мс до
предъявления маски.

В программе NetStation 4.5.4 анализировали
амплитуду компонентов ВП, усредненную по
кластерам электродов. Усреднение амплитуды
проводили в симметричных фронтальных (в ле-
вом полушарии сенсоры № 21, 22, 25, в правом –
№ 8, 9, 14), височных (в левом – № 58, 59, 65,
в правом – № 90, 91, 96) и затылочных (в левом –
№ 66, 70, 71, в правом – № 76, 83, 84), а также цен-
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тральном (№ 7, 31, 55, 80, 106) кластерах электро-
дов (рис. 1, В). Приведенные номера сенсоров
соответствуют номерам в 128-канальном шлеме
Hydro Cel Geodesic Sensor Net. В затылочном и ви-
сочном кластерах анализировали компоненты
N50 (25–90 мс) и Р130 (80–175 мс), в центральном –
позднюю позитивность LP (290–610 мс), во
фронтальных – P50 (20–80 мс), N150 (90–190 мс),
P300 (200–400 мс) и N400. Для всех компонентов,
кроме N400, измеряли адаптивный минимум или
максимум, а именно средние значения амплиту-

ды в 4-миллисекундном интервале, соответству-
ющем 2 мс до и после пика компонента. Компо-
нент N400 анализировали, используя среднюю
амплитуду в диапазоне 400–500 мс после стимула.

Анализ полученных данных осуществляли с
помощью дисперсионного анализа с повторными
измерениями (ANOVA RM). При анализе пове-
денческих данных учитывали влияние факторов
УРОВЕНЬ (2 уровня – базовый и суперординат-
ный) и МАСКА (2 уровня – конгруэнтная-пред-
мет и неконгруэнтная-животное). При анализе

Рис. 1. Условия эксперимента.
А – примеры масок и стимулов: а – маски-предметы, б – маски-животные, в – стимулы “мебель”, г – стимулы “посу-
да”, д – стимулы “кувшины”, е – стимулы “настольные лампы”. Б – временнáя схема эксперимента: а – при конгру-
энтной маске, б – при неконгруэнтной маске. В – схема расположения регистрирующих электродов на поверхности
головы. Квадратом обозначен референтный электрод. Обведены кластеры электродов, в которых проводился анализ:
1 – фронтальный, 2 – центральный, 3 – височный, 4 – затылочный.
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амплитуд компонентов ВП учитывали факторы
УРОВЕНЬ, МАСКА и ПОЛУШАРИЕ (2 уровня).
Результаты ANOVA при необходимости корректи-
ровали поправкoй Гринхауса–Гейссера. При
внутригрупповых post-hoc сопоставлениях ис-
пользовали Тьюки-тест. Статистический анализ
проводили в программах IBM SPSS 23.0 и Statis-
tica 10.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Анализ поведенческих характеристик. Диспер-
сионный анализ ВР показал достоверное влияние
факторов УРОВЕНЬ F(1, 18) = 12.24, р = 0.003,

= 0.41 и МАСКА F(1, 18) = 6.04, р = 0.021,

= 0.26. На суперординатном уровне категори-
зации ВР больше, чем на базовом; при конгруэнт-
ной маске ВР больше, чем при неконгруэнтной.
Для точности категоризации значимые эффекты
не выявлены. Средние значения приведены в
табл. 1.

Анализ вызванных потенциалов. Усредненные
ВП для двух уровней категоризации и двух вари-
антов маскирующих изображений приведены на
рис. 2. Диаграммы средних по группе значений
амплитуд компонентов ВП для разных условий
категоризации и вариантов маски приведены на
рис. 3.

Ранние эффекты уровня категоризации и кон-
груэнтности маски и целевого стимула выявлены
через 50 мс после начала целевого стимула, что
соответствует 150 мс после начала маски. В заты-
лочно-височных отведениях в это время реги-
стрируется негативный компонент N50, а во
фронтальных – позитивное отклонение P50.

Для амплитуды компонента N50 показано вза-
имодействие УРОВЕНЬ × МАСКА: F(1, 18) =
= 16.85, р = 0.001,  = 0.48 для затылочного кла-

2
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2
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2
pη

стера и F(1, 18) = 30.67, р = 0.000,  = 0.63 для ви-
сочного. Это взаимодействие проявлялось в том,
что значимые различия между уровнями наблю-
дались только при конгруэнтной маске: при базо-
вой категоризации амплитуда N50 меньше, чем
при суперординатной (p = 0.02 для затылочных
областей, p = 0.0004 для височных). В свою оче-
редь, при базовой категоризации: амплитуда N50
больше при неконгруэнтной маске по сравнению
с конгруэнтной, что значимо в височном кластере
(р = 0.003). Напротив, при суперординатной кате-
горизации существует обратная зависимость: ам-
плитуда больше при использовании семантиче-
ски близкой маски (р = 0.009 для затылочного и
р = 0.009 для височного кластеров). Обнаружено
значимое взаимодействие МАСКА × ПОЛУША-
РИЕ F(1, 18) = 4.51, р = 0.048,  = 0.20 для заты-

лочных областей и F(1, 18) = 6.63, р = 0.019,  =
= 0.27 для височных; различия между вариантами
МАСКИ значимы только в левом полушарии
(р = 0.04).

Взаимодействие УРОВЕНЬ × МАСКА F(1, 18) =
= 6.43, р = 0.021,  = 0.26 выявлено также для ам-
плитуды компонента Р50 во фронтальном класте-
ре: амплитуда больше при базовой категоризации
по сравнению с суперординатной в случае некон-
груэнтной маски и выше при суперординатной
категоризации по сравнению с базовой в случае
конгруэнтной маски.

Для амплитуды компонента Р130 в затылоч-
ном и височном кластерах и компонента N150
в лобном показан основной эффект МАСКИ.
По данным дисперсионного анализа различия
между типами маски в затылочных областях зна-
чимы при F(1, 18) = 58.74, р = 0.000,  = 0.77, в ви-

сочных при F(1, 18) = 71.70, р = 0.000,  = 0.80.
Амплитуда Р130 больше при неконгруэнтной
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Таблица 1. Средние значения времени реакции (ВР) и точности категоризации стимулов на базовом и суперор-
динатном уровнях при разных типах масок

Примечание: приведены средние значения и ошибка среднего.

Уровень Маска ВР, мс Точность, %

Базовый
Конгруэнтная 653.0 (26.4) 97.6 (0.8)

Неконгруэнтная 666.5 (27.8) 97.0 (1.1)

Суперординатный
Конгруэнтная 596.4 (24.9) 97.5 (0.6)

Неконгруэнтная 612.3 (29.0) 97.1 (0.6)
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маске по сравнению с конгруэнтной. В височном
кластере также выявлен эффект ПОЛУШАРИЯ
F(1, 18) = 7.13, р = 0.016,  = 0.28, что проявлялось
как бо̀льшая амплитуда Р130 в правом полушарии
по сравнению с левым. Во фронтальном кластере
для амплитуды компонента N150 эффект МАСКИ
F(1, 18) = 31.70, р = 0.000,  = 0.64 проявлялся как
ее бо̀льшая амплитуда в случае неконгруэнтной
маски по сравнению с конгруэнтной. Эффект
ПОЛУШАРИЯ F(1, 18) = 5.12, р = 0.036,  = 0.22

2
pη

2
pη

2
pη

проявлялся как более высокая амплитуда N150
в правом полушарии по сравнению с левым.

Влияние УРОВНЯ, как основного фактора
или как взаимодействия с другими факторами,
показано для амплитуды компонентов Р300 и
N400 во фронтальном кластере, а также для ам-
плитуды поздней позитивности (LP) в централь-
ном кластере.

Для амплитуды компонента Р300 выявлен эф-
фект УРОВНЯ F(1, 18) = 4.59, р = 0.046,  = 0.20,2

pη

Рис. 2. Усредненные по кластерам электродов зрительные вызванные потенциалы (ВП) при категоризации изображе-
ний предметов, осложненной влиянием предшествующего нерелевантного изображения.
Представлены ВП левой лобной (А), правой лобной (Б), левой височной (В), центральной (Г), правой височной (Д),
левой затылочной (Е) и правой затылочной (Ж) областей. Цифрами обозначены: 1 – черная сплошная линия – базо-
вая категоризация при конгруэнтной маске, 2 – черная пунктирная – базовая категоризация при неконгруэнтной
маске, 3 – серая сплошная – суперординатная категоризация при конгруэнтной маске, 4 – серая пунктирная – су-
перординатная категоризация при неконгруэнтной маске. Вертикальные линии – моменты предъявления маски (тол-
стая линия) и стимула (тонкая линия). Обозначены пики компонентов P50, N50, P130, N150, P300, N400 и LP.
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МАСКИ F(1, 18) = 5.28, р = 0.034,  = 0.23 и вза-
имодействие УРОВЕНЬ × ПОЛУШАРИЕ F(1, 18) =
= 9.31, р = 0.007,  = 0.34. Амплитуда Р300 больше
при категоризации на базовом уровне. Различия
между уровнями категоризации более отчетливы
в правом полушарии (p = 0.0002) по сравнению с
левым (p = 0.02). Эффект МАСКИ проявлялся
как бо̀льшая амплитуда Р300 при неконгруэнтной

2
pη

2
pη

маске. Для амплитуды фронтального компонента
N400 дисперсионный анализ обнаружил влияние

фактора УРОВЕНЬ F(1, 18) = 6.55, р = 0.020,  =
= 0.27, что проявлялось как бо̀льшая амплитуда
N400 при суперординатной категоризации по
сравнению с базовой. В левом полушарии ампли-
туда N400 выше, чем в правом, что соответствова-
ло основному эффекту ПОЛУШАРИЯ F(1, 18) =

2
pη

Рис. 3. Средние значения амплитуды компонентов вызванных потенциалов (ВП) для базового и суперординатного
уровней категоризации при маскировке конгруэнтными и неконгруэнтными стимулами.
Цифрами обозначены экспериментальные условия: 1 – темные закрашенные столбики – базовая категоризация при
конгруэнтной маске, 2 – светлые закрашенные – базовая категоризация при неконгруэнтной маске, 3 – темные за-
штрихованные – суперординатная категоризация при конгруэнтной маске, 4 – светлые заштрихованные – суперор-
динатная категоризация при неконгруэнтной маске. А – левый фронтальный кластер, Б – правый фронтальный кла-
стер, В – левые затылочный (а) и височный (б) кластеры, Г – центральный кластер, Д – правый затылочный (а) и ви-
сочный (б) кластеры. Достоверность различий: * – р < 0.05; ** – р < 0.01, *** – р < 0.001.
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= 10.10, р = 0.005,  = 0.36. Основной эффект
УРОВНЯ обнаружен для амплитуды LP в цен-
тральном кластере F(1, 18) = 7.41, р = 0.014,  =
= 0.29. При суперординатной категоризации ам-
плитуда LP была больше, чем при базовой.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В настоящем исследовании проведен анализ
поведенческих и нейрофизиологических характе-
ристик категоризации изображений на базовом
(кувшины и лампы) и суперординатном (мебель и
посуда) уровнях в ситуации, когда им предше-
ствовало другое незначимое изображение пред-
мета (вентилятора, гитары, ножниц и т.п.) – кон-
груэнтная маска, или животного – неконгруэнт-
ная маска.

Влияние уровня категоризации на поведенческие
параметры опознания изображений и характери-
стики зрительных ВП. Анализ поведенческих дан-
ных показал, что категоризация изображений
на суперординатном уровне происходила значи-
тельно быстрее, чем на базовом. Это преимуще-
ство может быть связано как с длительностью
предъявления изображения, так и с дизайном
эксперимента. Известно, что преимущество су-
перординатной категоризации наблюдается толь-
ко при небольших длительностях стимула (26–
120 мс) [10, 12], сходных с использованной нами
(100 мс). Суперординатная категоризация ис-
пользует низкочастотную составляющую зри-
тельного сигнала [6], передающуюся по быстрому
магноцеллюлярному пути [29], в то время как ба-
зовая требует точного описания изображения [12].
Существенным фактором, влияющим на время
категоризации, является дизайн эксперимента.
Мы использовали блоковый дизайн, при котором
категоризация выполнялась на одном уровне,
базовом или суперординатном. Именно при
блоковом дизайне наблюдается преимущество
суперординатной категоризации [3].

Анализ ВП показал, что влияние уровня кате-
горизации проявляется уже на раннем этапе пе-
реработки информации о целевом стимуле в виде
изменения амплитуды негативности N50 в заты-
лочных и височных областях коры и позитивно-
сти P50 во фронтальных. Влияние уровня зависе-
ло от типа маски, что проявлялось как взаимодей-
ствие УРОВЕНЬ × МАСКА.

Раздельный анализ уровней категоризации
показал, что при базовом уровне тип маски не
оказывает значимого влияния на амплитуду заты-
лочного компонента N50, что говорит о незави-
симости раннего этапа базовой категоризации в
затылочной коре от характера нерелевантной ин-
формации. Выше, в височных областях, амплиту-
да N50 больше при маске, неконгруэнтной целе-
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вому стимулу. При суперординатной категориза-
ции эффект семантической близости целевого
стимула и маскирующего изображения имеет
иной характер, амплитуда N50 в затылочном и
височном кластерах выше при конгруэнтности
этих двух изображений. Этот результат можно
рассматривать как указание на разницу процес-
сов, поддерживающих базовую и суперординат-
ную категоризацию, хотя топографически оба эти
процесса связывают с фузиформной областью
коры [17, 20]. Представляется вероятным, что при
блоковом дизайне характер инструкции настраи-
вает нейронные популяции зрительных областей
на восприятие категорий, заданных инструкцией.
В литературе есть указания на существование та-
кого механизма “преднастройки” зрительной си-
стемы на выделение конкретных характеристик
изображения, необходимых для категоризации
[3, 7].

Обсуждение возможных механизмов базовой
и суперординатной категоризации в условиях,
осложненных дополнительными нерелевантны-
ми стимулами, представлено в работе [17]. Авто-
ры считают, что прайм-стимул, опережающий
целевой объект, влияет на категоризацию на эта-
пе раннего анализа, обозначенного авторами как
“evidence accumulation stage”. В основе лежит ин-
терференция, сила которой увеличивается по ме-
ре увеличения сходства между категориями прай-
ма и целевого стимула. Хотя механизмы катего-
ризации пока являются предметом дискуссии [6,
7, 17, 20], существующие данные позволяют пред-
положить их различия для базового и суперорди-
натного уровней [4, 6, 9]. Если для базового уровня
категоризации необходима детальная обработка
изображения, то при суперординатном происхо-
дит выделение отдельных классификационных
признаков [6]. Например, для разделения живот-
ных и предметов используется информация о
контуре и текстурах [30]. Для использованных на-
ми изображений мебели и посуды – это степень
сложности изображения [7]. Можно предполо-
жить, что конгруэнтная маска-предмет более
сходна со значимым стимулом по своим зритель-
ным характеристикам, чем неконгруэнтное изоб-
ражение животного. Наблюдаемое увеличение
ранней негативности для конгруэнтной маски
может отражать ее более глубокую переработку
[31, 32]. Другим важным моментом является раз-
личие в семантическом пространстве, которое
больше для суперординатных категорий по срав-
нению с базовыми [17]. Поэтому нейронные ре-
акции при конгруэнтности/неконгруэнтности
прайма и целевого стимулов при суперординат-
ной категоризации могут резко отличаться от со-
ответствующих нейронных реакций при базовой
категоризации. В нашем исследовании это появ-
ляется как различия в характере взаимодействий
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УРОВЕНЬ × МАСКА при разных уровнях кате-
горизации.

Во фронтальных областях зависимость ампли-
туды Р50 от уровня категоризации и конгруэнт-
ности маски и целевого стимула сходна с описан-
ной для компонента N50 в затылочных и височ-
ных. Сходство характеристик ВП на раннем этапе
категоризации в ростральных и каудальных отде-
лах коры связано с быстрым взаимодействием
зрительных и фронтальных областей, что было
описано для простых зрительных стимулов в ра-
боте [33], а также в зрительной задаче классифи-
кации слов [34].

Наиболее четкие эффекты уровня категориза-
ции обнаружены для поздних компонентов зри-
тельных ВП в ростральных областях коры. Ам-
плитуда фронтального компонента Р300 больше
при базовой категоризации, а фронтальной N400
и поздней позитивности LP в центральных отде-
лах – при суперординатной. Полученные данные
можно сопоставить с результатами других иссле-
дований [4, 9]. Наши результаты сходны с данны-
ми J. Tanaka et al. [9], показавшими увеличение
амплитуды фронтальной N400 при суперорди-
натной категоризации по сравнению с базовой.
Иной результат представлен в работе [4], в кото-
рой авторы описали увеличение амплитуды позд-
ней позитивности во фронто-центральных отве-
дениях во временнóм окне 320–420 мс при су-
перординатной категоризации по сравнению с
базовой. Эти различия в результатах могут быть
обусловлены выбором категорий для суперорди-
натной категоризации. В работе [4] это категории
“одушевленные” и “неодушевленные” объекты,
в работе [9] и нашем исследовании использованы
более узкие категории, например, “мебель”, “по-
суда” и “инструменты”, находящиеся внутри бо-
лее крупной категории “неодушевленные пред-
меты”. Известно, что разделение изображений
на одушевленные и неодушевленные происходит
быстрее и легче, чем деление на суперординатные
категории, входящие в эти две большие группы [5].
Предположительно, это может быть связано с
разным характером используемой зрительной
информации. При категоризации на одушевлен-
ные и неодушевленные объекты используется до-
статочно простые характеристики изображения,
например, большая степень кривизны в одушев-
ленных объектах [35]. Разделение же на более уз-
кие суперординатные категории происходит с
привлечением семантического анализа, что отра-
жается в характеристиках поздних компонентах
ВП, в первую очередь, N400 [36], что мы и зареги-
стрировали в нашей работе.

Уровень категоризации оказывал значимое
влияние на амплитуду центральной поздней по-
зитивности LP, которая была больше при су-
перординатной категоризации. По данным ис-

следования [37] этот компонент связан с процес-
сом высокоуровневой когнитивной переработки
информации. Другие авторы отмечают положи-
тельную зависимость амплитуды поздней пози-
тивности от сложности правила, которым описы-
вается принадлежность объекта к категории [38].
Полученный нами результат может быть связан с
более сложным правилом отнесения объекта к
категории и привлечением дополнительных ре-
сурсов памяти и внимания [38, 39].

Влияние категориальной принадлежности мас-
ки на поведенческие параметры опознания изобра-
жений и характеристики зрительных ВП. Анализ
поведенческих данных показал, что при исполь-
зовании конгруэнтной маски ВР было меньше,
чем в случае неконгруэнтной. Несмотря на то,
что, согласно инструкции, маска является незна-
чимым изображением, происходит ее имплицит-
ный анализ, влияющий на переработку значимо-
го стимула [40]. Зрительная информация о маске,
передающаяся по восходящему пути, оставляет
“след”, приводящий к изменению времени пере-
работки значимого стимула [41]. Мы предполага-
ем, что конгруэнтная маска облегчала категори-
зацию стимула по механизму семантического
прайминга [42, 43].

По данным анализа ВП, влияние конгруэнт-
ности маски и целевого стимула значимо для ам-
плитуды каудального компонента P130 и фрон-
тального N150. При этом амплитуда Р130 меньше
при предъявлении конгруэтных пар маска-сти-
мул, что совпадает с данными других авторов, по-
лученными при суперординатной категоризации
[44] и прайминге повторением [45, 46]. Можно
предположить, что это снижение отражает повы-
шение селективности активных репрезентаций в
случае совпадения категории маски и стимула
[42, 44].

Амплитуда фронтального компонента N150
больше для неконгруэнтных пар маска-стимул.
В литературе среднелатентную фронто-централь-
ную негативность связывают с процессами когни-
тивного контроля и детекции конфликта [47–49].
Ранее нами было продемонстрированно увеличе-
ние ее амплитуды в случае базовой категоризации
изображений предметов и животных для некон-
груэнтных пар маска-стимул [50], аналогичные ре-
зультаты получены и в других исследованиях [51].

Также категориальная принадлежность маски
влияла на амплитуду фронтального компонента
Р300, который был больше для неконгруэнтной
пары. Похожие результаты были получены ранее
нами [50] и другими исследователями [52–54].
Увеличение амплитуды Р300 во фронтальных от-
ведениях может отражать повышение уровня
внимания в случае неконгруэнтной маски, что,
может быть, связано как с ее бо̀льшим отличием
от стимула по сравнению с конгруэнтной маской
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[54], так и с ее принадлежностью к эволюционно
значимой категории “животные” [55, 56].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В работе анализировали поведенческие и ней-

рофизиологические характеристики базовой и
суперординатной категоризации изображений
предметов, которым предшествовал нерелевант-
ный стимул конгруэнтный или неконгруэнтный
целевому (модель прямой маскировки). Показа-
но, что суперординатная категоризация осу-
ществляется быстрее, чем базовая, что предполо-
жительно связано с большим вкладом в категори-
зацию на этом уровне низкочастотного описания
объекта, быстро передающегося по магноцеллю-
лярному пути. По данным анализа ВП уровень
категоризации изображений влиял на амплитуду
как ранних компонентов (50 мс после начала сти-
мула), так и поздних (после 300 мс), отражающих
когнитивный этап переработки зрительной ин-
формации. С учетом “блокового” дизайна экспе-
римента, можно предположить, что связанные с
уровнем категоризации различия ранних компо-
нентов ВП отражают “преднастройку” нейронов
зрительной коры и имплицитную категоризацию
изображений. Различия поздних компонентов в
передних отделах, затрагивающие Р300 и N400 во
фронтальных областях и позднюю позитивность
LP в центральных, отражают различия экспли-
цитной категоризации изображений. Можно
предположить, что наблюдавшиеся при суперор-
динатной категоризации увеличение фронталь-
ной N400 и центральной LP связаны с бо̀льшим
вкладом семантического анализа и процессов
сравнения стимула с хранящимися в памяти ре-
презентациями представителей в категоризацию
на этом более высоком уровне. С учетом совре-
менной литературы, можно думать, что суперор-
динатная категоризация требует более глубокого
семантического анализа, возможно, из-за бол̀ьше-
го разнообразия представителей категорий и бо-
лее сложного правила, согласно которому описы-
вается их принадлежность к категории.

Неконгруэнтная маска замедляла опознание
значимого изображения, в то время как конгру-
энтное изображение облегчало категоризацию по
механизму положительного прайминга. Анализ
ВП показал, что степень конгруэнтности маски и
стимула оказывала влияние на среднелатентные
компоненты Р130 в затылочно-височных и N150
во фронтальных областях коры. Можно предпо-
ложить, что на этом этапе происходит подавление
переработки маскирующего стимула, который
выступает в роли дистрактора.

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

ниях, и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Института высшей нервной деятель-
ности и нейрофизиологии РАН (Москва).

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

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

Конфликт интересов. Авторы декларируют от-
сутствие явных и потенциальных конфликтов ин-
тересов, связанных с публикацией данной статьи.
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Psychophysiological Study of the Basic and Superordinate Categorization of Objects 
Complicated by the Influence of the Previous Irrelevant Stimulus

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

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

On 20 healthy subjects, the behavioral characteristics and evoked response potentials (ERPs) were studied
during categorization of everyday objects at the basic (BC) and superordinate (SC) levels while the represen-
tation of the targeted object was preceded by an irrelevant mask, which may be congruent or incongruent with
the target. It is shown that the SC is faster than the BC, and the incongruent mask slows down the categori-
zation. The amplitude of the early caudal component N50 and frontal P50 depended on the interaction be-
tween categorization level and the mask congruence. When the stimulus and the mask were congruent, the
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amplitude of the early components was higher in SC, while incongruent condition, on the contrary, the am-
plitude was higher in BC. The amplitudes of the P130 components in the occipital and temporal regions and
N150 in the frontal one depended on the mask and were smaller when congruent. The main effect of the cat-
egorization level was manifested as an increase of the frontal N400 and in the central late positivity LP (400–
500 ms) in SC compared with BC. Thus, it was found that the categorization level influenced at both the early
perceptual and late cognitive stages of processing. It is assumed that the effects of the categorization level on
the early stage of processing may be associated with the unequal contribution of the parvo- and magnocellular
pathways in SC and BC. It is supposed that the high amplitude of late components in the anterior cortex ob-
served in SC may reflect the involvement of additional memory resources for the image semantic analysis.

Keywords: human, vision, categorization, forward masking, event-related potential.
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Исследованы характеристики точностных движений руки в “сухой” иммерсии (СИ). Двигательные
задачи представляли собой циклические односуставные движения руки, соответствующие длине и
ориентации предъявляемого горизонтального или вертикального отрезка, осуществляемые на про-
тяжении 5 с при наличии или отсутствии зрительной обратной связи. Исследования проводили с
участием 35 испытателей, разделенных на три группы – контроля (n = 10), 6-часовой (n = 11) и
5-суточной СИ (n = 14). В группе контроля тест был проведен трижды, лежа на кушетке, имитируя
циклограмму 6-часовой СИ – один раз до погружения, утром в день СИ и вечером через 2 ч после
окончания воздействия. В 5-суточной СИ тесты проводили один раз до начала СИ, на 1-е, 3-и
и 5-е сутки СИ, а также один раз по ее окончании. Показано, что точность движений в контрольной
группе не зависит от номера измерения, в то время как в экспериментальных группах на первый
день СИ наблюдается увеличение переоценки длины горизонтальных отрезков и увеличение ошиб-
ки оценки направления вертикальных отрезков. Данные свидетельствуют о том, что СИ влияет на
систему управления движениями рук и может рассматриваться как подходящая наземная модель
для исследования нарушений точностных движений, наблюдаемых в условиях микрогравитации.

Ключевые слова: движения руки, “сухая” иммерсия, гравитация.
DOI: 10.31857/S0131164622600380

В космическом полете (КП) условия работы
космонавта значительно отличны от наземных
вследствие состояния невесомости [1]. Невесо-
мость нарушает деятельность, в первую очередь,
вестибулярной и опорной систем [2], что приво-
дит к реорганизации системы управления движе-
ниями за счет ее переориентации на менее грави-
тационно-зависимые системы, такие как зри-
тельная. Такая переориентация сопровождается
различными ориентационными иллюзиями [3] и
приводит к замедлению движений или потере их
точности [4, 5].

Изучение базисных механизмов межсенсор-
ных взаимодействий и их нарушений произво-
дится комплексно, как во время КП, так и в на-
земных исследованиях, позволяющих использо-
вание как большего размера выборок, так и более
строгой циклограммы исследований. Наряду с
моделями параболического полета [6], разгрузки
одной из конечностей [7], подводного погруже-
ния [8] и антиортостатической гипокинезии [9] в

гравитационной физиологии широко использу-
ется такая модель гравитационной разгрузки, как
“сухая” иммерсия (СИ) [10, 11]. Большинство ис-
следований посвящено изучению влияния СИ на
позно-тоническую систему [12], вопрос о роли
опорной афферентации в системе управления
движениями руки остается мало изученным. СИ,
в отличие от истинной микрогравитации, опосре-
дованно влияет как на мышечный аппарат верхних
конечностей, так и на систему их управления [13],
поэтому представляет интерес как собственно
возможность инициации нарушений движений
руки, так и степень и динамика их выраженности,
зависящие от длительности иммерсионного воз-
действия. При этом СИ может влиять в различ-
ной степени на внутреннее представление таких
компонентов планирования движения, как ам-
плитуда и направление [14]. Целью настоящей ра-
боты являлось изучение влияния опорной раз-
грузки на характеристики точностных движений
руки на протяжении СИ различной длительности.

УДК 612.76+612.014.4

EDN: CEUFAP
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В исследовании участвовали 3 группы испы-
тателей-мужчин. В контрольную группу входило
10 чел., возраст 29.9 ± 5.4 лет. Две других группы
испытателей находились в условиях СИ, т.е. были
погружены в специальную ванну, наполненную
водой, покрытой водонепроницаемой пленкой,
отделяющей испытателя от воды [11]. В группу
испытателей, находившихся в 6-часовой иммер-
сии (СИ-6ч), входило 11 чел., возраст 24.5 ± 3.4 лет,
в группу испытателей, находившихся в 5-дневной
иммерсии (СИ-5), входило 14 чел., возраст 31.2 ±
± 7.4 лет. Все исследования были неинвазивны-
ми и при проведении тестов дискомфорта не вы-
зывали. Оборудование соответствовало нормам
безопасности.

Для контрольной группы измерения проводи-
ли трижды: в первый день один раз (Фон1), во
второй день два раза – утром (Фон2) и вечером
(Фон3). Подобная схема измерений соответство-
вала циклограмме группы СИ-6ч: измерения
проводили до иммерсии (Фон), во время 6-часо-
вой иммерсии (СИ-6ч) после 4-х часового иммер-
сионного воздействия и через 2 ч после окончания
СИ (R + 0). В группе СИ-5 измерения проводили
до начала СИ (Фон), на 1-й (СИ1), 3-й (СИ3) и
5-й день (СИ5) СИ и после ее окончания (R + 0).
В контрольной группе, а также до и после СИ те-
сты проводили на кушетке при стандартном по-
ложении тела, полулежа. При выполнении теста
в СИ выемка испытателя не требовалась.

Ведущую руку испытателей определяли по ре-
зультатам Эдинбургского опросника [15]. Все
испытатели выполняли задание ведущей рукой.
Задачей испытателя было осуществление цикли-
ческих односуставных движений руки, соответ-
ствующих длине и ориентации предъявляемого
отрезка, на протяжении 5 с (рис. 1, А). Аналогич-
но [4, 16], рука, выполняющая движение, во вре-
мя теста была всегда зафиксирована в положе-
нии, исключающем движения в локтевом суставе.
В каждом опыте последовательно проводили че-
тыре измерения:

1. отрезок ориентирован горизонтально, глаза
испытателя открыты;

2. отрезок ориентирован горизонтально, глаза
испытателя закрыты;

3. отрезок ориентирован вертикально, глаза
испытателя открыты;

4. отрезок ориентирован вертикально, глаза
испытателя закрыты.
Длина отрезка во всех измерениях составляла 20 см.

Для регистрации трехмерной траектории дви-
жения (рис. 1, Б, В) использовали датчик элек-
тромагнитной системы 3D Guidance trakSTAR (As-
cension Technology Corporation, США) с частотой
дискретизации 80 Гц и погрешностью измерения
1.4 мм, который испытатель удерживал между
указательным и большим пальцем. Полученную
траекторию в автоматизированном режиме обра-
ботки с помощью оригинального программного
обеспечения в среде технических вычислений
Matlab R2016b (Matworks Inc., США) экстраполи-

Рис. 1. Дизайн эксперимента.
А – положение испытателя в ходе опыта. 1 – фиксатор локтя, 2 – электромагнитный датчик, 3 – тестовый отрезок.
Б, В – пример индивидуальных движений при оценке горизонтального (Б) и вертикального (В) отрезка. Отмечены уг-
лы с горизонтальной (Б) и вертикальной (В) линией.
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ровали отдельными отрезками (их концы поме-
чены ромбиками и звездочками на рис. 1, Б, В).
Определяли длину каждого отрезка в евклидо-
вом трехмерном пространстве, время, которое
требовалось испытателю на это движение, а так-
же угол между данным отрезком и горизонталь-
ной (рис. 1, Б) или вертикальной (рис. 1, В) осью.
Далее по всем отрезкам определяли среднюю
длину отрезка траектории в данном опыте, сред-
нюю скорость движения, как отношение средний
длины этого отрезка к среднему времени движе-
ния руки, и средний угол отклонения от соответ-
ствующей оси.

Полученные наборы значений для каждой
группы в рамках условий (горизонтальный или
вертикальный отрезок, открытые или закрытые
глаза) и дней измерений сравнивали между собой
с помощью t-критерия Стьюдента (если оба набо-
ра значений были распределены нормально по
критерию Лиллиефорса) или с помощью знако-
вого рангового критерия Уилкоксона (в против-
ном случае). Достоверность отличий между соот-
ветственными измерениями, проведенными в
различные дни, или между измерениями, прове-
денными в один день, но в разных условиях, от-
личающихся значением одного параметра (на-
пример, условие “горизонтальный отрезок, от-
крытые глаза” против условия “горизонтальный
отрезок, закрытые глаза”) оценивали на уровне
p < 0.05 с учетом поправки Бонферрони на число
множественных сравнений. Данные представле-
ны в виде Среднее ± Стандартное отклонение.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Испытатели контрольной группы (рис. 2) в рав-

ной степени, не зависящей от условия и порядко-
вого номера опыта, переоценивали предъявляе-
мые отрезки; скорость их движений также не за-
висела от условия и порядкового номера опыта.
При этом оценки направления горизонтальных
отрезков были более точными, чем оценки на-
правлений вертикальных отрезков во всех (Фон1–
Фон3) измерениях как при условии открытых,
так и при условии закрытых глаз (открытые глаза:
4.85° ± 4.84°, 3.03° ± 2.02°, 5.37° ± 4.68° против
21.85° ± 14.98°, 23.26° ± 17.56°, 23.81° ± 14.11° для
измерений Фон1, Фон2, Фон3 соответственно,
p < < 0.01; закрытые глаза: 5.41° ± 5.37°,
3.80° ± 3.62°, 5.49° ± 5.60° против 24.42° ± 11.39°,
26.20° ± 16.42°, 24.85° ± 16.01° для измерений
Фон1, Фон2, Фон3 соответственно, p < 0.01).

Испытатели экспериментальной группы СИ-6ч
(рис. 3) также всегда переоценивали предъявляе-
мые отрезки, причем степень переоценки зависе-
ла как от условия, так и от дня измерения. До и
после СИ переоценка горизонтальных отрезков
при закрытых глазах испытателя была ниже, чем
горизонтальных отрезков при открытых глазах и

вертикальных отрезков при закрытых глазах
(Фон: 3.39 ± 3.74 см против 7.12 ± 1.82 см, p < 0.01
и 10.46 ± 3.49 см, p < 0.01 соответственно; R + 0:
4.41 ± 2.97 см против 7.81 ± 3.24 см, p < 0.01 и
9.71 ± 3.28 см, p < 0.001, соответственно). При
этом до и после СИ скорость движения руки по
горизонтальным отрезкам при закрытых глазах

Рис. 2. Точность движений руки испытателей кон-
трольной группы (n = 10).
0° – движения вдоль горизонтальных отрезков, 90° –
движения вдоль вертикальных отрезков. ** – p < 0.01.
Среднее ± Стандартное отклонение.
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была ниже, чем по горизонтальным отрезкам при
открытых глазах и по вертикальным отрезкам при
закрытых глазах (Фон: 0.23 ± 0.07 м/с против
0.27 ± 0.08 м/с, p < 0.01 и 0.29 ± 0.10 м/с, p < 0.01,
соответственно; R + 0: 0.26 ± 0.12 см против 0.31 ±

± 0.14 м/с, p < 0.05 и 0.31 ± 0.13 м/с, p < 0.01 соот-
ветственно). Во время СИ переоценка горизон-
тальных отрезков при закрытых глазах увеличи-
валась по сравнению с условиями до и после СИ
(7.57 ± 2.74 см против 3.39 ± 3.74 см, p < 0.05 и
4.41 ± 2.97 см, p < 0.05 соответственно). Также во
время СИ увеличивалась ошибка оценки направ-
ления вертикальных отрезков как при открытых,
так и при закрытых глазах по отношению к изме-
рениям, проведенным после СИ (5.47° ± 3.58°
против 2.06° ± 1.56°, p < 0.05 и 7.56° ± 4.34° против
3.46° ± 2.49°, p < 0.05 соответственно). При этом
во время СИ ошибка оценки направления верти-
кальных отрезков при открытых глазах была ни-
же, чем при закрытых (5.47° ± 3.58° против 7.56° ±
± 4.34°, p < 0.05).

Испытатели экспериментальной группы СИ-5
(рис. 4, табл. 1) также переоценивали предъявля-
емые отрезки. Подобно испытателям предыду-
щей группы, степень переоценки горизонталь-
ных отрезков при закрытых глазах до СИ была
ниже, чем при открытых глазах (5.75 ± 3.03 см
против 8.26 ± 2.51 см, p < 0.01), а по окончании
СИ была ниже, чем степень переоценки верти-
кальных отрезков при закрытых глазах (6.50 ±
± 3.83 см против 9.40 ± 5.87 см, p < 0.01). При этом
до и после СИ скорость движения руки вдоль го-
ризонтальных отрезков при закрытых глазах была
ниже, чем при открытых (0.34 ± 0.11 м/с против
0.41 ± 0.13 м/с, p < 0.01 и 0.35 ± 0.10 м/с против
0.40 ± 0.10 м/с, p < 0.01 соответственно). До СИ
ошибка оценки направления горизонтальных от-
резков при закрытых глазах была выше, чем при
открытых (3.39° ± 2.38° против 1.51° ± 1.18°, p <
< 0.01). В первый день СИ ошибка оценки на-
правления вертикальных отрезков при открытых
глазах была выше, чем до СИ и на пятый день СИ
(5.38° ± 9.65° против 1.23° ± 1.63°, p < 0.001 и
1.45° ± 0.98°, p < 0.01).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Переоценка воспроизводимых отрезков (ги-

перметрия), наблюдаемая во всех трех группах,
по-видимому, более характерна для используе-
мых в работе циклических движений [17], чем для
одиночных, при выполнении которых без зри-
тельной обратной связи амплитуда движения не-
дооценивается [18]. Можно предположить, что
испытатели полагали предложенную задачу до-
статочно простой и придерживались следующей
стратегии: вначале они классифицировали отре-
зок как горизонтальный или вертикальный [19],
а затем воспроизводили его, основываясь в боль-
шей степени на проприоцепции, чем на зритель-
ной информации. Поэтому в контрольной группе
степень переоценки отрезков не зависела от того,
доступна ли испытателю зрительная обратная
связь. Некоторое усложнение задачи (закрытые

Рис. 3. Точность движений руки испытателей, нахо-
дившихся в 6-часовой “сухой” иммерсии (СИ), в фо-
не, в течение иммерсии и после ее окончания (R + 0)
(n = 11).
* – p < 0.05, *** – p < 0.001. Остальные обозначения
см. рис. 2.
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глаза) приводило к тому, что испытатели экспе-
риментальных групп выполняли движения вдоль
горизонтальных отрезков в фоне (группы СИ-6ч
и СИ-5) и по окончании СИ (группа СИ-5) более
медленно, чем при открытых глазах. Такое сни-
жение скорости движений позволяло им более
четко контролировать длину перемещения руки,
что приводило вне СИ к уменьшению степени пе-
реоценки длины (но не направления) горизон-
тальных отрезков. Представленные результаты
могут быть связаны и с повышением эффектив-
ности процессов научения при усложнении ирре-
левантных компонентов задачи [20]. В данном
случае зрительная обратная связь (фактор откры-
тых или закрытых глаз) косвенно связана с заучи-
ванием движения, соответствующего длине от-
резка, ориентированного вертикально или гори-
зонтально. Более того, сама оценка длины могла
рассматриваться испытателем как вторичная за-
дача по отношению к оценке ориентации отрезка
(ориентация менялась, а длина нет). Такие ре-
зультаты характерны для большого количества
когнитивных задач в различных модальностях,
что объясняется закономерностями работы со-
знания.

В целом воспроизведение вертикальных от-
резков приводило к большим ошибкам, чем вос-
произведение горизонтальных (большая ошибка
направления для всех сессий опытов контроль-
ной группы; большая переоценка длины отрезка
при закрытых глазах до и после СИ в группе
СИ-6ч, а также после СИ в группе СИ-5). Этот
факт может быть объяснен тем, что в отличие от
горизонтальных движений, направление которых
перпендикулярно вектору гравитации, направле-
ние циклических вертикальных движений либо
сонаправлено, либо противонаправлено вектору
гравитации [21].

На переоценку длины вертикального отрезка
при движениях при закрытых глазах, когда дей-
ствие осуществляется по памяти, с использова-
нием зрительной информации вентрального по-
тока [22], может влиять и общая тенденция пере-
оценки вертикального отрезка по сравнению с
горизонтальным, являющаяся одним из факто-
ров возникновения зрительной вертикально-го-
ризонтальной иллюзии [23, 24]. При нахождении
в СИ различия между переоценкой горизонталь-
ных и вертикальных отрезков исчезают, что кос-
венно может свидетельствовать об изменении
восприятия вертикали при гравитационной раз-
грузке. Изменения подобной направленности на-
блюдались и в других экспериментальных пара-
дигмах: микрогравитация во время параболиче-
ского полета в наибольшей степени снижает силу
вертикально-горизонтальной иллюзии [25], ку-
бы сплющиваются при рисовании с закрытыми
глазами в условиях КП [26], острый когнитивный

стресс влияет на циклические движения рук в вер-
тикальной, но не горизонтальной плоскости [27].

В контрольной группе рассматриваемые пара-
метры не зависели от номера измерения, следова-
тельно, наблюдаемые в обеих экспериментальных
группах увеличения степени переоценки длины и
ошибки оценки направления отрезка связаны
собственно с пребыванием испытателей в усло-

Рис. 4. Точность движений руки испытателей, нахо-
дившихся в 5-дневной “сухой” иммерсии (СИ), в фо-
не, на первый день иммерсии и после ее окончания
(R + 0) (n = 14).
*** – p < 0.001. Остальные обозначения см. рис. 2.
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виях СИ, а не с потенциально нелинейной дина-
микой обучения выполнению непривычной
моторной задачи. Присутствие таких ошибок, ка-
чественно подобных наблюдаемых в условиях па-
раболического [16] и космического [4] полета, а
также при моделируемой с помощью технических
устройств микрогравитации [28], свидетельствует
о валидности модели СИ для исследования точ-
ностных характеристик движений руки. Пред-
положительно, уменьшение притока опорной,
тактильной и проприоцептивной афферентации,
обусловленное уменьшением мышечной актив-
ности и опорной разгрузкой, меняет характер функ-
ционирования мультисенсорных вестибулярных
ядер, что сопровождается изменением централь-
ных межсенсорных взаимодействий [13], снижая
качество выполнения точностных движений рук.

Использование наземной модели гравитаци-
онной разгрузки позволило, во-первых, набрать
достаточно большую выборку испытателей (n > 10
в каждой группе), во-вторых, проводить измере-
ния у всех испытателей с одинаковой периодич-
ностью, что зачастую затруднительно в условиях
КП, и, в-третьих, провести лонгитюдные иссле-
дования, невозможные, например, при использо-
вании парадигмы параболического полета. В ре-
зультате можно с уверенностью утверждать, что
нарушения при выполнении предложенных цик-
лических моторных задач ограничиваются пер-
вым днем СИ (ошибки оценки направления вер-
тикального отрезка с открытыми глазами для
группы СИ-5), что хорошо согласуется с наблю-
дениями того, что точность движений в наиболь-
шей степени ухудшается в начальный период
адаптации к изменению гравитации, затем вос-
станавливаясь к исходным значениям [29]; ори-
ентационные иллюзии, свидетельствующие о по-

степенном процессе адаптации космонавта к
микрогравитации, также наиболее выражены в
первые часы полета [3]. Адаптация к выполнению
других, дискретных, зрительно-моторных задач, в
которых, предположительно, используются иные
механизмы контроля движений руки [30], может
занимать и большее время. Так, характеристики
зрительно-мануального слежения вариабельны
на протяжении всей 7-суточной СИ [13], снижа-
ются на третий и пятый день 5-суточной СИ [31],
сила иллюзии Мюллер-Лайера при ее моторной
оценке снижается на пятый день 5-суточной СИ
[32] и на десятый день 21-суточной СИ [33].

Избирательность влияния как условий опыта,
так и СИ на степень переоценки длины отрезков
или на оценку направления движения, косвенно
свидетельствует о преимущественно векторном
кодировании движений ведущей руки [34, 35],
причем в рамках такого кодирования на этапе
планирования движения раздельно представлены
направление и амплитуда движения [14, 35].

ВЫВОДЫ

1. Исследовано влияние СИ различной про-
должительности (6 ч, 5 сут) на циклические дви-
жения руки, воспроизводящие длину и ориента-
цию горизонтальных и вертикальных отрезков,
при наличии и отсутствии зрительной обратной
связи. Показано, что выполнение задачи оценки
вертикальных отрезков сопровождается больши-
ми ошибками, чем задача оценки горизонталь-
ных. В то время как точность движений испыта-
телей контрольной группы не зависела от номера
измерения, точность движений испытателей, на-
ходящихся в СИ, уменьшалась в первый день СИ:
увеличивалась как переоценка длины горизон-

Таблица 1. Точность движений руки испытателей, находившихся в 5-дневной “сухой” иммерсии (СИ) на третий
и пятый день иммерсии (n = 14)

Примечание: 0° – движения вдоль горизонтальных отрезков, 90° – движения вдоль вертикальных отрезков. ** – p < 0.01.
Среднее ± Стандартное отклонение.

Длительность СИ

Открытые глаза Закрытые глаза

0° 90° 0° 90°

переоценка длины, см

СИ3 7.33 ± 3.30 7.63 ± 2.74 8.29 ± 5.05 7.99 ± 5.12
СИ5 6.64 ± 5.15 8.29 ± 2.92 7.61 ± 4.90 8.43 ± 3.55

Оценка угла, °
СИ3 2.03 ± 1.57 2.04 ± 1.60 3.36 ± 2.22 2.29 ± 2.47
СИ5 4.06 ± 9.77 1.44 ± 0.98 3.14 ± 2.45 2.24 ± 1.28** от СИ1

Скорость движений, м/с

СИ3 0.36 ± 0.12 0.37 ± 0.12 0.33 ± 0.11 0.38 ± 0.13
СИ5 0.35 ± 0.15 0.41 ± 0.14 0.32 ± 0.11 0.37 ± 0.13
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тальных отрезков, так и ошибка оценки направ-
ления вертикальных отрезков.

2. Полученные данные убедительно свидетель-
ствуют о том, что пребывание в СИ влияет не
только на работу позно-тонической системы, но
и на систему управления движениями рук. Таким
образом, СИ может рассматриваться как подхо-
дящая наземная модель для исследования нару-
шений точностных движений, наблюдаемых в
условиях микрогравитации.

Этические нормы. Все исследования проведены
в соответствии с принципами биомедицинской
этики, сформулированными в Хельсинкской де-
кларации 1964 г. и ее последующих обновлени-
ях, и одобрены Комиссией по биомедицинской
этике Института медико-биологических проблем
РАН (Москва). (Протокол № 401 от 15 июля 2015 г.;
№ 432 от 14 сентября 2016 г.).

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

Финансирование работы. Исследования с уча-
стием испытателей контрольной группы выпол-
нены за счет гранта РНФ 22-18-00074, исследова-
ния в условиях “сухой” иммерсии с участием ис-
пытателей выполнены за счет РНФ 19-15-00435.

Конфликт интересов. Авторы декларируют от-
сутствие явных и потенциальных конфликтов ин-
тересов, связанных с публикацией данной статьи.
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Influence of Dry Immersion on the Characteristics 
of Cyclic Precise Hand Movements

V. A. Lyakhovetskiia, *, I. S. Zelenskayaa, b, **, V. Yu. Karpinskayaa,
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The characteristics of precise hand movements in dry immersion (DI) have been studied. Motor tasks were
cyclic single-joint hand movements corresponding to the length and orientation of the presented horizontal
or vertical segment, carried out for 5 s with or without visual feedback. The studies were carried out with the
participation of 35 test subjects divided into three groups: control (n = 10), 6-hour DI (n = 11), and 5-day DI
(n = 14). In the control group, the test was carried out three times, lying on the couch, imitating the schedule
of a 6-hour DI – once before DI, in the morning on the day of DI and in the evening 2 hours after the end of
exposure. In the 5-day DI, tests were performed once before the start of the DI, on the 1st, 3rd, and 5th days
of the DI, and also once after its completion. It is shown that the accuracy of movements in the control group
does not depend on the measurement, while in the experimental groups on the first day of DI there is an in-
crease in the overestimation of the length of horizontal segments and an increase in the error in estimating the
direction of vertical segments. The data indicate that DI affects the hand movement control system and can
be considered as a suitable Earth model for studying fine movement disorders observed in microgravity.

Keywords: hand movements, dry immersion, gravity.
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Исследовали влияние дополнительной зрительной информации на процесс поддержания верти-
кальной позы на податливой опоре. Испытуемые стояли в стерео очках и маске, ограничивающей
поле зрения, в затемненной комнате перед экраном, на который проецировалось трехмерное изоб-
ражение темно-серого шара. Виртуальный шар покрывал поле зрения примерно в 36 град. Предъ-
явление шара сочеталось с введением дополнительных неподвижных объектов (точек площадью
1 см2). Последние в количестве одной или четырех могли присутствовать в разных местах, но в пре-
делах площади, покрываемой шаром. В контрольных пробах шар был неподвижен. В тестовых про-
бах положение шара зависело от колебаний тела в переднезаднем и боковом направлениях таким
образом, что смещения тела вызывали движение шара в том же самом (синфазная связь, СФ) или
противоположном направлениях (противофазная связь, ПФ). Вклад зрительного контроля в под-
держание позы оценивали по изменениям амплитудно-частотных характеристик элементарных пе-
ременных, вычислявшихся из траектории центра давления стоп (ЦД). Этими переменными были
вертикальная проекция центра тяжести тела (ЦТ) и разность между ЦД и вертикальной проекцией
центра тяжести (ЦД–ЦТ). Анализ переменных ЦТ и ЦД–ЦТ выявил четкую зависимость их спек-
тров от направления связи между смещениями тела и шара, а также влияние на эту зависимость на-
личия неподвижных точек. Так, в тестовых пробах при стоянии с открытыми глазами и в отсутствии
дополнительных неподвижных точек колебания в сагиттальной плоскости значительно увеличива-
лись по сравнению с контролем. В частности, в условиях СФ увеличение среднеквадратического
значения амплитудных спектров (RMS) было примерно в 2.5 раза, а при ПФ – в 2 раза, при этом зна-
чения RMS спектров были также существенно больше, чем при стоянии с закрытыми глазами. При
добавлении одной неподвижной точки в центре экрана в качестве неподвижного ориентира коле-
бания практически не менялись. При добавлении четырех точек, симметрично расположенных на
удалении в 8.75 см от центра экрана RMS спектров обеих переменных уменьшались на 20–25%. При
увеличении расстояния между точками до 35 см наблюдалось дальнейшее уменьшение колебаний
тела: на 30–35%. При расстоянии 70 см между точками (равном диаметру шара) RMS спектров
уменьшались на 45–50%. В этих условиях величина колебаний тела становилась примерно такой же,
как при закрытых глазах. Таким образом, показано, что в условиях нестабильности зрительного
окружения присутствие стационарных объектов малой величины существенно влияет на поддержание
позы, но качество стояния все равно остается ниже, чем при неподвижном зрительном окружении.

Ключевые слова: вертикальная поза, зрительная дестабилизация, виртуальная зрительная среда,
сенсомоторный конфликт, стабилография.
DOI: 10.31857/S0131164622700151

Центральная нервная система (ЦНС) учиты-
вает действие гравитации при планировании це-
ленаправленных движений и управлении ими.
Гравитационное воздействие на тело зависит от
ориентации тела относительно вектора силы тя-
жести, поэтому для точного планирования и вы-
полнения движений ЦНС должна оценивать оба
направления [1–5]. Гравитационная вертикаль и
ориентация тела в пространстве оцениваются

мозгом путем интеграции сенсорных входов,
прежде всего, от вестибулярной и соматосенсор-
ной систем. Эти сигналы изменяются в зависимо-
сти от ориентации тела относительно вектора си-
лы тяжести, что в итоге требует непрерывной
оценки направления гравитации и ориентации
тела [6–8]. С другой стороны, зрительная система
также вносит свой вклад в восприятие тела и его
вертикальности. Показано, например, что при
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наблюдении за виртуальным объектом во фрон-
тальной плоскости его наклон смещает воспри-
нимаемую зрительную вертикаль в направлении
этого наклона [9]. Это явление известное, как
“эффект стержня и рамки” (“rod-and-frame ef-
fect”) [10], показывает, что наклон видимого вир-
туального объекта влияет на восприятие верти-
кальности. Более того, зрительно воспринимае-
мое движение, такое как вращение виртуальной
сцены, во фронтальной плоскости может накло-
нять субъективную зрительную вертикаль и по-
стуральную вертикаль [11] в сторону направления
вращения, хотя эффективность динамических
визуальных стимулов подвержена индивидуаль-
ным различиям [12]. Интересно, что быстрые и
точные настройки для восприятия вертикально-
сти были продемонстрированы лишь для положе-
ний всего тела, близких к вертикальному, тогда
как для положений тела с заметным наклоном в
ту или иную сторону была выявлена систематиче-
ская пере- или недооценка для задач, зависящих
от зрения, таких как определение субъективной
визуальной вертикали [13, 14], но не для задач,
независящих от зрения, таких как определение
субъективной тактильной вертикали [15] или
субъективной тактильной горизонтали [16]. В со-
вокупности все эти данные свидетельствуют о
том, что дополнительные зрительные сигналы
могут существенно влиять на оценку вертикаль-
ности внешнего окружения и, следовательно, на
эффективность поддержания вертикальной позы.

Настоящее исследование является продолже-
нием выполненных нами ранее работ, [17, 18],
в которых выяснялось, как величина видимого
виртуального объекта (шара), обеспечивающего
зрительную обратную связь, влияет на поддержа-
ние вертикальной позы при стоянии на обычной
и податливой опорах. Было показано, что и на по-
датливой, и на твердой опоре увеличение разме-
ров неподвижного шара приводило к уменьше-
нию амплитуды колебаний тела, а увеличение
размеров подвижного шара к их увеличению.
Ухудшение качества стояния в условиях податли-
вой опоры отражалось в изменении как ампли-
тудных, так и частотных характеристик колеба-
ний двух переменных: центра тяжести тела (ЦТ) и
разницы между центром давления тела и центром
тяжести (ЦД–ЦТ). Так, если на твердой опоре ча-
стота колебаний ЦТ при неподвижном шаре име-
ла тенденцию к росту с увеличением размера
шара, а при подвижном – к уменьшению, то на
податливой опоре частотные характеристики ко-
лебаний тела менялись по-другому: частота коле-
баний ЦТ при неподвижном шаре уменьшалась с
увеличением его размера, а при подвижном –
практически не изменялась. Частота колебаний
переменной ЦД–ЦТ во время стояния на подат-
ливой опоре при неподвижном окружении отчет-
ливо возрастала с увеличением размеров шара, а

при подвижном окружении – уменьшалась. При
поддержании позы на твердой опоре частота ко-
лебаний переменной ЦД–ЦТ практически не ме-
нялась. Таким образом, зависимость амплитуд-
ных и частотных характеристик колебаний тела
при стоянии от зрительных условий на твердой и
податливой опоре была различной. Можно пред-
положить, что эти различия связаны с изменением
относительных вкладов зрительных и проприо-
цептивных источников информации в поддержа-
ние равновесия на податливой опоре. На твердой
опоре присутствие более надежной тактильной
информации от опорной поверхности улучшает
стояние в условиях нестационарной зрительной
среды. В связи с этим можно предположить, что в
таких условиях появление даже небольших ста-
ционарных зрительных ориентиров может суще-
ственно повлиять на поддержание позы.

В настоящем исследовании мы, используя по-
хожую схему эксперимента с применением види-
мого виртуального объекта (шара) диаметром 70 см,
попытались выяснить, что происходит с ампли-
тудными и частотными параметрами колебаний
тела при поддержании вертикальной позы на по-
датливой опоре в условиях проецирования на
экран в разных местах неподвижных точек не-
большой площади (1 см2) дополнительно к шару.

МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие 13 здоро-

вых испытуемых – семь мужчин (средний возраст
52.3 ± 4.8 года) и шесть женщин (55.0 ± 4.4 года).
Участвовавшие в экспериментальном исследова-
нии испытуемые были практически здоровы и,
согласно данным опроса, ранее не переносили
неврологических заболеваний и заболеваний ве-
стибулярной и мышечной систем. В процессе
проведения исследования испытуемые стояли в
удобной обуви на квадратной платформе стаби-
лографа (Стабилан-01-2 – ЗАО ОКБ “РИТМ”,
Россия). С помощью последнего регистрировали
изменения положения центра давления стоп (ЦД)
на опору. Стопы испытуемых находились в удоб-
ном положении, при этом пятки были расставле-
ны на расстояние 6–10, а носки – на 18–22 см.

При поддержании вертикальной позы испыту-
емые смотрели на экран (высота 1.5 м и ширина
2 м), изготовленный из ткани, которая в мини-
мальной степени деполяризует падающий на нее
свет (silver screen). На экране с помощью, так на-
зываемого, пассивного способа [19] формирова-
ли трехмерное стереоизображение шара диамет-
ром 70 см. Для этого на экран с двух проекторов
(Sharp XR-10X), снабженных поляризационными
фильтрами, ориентированными ортогонально
относительно друг друга, одновременно проеци-
ровали два изображения одного и того же шара.
Испытуемые и проекторы находились по одну
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сторону от экрана. На испытуемых надевали очки
с поляризационными фильтрами (3DS-GS (Пано-
рама), “Stel – Computer Systems Ltd.”, Россия; ча-
стота чередований 120 Гц), ориентированными
параллельно соответствующим фильтрам проек-
торов, что обеспечивало трехмерное восприятие
виртуальной зрительной среды (ВЗС). Поле зре-
ния испытуемых было ограничено очками, со-
ставляя примерно 60° по вертикали и 80° по гори-
зонтали, и не выходило за пределы экрана. Испы-
туемые стояли в затемненной комнате и видели
только виртуальное трехмерное изображение ша-
ра, окрашенного в темно-серый цвет.

Шар диаметром 70 см (площадью 3848.45 см2)
располагался в центре экрана и покрывал поле
зрения в 36 град. В контроле видимый шар был
неподвижен (неподвижное зрительное окруже-
ние, НЗО), а в тестовых условиях непрерывно
смещался, поскольку был связан синфазно или
противофазно (ПФ и СФ) с колебаниями ЦТ тела
в переднезаднем и боковом направлениях. Ам-
плитуда колебаний шара в 2 раза превышала ам-
плитуду колебаний ЦТ тела.

В ходе обследования испытуемые поддержива-
ли спокойную вертикальную позу стоя на подат-
ливой опоре (ПО). Податливую опору создавали с
помощью квадратной пластины поролона тол-
щиной 10 см, который помещали на платформу
стабилографа и накрывали сверху пластиной
жесткой фанеры толщиной 10 мм; размер пласти-
ны совпадал с размером платформы. Податли-
вость поролона составляла около 3 см при давле-
нии 0.5 Н/см2. Сама платформа стабилографа
оставалась неподвижной.

Всего во время эксперимента каждый испыту-
емый выполнял 48 проб: по 4 пробы при откры-
тых и закрытых глазах (ОГ и ЗГ), по 4 пробы при
ПФ и СФ связях наблюдаемого шара с колебани-
ям ЦТ, по 4 пробы при ПФ- и СФ-связях шара
при наличии неподвижной точки, исходно (в по-
кое) выставленной в центре шара, по 4 пробы при
ПФ- и СФ-связях шара при наличии 4-х непо-
движных точек, исходно (в покое) спроецирован-
ных на экран на расстоянии 8.75 см от центра ша-
ра, по 4 пробы при ПФ- и СФ-связях шара при
наличии 4-х неподвижных точек, исходно (в по-
кое) спроецированных на экран на расстоянии
35 см от центра шара, по 4 пробы при ПФ- и
СФ-связях шара при наличии 4-х неподвижных
точек, исходно (в покое) спроецированных на
экран на расстоянии 70 см от центра шара. Дли-
тельность каждой пробы составляла 40 с. Во вре-
мя проб испытуемые смотрели на шар и стара-
лись спокойно стоять на стабилографе. И при
обычном стоянии на податливой опоре, и при
стоянии с дополнительно вводимыми неподвиж-
ными точками все пробы разбивались на блоки,
каждый из которых включал в себя четыре кон-

трольные пробы с неподвижным шаром и восемь
проб, в которых движение шара было привязано
противофазно либо синфазно к колебаниям ЦТ
тела. Пробы производили с интервалом в 30–40 с.
После каждого блока испытуемый отдыхал сидя в
течение 2–3 мин. Оценивали амплитудно-частот-
ные характеристики двух элементарных перемен-
ных, вычислявшихся из траекторий центра давле-
ния стоп (ЦД) в переднезаднем и боковом на-
правлениях: траектории проекции ЦТ тела на
опору (переменная ЦТ) и разности между траек-
ториями ЦД и ЦТ (переменная ЦД–ЦТ).

Оценку влияния разных условий на поддержа-
ние вертикальной позы производили, анализируя
изменения медианной частоты (MF) и средне-
квадратического значения (RMS) амплитудных
спектров исследуемых переменных в диапазонах
0–0.5 Гц для переменной ЦТ и 0–3.0 Гц для пере-
менной ЦД–ЦТ.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Анализ RMS и MF спектров колебаний исследуе-
мых переменных, вычисленных из колебаний ЦД в
переднезаднем направлении. На рис. 1 представле-
ны усредненные по всем испытуемым значения
RMS амплитудных спектров для переменных ЦТ
и ЦД–ЦТ в условиях, когда видимое трехмерное
изображение шара было неподвижным при ОГ и
ЗГ, и когда оно смещалось из-за присутствия
ПФ- и СФ-связи между положением шара и ко-
лебаниями тела, в том числе при дополнительном
введении на экран в разных местах неподвижных
точек.

Из рис. 1 видно, что значения RMS спектров
исследуемых переменных в условии ОГ были
наименьшими. При стоянии с ЗГ они увеличива-
лись примерно в полтора раза. Попарное сравне-
ние значений RMS спектров переменных ЦТ и
ЦД–ЦТ для условий ОГ и ЗГ выявило статисти-
чески достоверную разницу между ними: для пе-
ременной ЦТ ((t Stat = –8.378 при p(T ≤ t) 2.173E-11))
и для переменной ЦД–ЦТ ((t Stat = –8.403 при
p(T ≤ t) 1.992E-11)).

В двух других зрительных условиях, при ПФ- и
СФ-связи в отсутствие неподвижных точек, на-
блюдалось еще большее увеличение RMS спек-
тров обеих переменных по сравнению с условием
ОГ, что, соответственно, отразилось на результатах
попарного сравнения между ними. В частности,
для переменной ЦТ статистическое исследование
различий между ОГ и ПФ дало ((t Stat = –8.716
при p(T ≤ t) 6.612E-12)), а при попарном сравне-
нии этой переменной между условиями ОГ и СФ
было получено ((t Stat = –1, 676 при p(T ≤ t) 3.419E-
19)). Попарное статистическое сравнение спектров
переменной ЦД–ЦТ при зрительных условиях
ОГ и ПФ и ОГ и СФ, показало также очень высо-
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кую степень различий между ними ((t Stat = –
1.676 при p(T ≤ t) 3.43E-18)) и ((t Stat = –1.675 при p(T
≤ t) 3.139E-22)) соответственно.

Добавление одной неподвижной точки в цен-
тре экрана, которая могла служить дополнитель-
ным ориентиром и точкой отсчета при поддержа-
нии позы в условиях СФ и ПФ, незначительно
повлияло на зависимость RMS спектров обеих
переменных от направления связи между колеба-
ниями тела и смещениями шара. Тем не менее,
статистический анализ при парном сравнении
выявил небольшие различия между ПФ-колеба-
ниями в этих условиях и ПФ-колебаниями при
отсутствии дополнительной точки на экране. Так
для переменной ЦТ статистическая оценка раз-
личий между RMS спектрами в условиях ПФ и
ПФ + 1 точка показала ((t Stat = –4.156 при p(T ≤ t)
0.007)), а для переменной ЦД–ЦТ дало ((t Stat =
= ‒2.132 при p(T ≤ t) 0.01418)). Различий между
RMS спектрами СФ-колебаний, полученными
для обычных условий и для условий с дополни-
тельной точкой на экране, выявлено не было.

Добавление четырех неподвижных точек на
экран значительно повлияло на RMS спектров

ЦТ и ЦД–ЦТ, полученных в условиях ПФ и СФ.
Из рис. 1 видно, что с увеличением расстояния
4-х неподвижных точек от центра экрана RMS
спектров обеих переменных уменьшались. Одна-
ко дисперсионный анализ выявил достоверное
влияние фактора “удаление 4 точек от центра
экрана” для ЦТ (при ПФ – F2, 36 = 4.368, p < 0.021
и при СФ – F2, 36 = 4.328, p < 0.0207). Из рис. 1 так-
же видно, что RMS спектров ЦД–ЦТ и в условиях
с предъявлением четырех неподвижных точек
также были меньше, чем в условии с предъявле-
нием одной точки, что и подтвердила статистика
попарного сравнения. В частности, для перемен-
ной ЦД–ЦТ статистическое исследование разли-
чий между условиями при ПФ-связи с предъявле-
нием одной точки и четырех точек с удалением
8.75 см дало ((t Stat = 5.353 при p(T ≤ t) 0.0015)),
а при СФ – ((t Stat = 2.41 при p(T ≤ t) 0.03)). При
предъявлении для сравнения ситуаций с четырь-
мя точками на удалении от центра на 35 и 70 см
эти различия были более выраженными.

На рис. 2 представлены усредненные по всем
испытуемым значения MF спектров для перемен-
ных ЦТ и ЦД–ЦТ, вычисленные по результатам

Рис. 1. RMS (мм) спектров переменных ЦТ и ЦД–ЦТ и их стандартные ошибки, полученные в контрольных пробах
при открытых глазах (ОГ) и закрытых глазах (ЗГ) и при тестовых пробах во время противофазной (ПФ) и синфазной
связях (СФ) между положением шара и колебаниями тела в отсутствии и при наличии неподвижных точек на экране.
ЦТ – центр тяжести тела. ЦД – центр давления стоп. Сагиттальное направление. Звездочками отмечены достоверные
различия между переменными ЦТ, крестиками – достоверные различия между переменными ЦД–ЦТ.
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анализа поддержания вертикальной позы на по-
датливой опоре, когда видимое трехмерное изоб-
ражение шара было неподвижным при ОГ и ЗГ и
когда оно смещалось из-за присутствия ПФ- или
СФ-связи между положением шара и колебания-
ми тела, в том числе, при дополнительном вве-
дении на экран в разных местах неподвижных
точек.

Из рис. 2 видно, что MF спектров ЦТ при ОГ
менялись в исследуемых условиях не так, как
RMS: по сравнению с контролем они увеличива-
лись при наличии ПФ- и СФ-связей положения
шара с колебаниями тела в отсутствии дополни-
тельных точек на экране и в условии ПФ при про-
ецировании четырех точек с удалением 8.75 см от
центра экрана. Во всех остальных условиях с при-
сутствием точек на экране наблюдался возврат их
значений к уровню в условии ОГ. В частности,
применение парного t-теста при сравнении спек-
тров частот, полученных в контроле при ОГ со
спектрами для условий ПФ и СФ показало досто-
верное увеличение MF спектров ЦТ в отсутствии
точек на экране ((t Stat = −3.887 при p(T ≤ t) 0.0023
и t Stat = –2.103 при p(T ≤ t) 0.034 (соответственно
для ПФ и СФ)) и для условия ПФ в присутствии

четырех точек с удалением 8.75 см ((t Stat = –2.293
при p(T ≤ t) 0.031)). В остальных же условиях с
присутствием точек на экране в условиях и ПФ и
СФ наблюдался возврат MF спектров ЦТ к их
уровню в условии ОГ.

Изменения MF спектров ЦД–ЦТ были не-
сколько иным: в контрольных условиях (при ОГ)
частоты были наибольшими, а в условиях ПФ и
СФ без дополнительных точек на экране и с од-
ной точкой в центре экрана – наименьшими.
Применение парного t-теста показало достовер-
ность различий для условия без точек ((t Stat =
= 6.978 при p(T ≤ t) 5.75E-05 и t Stat = 4.721 при
p(T ≤ t) 0.034 – соответственно для ПФ и СФ)), и
для условия с одной точкой ((t Stat = 6.075 при
p(T ≤ t) 0.0001 и t Stat = 4.424 при p(T ≤ t) 0.001 –
соответственно для ПФ и СФ)). В условиях с ис-
пользованием четырех неподвижных точек на
экране значения MF спектров ЦД–ЦТ приблизи-
лись к уровню результатов их оценки при ОГ, су-
щественно превысив уровень MF, полученный в
условиях ПФ и СФ без дополнительных точек.
В частности, попарное сравнение MF спектров
ЦД–ЦТ, полученных в условиях с точками при их
удалении на 70 см, и MF спектров для условий

Рис. 2. MF (Гц) спектров переменных ЦТ и ЦД–ЦТ и их стандартные ошибки, вычисленные из стабилограмм, полу-
ченных в контрольных пробах (неподвижное зрительное окружение, ОГ и закрытые глаза, ЗГ) и в тестовых пробах во
время противофазной (ПФ) и синфазной связях (СФ) положения шара с колебаниями тела в отсутствии и при нали-
чии неподвижных точек на экране.
Обозначения см. рис. 1.
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ПФ и СФ без точек показало статистически до-
стоверные отличия между ними ((t Stat = 4.239
при p(T ≤ t) 0.0014 и t Stat = 3.268 при p(T ≤ t) 0.006 –
соответственно для ПФ и СФ)).

Анализ RMS и MF спектров колебаний исследу-
емых переменных, вычисленных из колебаний ЦД
в боковом направлении. На рис. 3 представлены
значения RMS амплитудных спектров для пере-
менных ЦТ и ЦД–ЦТ, вычисленные по результа-
там анализа колебаний тела в боковом направле-
нии при ОГ в условиях, когда изображение шара
на экране было неподвижным, при ЗГ и при ОГ,
когда изображение шара смещалось из-за присут-
ствия ПФ- или СФ-связи между положением ша-
ра и колебаниями тела, и, в том числе, в условиях
с дополнительным введением на экран непо-
движных точек.

Из рис. 3 видно, что значения RMS спектров
исследуемых переменных в условии ОГ были
наименьшими. При стоянии с ЗГ они увеличива-
лись примерно на 40%. Однако попарное сравне-
ние значений RMS спектров переменных ЦТ и
ЦД–ЦТ для условий ОГ и ЗГ выявило статисти-
чески достоверную разницу только для перемен-
ной ЦТ: ((t Stat = –1.972 при p(T ≤ t) 0.042)).

При ПФ- или СФ-связи в отсутствие непо-
движных точек, увеличение RMS спектров обеих
переменных по сравнению с условием ОГ было

еще больше. Попарное сравнение между услови-
ями поддержания позы ОГ и ПФ-связи показало
статистически значимые различия и для пере-
менной ЦТ ((t Stat = –5.572 при p(T ≤ t) 0.000264)),
и для переменной ЦД–ЦТ ((t Stat = –6.546 при
p(T ≤ t) 8.959E-05)). Сравнение же RMS спектров,
полученных в условиях ОГ и СФ-связи, также
выявило существенные различия: для перемен-
ной ЦТ ((t Stat = –5.298 при p(T ≤ t) 0.00036)) и для
переменной ЦД–ЦТ ((t Stat = –6.65 при p(T ≤ t)
8.04Е-05)).

Как видно из рис. 3 помещение на экран одной
неподвижной точки практически не сказалось на
RMS (мм) спектров обеих переменных.

В пробах с введением на экран четырех непо-
движных точек наблюдалось постепенное умень-
шение RMS (мм) спектров переменных ЦТ и
ЦД–ЦТ с увеличением расстояния между че-
тырьмя точками. Попарное сравнение RMS спек-
тров переменной ЦТ между условиями ПФ и
ПФ + 4 точки с расстоянием 8.75 см дало ((t Stat =
= 2.015 при p(T ≤ t) 0.0421)), с расстоянием 35 см
((t Stat = 5.89 при p(T ≤ t) 0.0009)), а с расстоянием
70 см ((t Stat = 3.46 при p(T ≤ t) 0.008)).

RMS спектры переменной ЦД–ЦТ тоже умень-
шались с увеличением расстояния между четырь-
мя точками, но не так выраженно. Попарное
сравнение RMS спектров переменной ЦД–ЦТ

Рис. 3. RMS (мм) спектров переменных ЦТ и ЦД–ЦТ и их стандартные ошибки, полученные в контрольных пробах
при открытых глазах (ОГ) и закрытых глазах (ЗГ) и при тестовых пробах во время противофазной (ПФ) и синфазной
связях (СФ) между положением шара и колебаниями тела в отсутствии и при наличии неподвижных точек на экране.
Фронтальное направление. Обозначения см. рис. 1.
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между условиями ПФ и ПФ + 1 точки и условия-
ми СФ и СФ + 1 точки с расстоянием не выявило
существенных различий в сравниваемых группах
данных. Однако уже при сравнении условий ПФ
и ПФ + 4 точки с расстоянием 8.75 см и условий
СФ и СФ + 4 точки статистическое исследование
показало существенные различия ((t Stat = 1.973
при p(T ≤ t) 0.047)) и ((t Stat = 2.866 при p(T ≤ t)
0.017)) соответственно. При сравнении же RMS
спектров переменной ЦД-ЦТ между условиямp
ПФ и ПФ + 4 точки с расстоянием 70 см и RMS
между условиями СФ и СФ + 4 точки с расстоя-
нием 70 см были выявлены более существенные
различия: ((t Stat = 3.43 при p(T ≤ t) 0.0093)) и
((t Stat = 3.517 при p(T ≤ t) 0.0084)) соответственно.

На рис. 4 представлены усредненные по всем
испытуемым значения MF спектров для перемен-
ных ЦТ и ЦД–ЦТ, вычисленные из колебаний
тела в боковом направлении, когда видимое трех-
мерное изображение шара было неподвижным
при ОГ и ЗГ и когда оно смещалось из-за присут-
ствия ПФ- или СФ-связи между положением ша-
ра и колебаниями тела, в том числе, при дополни-
тельном введении на экран в разных местах непо-
движных точек.

В боковой плоскости MF спектров ЦТ претер-
певали примерно те же изменения, что и в пе-
реднезадней плоскости, но менее выраженные:
в отсутствие точек на экране они были также
наименьшими в условиях ПФ- и СФ-связей.
В частности, попарное сравнение MF спектров
ЦТ в этих условиях с MF, полученными в контро-
ле при ОГ, выявило ((t Stat = 1.921 при p(T ≤ t)
0.044)) и ((t Stat = 1.939 при p(T ≤ t) 0.045)) соот-
ветственно. При наличии же точек на экране MF
спектров ЦТ как бы восстанавливали свою вели-
чину, приближаясь к контрольным значениям,
полученным в условии ОГ.

MF спектров ЦД–ЦТ были также наибольши-
ми в контрольных условиях (при ОГ), а в услови-
ях ПФ и СФ без дополнительных точек на экране
и с одной точкой в центре экрана – наименьши-
ми. Применение парного t-теста для сравнения
MF полученных просто при ОГ и в условиях ПФ и
СФ, выявило достоверность различий между ни-
ми с ((t Stat = 4.959, при p(T ≤ t) 0.0005 и t Stat =
= 4.893 при p(T ≤ t) 0.0006 – соответственно для
ПФ и СФ)), а при сравнении частот при ОГ в кон-
троле и при ОГ с присутствием одной точки
((t Stat = 4.168 при p(T ≤ t) 0.00021 и t Stat = 4.058

Рис. 4. MF (Гц) спектров переменных ЦТ и ЦД–ЦТ и их стандартные ошибки, вычисленные из стабилограмм, полу-
ченных в контрольных пробах при открытых и закрытых глазах (ОГ и ЗГ) и в тестовых пробах во время противофазной
(ПФ) и синфазной связях (СФ) положения шара с колебаниями тела как в отсутствии, так и при наличии неподвиж-
ных точек на экране.
Фронтальное направление. Обозначения см. рис. 1.
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при p(T ≤ t) 0.0024 – соответственно также между
условиями ПФ и СФ)). Статистическая оценка по
парному t-тесту выявила также различия между
ОГ и условиями ПФ и СФ с присутствием точек
на расстоянии 70 см ((t Stat = 2.538 при p(T ≤ t)
0.017 и t Stat = 3.102 при p(T ≤ t) 0.007)).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Цель исследования состояла в том, чтобы вы-
яснить, может ли в условиях повышенной, по
сравнению с нормой, неустойчивости вертикаль-
ной позы, вызванной необычными колебаниями
зрительного окружения, введение в зрительную
среду очень маленьких стационарных объектов
приводить к существенному улучшению равнове-
сия тела. В частности, мы попытались понять, что
происходит с поддержанием вертикальной позы
на податливой опоре в условиях проецирования
на экран в разных местах дополнительно к не-
предсказуемо двигающемуся шару (площадью
3848.45 см2) неподвижных точек небольшой ве-
личины (площадью 1 см2).

Оказалось, что колебания тела в сагиттальной
плоскости в тестовых пробах при стоянии с ОГ и
отсутствии дополнительных неподвижных точек
значительно увеличивались по сравнению с кон-
трольными условиями. В частности, в условиях
СФ-связи увеличение RMS спектров было при-
мерно в 2.5 раза, а при ПФ-связи в 2 раза, при
этом выявленные значения RMS спектров были
также существенно больше, чем при стоянии с
ЗГ. В тестовых пробах с добавлением одной непо-
движной точки в качестве дополнительного не-
подвижного ориентира в центре экрана зависи-
мость RMS спектров обеих переменных от на-
правления связи (СФ и ПФ) между смещениями
тела и наблюдаемого шара практически не меня-
лась. При добавлении четырех точек, симметрич-
но расположенных на удалении в 8.75 см от цен-
тра экрана RMS спектров обеих переменных
уменьшались у разных испытуемых на 20–25%.
При увеличении расстояния между точками до
35 см наблюдалось дальнейшее уменьшение ко-
лебаний тела: на 30–35%. При расстоянии 70 см
между точками (равному диаметру шара) зависи-
мость RMS спектров обеих переменных от на-
правления связи в условиях СФ и ПФ уменьша-
лась на 45–50%. В этих условиях величина коле-
баний тела становилась примерно такой же, как
при ЗГ.

Анализ колебаний тела во фронтальной плос-
кости в тестовых пробах при стоянии с ОГ в усло-
виях СФ- и ПФ-связей, в отсутствии и в присут-
ствии дополнительных неподвижных точек ис-
следуемых переменных, выявил примерно те же
закономерности изменений RMS спектров обеих
переменных, но менее выраженные.

Динамика изменений амплитудных характе-
ристик колебаний тела при поддержании позы в
условиях введения неподвижных точек сопро-
вождалась не столь существенными, но все же за-
метными, особенно в сагиттальной плоскости,
трансформациями частоты позных колебаний.
Как правило, в тех случаях, когда при СФ- или
ПФ-связях введение точек на экран приводило к
снижению величины колебаний тела, относи-
тельно высокочастотные характеристики колеба-
ний (переменная ЦД–ЦТ) возрастали, прибли-
жаясь к значениям, наблюдавшимся в контроль-
ных условиях, тем самым увеличивая жесткость
занятых в поддержании равновесия мышц ног.

В наших исследованиях [17, 18] было показано,
ухудшение показателей устойчивости тела в усло-
виях нестационарной ВЗС. Мы предположили,
что это ухудшение может быть связано с неспо-
собностью ЦНС согласовать необычные сигналы
зрительной системы с информацией от проприо-
цепторов мышц ног и тактильных рецепторов
стоп. Значительное влияние зрения на динамику
поддержания вертикальной позы показано для
молодых и пожилых здоровых испытуемых [20–25].
Эти данные доказывают, что зрение является сен-
сорной модальностью, способной служить на-
дежным источником информации для контроля
вертикальной позы. Входы от зрительной систе-
мы постоянно поступают в ЦНС и участвуют в
построении внутреннего представления о поло-
жении человека в окружающем экстраперсональ-
ном пространстве. Затем эта информация ис-
пользуется для выработки двигательных команд к
постуральным мышцам, ответственным за стаби-
лизацию основных суставов осевого скелета (на-
пример, голеностопных, коленных, тазобедрен-
ных и межпозвонковых суставов). Если зрение
нарушено, качество экстероцептивной информа-
ции снижается, и управление осуществляется при
недостаточном уровне уверенности в отношении
текущего состояния динамики тела. В результате
вертикальное положение становится менее ста-
бильным, что отражается в увеличении амплиту-
ды и частоты колебаний тела. Эти представления
подтверждаются данными, свидетельствующими
о том, что кратковременные нарушения зритель-
ного входа действительно модифицируют актив-
ность мышц, участвующих в поддержании верти-
кальной позы [26], а также с наличием колебаний
тела, синхронизированных по фазе к движению
поля зрения [27–30].

Полученные в этом исследования результаты
подтверждают высказанные выше соображения.
Действительно внедрение ничтожных по размеру
неподвижных точек (одной или четырех) на
экран на фоне необычных колебаний проекции
трехмерного шара приводило к частичной, но су-
щественной, стабилизации вертикальной позы.
При этом степень стабилизации позы зависела



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 48  № 6  2022

ВЛИЯНИЕ НЕПОДВИЖНЫХ ТОЧЕЧНЫХ МЕТОК 73

как от количества вводимых стационарных точек,
так и от их удаления от центра экрана (шара).
Этот эффект может быть обусловлен тем, что од-
на метка может использоваться только в качестве
точки фиксации, в то время как четыре точки,
расположенные в углах квадрата, уже могут ис-
пользоваться для построения зрительной верти-
кали и горизонтали в ретинотопических коорди-
натах. Тем не менее, даже в этих условиях, наличие
нестационарного фонового объекта, движущего-
ся необычным образом, видимо, создавало труд-
ности для мультимодальной системы отсчета,
объединяющей зрительную, проприоцептивную
и вестибулярную информацию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, показано, что в условиях не-

стабильности зрительного окружения присутствие
в поле зрения небольшого количества стационар-
ных объектов малой величины может существен-
но улучшать амплитудно-частотные характери-
стики поддержания вертикальной позы. Однако
даже в этих условиях качество стояния, тем не ме-
нее, остается хуже, чем при стоянии с ОГ в усло-
виях полностью неподвижного зрительного окру-
жения.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-
лениях, и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Института проблем передачи инфор-
мации им. А.А. Харкевича РАН (Москва).
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исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
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стоящего исследования.
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Influence of Fixed Point Marks on Maintaining a Vertical Pose when Observing
a Virtual Three-Dimensional Object Linked to Body Oscillations

G. V. Kozhinaa, Yu. S. Levika, A. K. Popova, B. N. Smetanina, *
aInstitute for Information Transmission Problems (A.A. Kharkevich Institute) of RAS, Moscow, Russia

*E-mail: boris_smetanin@hotmail.com

The influence of additional visual information on the process of maintaining a vertical posture on a compliant
support was studied. The subjects stood in stereo glasses and a mask that limited the field of view in a darkened
room in front of a screen on which a three-dimensional image of a dark gray ball was projected. The virtual
ball covered a field of view of approximately 36 degrees. The presentation of the ball was combined with the
introduction of additional fixed objects (dots with an area of 1 cm2). The latter, in the amount of one or four,
could be present in different places, but within the area covered by the ball. In the control samples, the ball
was motionless. In test samples, the position of the ball depended on body oscillations in the anteroposterior
and lateral directions in such a way that body displacements caused the ball to move in the same (in-phase
connection, IPh) or opposite directions (anti-phase connection, CPh). The contribution of visual control to
maintaining the posture was assessed by changes in the amplitude-frequency characteristics of elementary
variables calculated from the trajectory of the center of pressure of the feet (CP). These variables were the ver-
tical projection of the body’s center of gravity (CG) and the difference between the CP and the vertical pro-
jection of the center of gravity (CP–CG). An analysis of the CG and CP–CG variables revealed a clear de-
pendence of their spectra on the direction of the connection between the displacements of the body and the
ball, as well as the influence of the presence of fixed points on this dependence. Thus, in test trials, when
standing with open eyes and in the absence of additional fixed points, the oscillations in the sagittal plane in-
creased significantly compared to the control. In particular, under IPh conditions, the increase in the root-
mean-square value of the amplitude spectra (RMS) of the spectra was approximately 2.5 times, and under
CHp conditions, it was 2-fold, while the RMS values of the spectra were also significantly higher than when
standing with eyes closed. When adding one fixed point in the center of the screen as a fixed reference point,
the oscillations practically did not change. When adding four points symmetrically located at a distance of
8.75 cm from the center of the screen, the RMS spectra of both variables decreased by 20–25%. With an in-
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crease in the distance between the points up to 35 cm, a further decrease in body vibrations was observed: by
30–35%. At a distance of 70 cm between the points (equal to the ball diameter), the RMS of the spectra de-
creased by 45–50%. Under these conditions, the magnitude of body oscillations became approximately the
same as with closed eyes. Thus, it is shown that under conditions of instability of the visual environment, the
presence of stationary objects of small size significantly affects the maintenance of the posture, but the quality
of standing still remains lower than in a stationary visual environment.

Keywords: vertical posture, visual destabilization, virtual visual environment, sensorimotor conflict, stabilog-
raphy.
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Целью работы было изучить влияние силовой тренировки на постуральную устойчивость молодых
физически активных девушек (n = 38, 17–21 год). 19 девушек в течение 10 нед. (3 раза в неделю) тре-
нировали силовые способности нижних конечностей и 19 девушек составили группу “Контроль”.
Устойчивость моноопорной позы анализировали по колебаниям общего центра давления (ОЦД) и
колебаниям углов в голеностопном и коленном суставах в тестах: 1) на стабилоплатформе с откры-
тыми (ОГ) и закрытыми (ЗГ) глазами; 2) на низком пресс-папье (h = 10 см) с ОГ и ЗГ и 3) на высоком
пресс-папье (h = 30 см) с ЗГ. Силовые способности регистрировали с помощью функциональных
тестов. Компонентный состав всего тела и нижних конечностей определяли с помощью биоимпе-
дансного анализа. По сравнению с группой “Контроль” у тренированных девушек установлено уве-
личение силовых способностей без признаков гипертрофии мышц, а также тенденция (р < 0.09)
к увеличению стабильности коленного сустава в стойке на низком пресс-папье. Точность воспро-
изведения наклона вертикальным телом после тренировки не изменилась. Однако снижение коле-
баний ОЦД и углов в голеностопном суставе в стойках на стабилоплатформе и на низком пресс-па-
пье, а также увеличение времени равновесия на высоком пресс-папье, выявленные после силовой
тренировки, не отличались от изменений этих показателей в группе “Контроль”. Таким образом,
несмотря на повышение стабильности коленного сустава, силовая тренировка мышц нижних ко-
нечностей практически не влияет на регуляцию статического (на твердой опоре) и полудинамиче-
ского (на подвижном пресс-папье) равновесия.

Ключевые слова: постуральная устойчивость, стабилография, статическое и полудинамическое
равновесие, силовая тренировка, моноопорная поза, пресс-папье.
DOI: 10.31857/S0131164622700059

Многими исследованиями показана повы-
шенная статическая устойчивость вертикальной
позы у спортсменов разной направленности тре-
нировочного процесса: стрелков, различных иг-
роков, гимнастов, борцов, лыжников и предста-
вителей других видов [1, 2]. Однако механизмы,
лежащие в основе повышенной постуральной
способности большинства спортсменов, полно-
стью не выяснены.

Система постуральной регуляции – это слож-
ная многоуровневая система, включающая цен-
тральный аппарат управления, сенсорные системы
и исполнительный нервно-мышечный аппарат [3].

Спортивная тренировка оказывает влияние на
все эти компоненты и ведет к росту ее эффектив-
ности. Одна из гипотез предполагает, что регуля-
ция позы совершенствуется вместе с развитием
силовых способностей постуральных мышц. Дей-
ствительно, установлена повышенная скорость и
амплитуда колебаний общего центра давления те-
ла (ОЦД) у пожилых лиц с возрастной саркопени-
ей [4, 5] или при снижении силовых способностей
у переболевших полиомиелитом [6]. Напротив,
у тяжелоатлетов устойчивость позы, особенно в
условиях отсутствия зрительной информации и
на податливой опоре, значительно выше, чем у
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молодых испытуемых, не занимающихся спор-
том [7], указывая на возможное влияние силовых
способностей на баланс позы. Увеличение силы
постуральных мышц будет снижать напряжение
центрального аппарата системы регуляции позы,
т.е. активность нервных процессов для генерации
необходимой силы мышц, что проявляется в по-
вышении устойчивости позы. Так, повышение
скорости колебаний ОЦД сочетается с большими
относительными величинами электромиографи-
ческой активности и крутящего момента мышц
голени во время постуральных тестов [4].

Однако результаты экспериментальных работ,
изучавших эффект силовой тренировки, проти-
воречивы. Одни исследования показывают эф-
фективность силовой тренировки, например, у
пожилых испытуемых с исходно низкими сило-
выми способностями [5]. Механизмы, опосреду-
ющие эффект силовой тренировки, могут быть
связаны: с ростом скорости развития напряжения
мышц и своевременностью коррекций позы [8],
снижением напряжения центрального звена ре-
гуляции позы и автоматизацией процесса управ-
ления [4], а также с повышением проприоцептив-
ной чувствительности, а значит и точности посту-
ральных коррекций [6].

Напротив, другие исследования, выполнен-
ные на молодых испытуемых, не смогли обнару-
жить позитивных изменений в регуляции стати-
ческой позы под влиянием силовой тренировки [9].

Цель настоящей работы – оценить эффектив-
ность силовой тренировки мышц нижних конеч-
ностей, обеспечивающих постуральную функцию,
в совершенствовании статической и полудина-
мической устойчивости позы у молодых физиче-
ски активных девушек.

МЕТОДИКА
Организация исследования. В исследовании на

добровольной основе принимали участие прак-
тически здоровые девушки-студентки (n = 38, 18–
21 год) без заболеваний центральной и перифери-
ческой нервно-мышечной системы и органов
зрения, ведущие физически активный образ жиз-
ни. 19 девушек вошли в группу “Контроль” и 19 –
в экспериментальную группу “Сила”.

Обследования всех показателей выполняли до
и после 10-недельной программы силовой трени-
ровки. Контрольная группа вела привычный
образ жизни и занималась физическими упражне-
ниями в рамках дисциплины “физическая куль-
тура” университета (дважды в неделю). Экспери-
ментальная группа тренировалась по программе
скоростно-силовой тренировки на мышцы ниж-
них конечностей (3 раза в неделю по 60–80 мин).
Каждое занятие включало: 15 мин общей размин-
ки (беговые и прыжковые упражнения, разми-

ночные упражнения на суставы ног и туловища);
плиометрические упражнения (15–20 мин, прыжки
с гимнастической скамейки, прыжки на скамей-
ку с выпрыгиванием вверх, прыжки вверх и в
длину с одной и двух ног; использовали дополни-
тельные отягощения весом 3–5–7 кг); упражнения
со штангой и гантелями (15–20 мин, приседание
со штангой, выпады с гантелями, 10–30 повтор-
ных максимумов, то есть вес спортивного снаря-
да, максимальное количество повторений с кото-
рым составляет 10–30 раз); упражнения на силовых
тренажерах (15–20 мин, сгибание и разгибание
ног в коленном суставе, сопротивление составля-
ло 5–20 повторных максимумов); общеразвиваю-
щие упражнения (5 мин). Упражнения выпол-
няли повторным методом силовой тренировки.
Интервал отдыха между подходами варьировал
от 1 мин после низкоинтенсивных упражнений
до 3–4 мин после околомаксимальных сопротив-
лений.

Оценка состава тела выполнена с помощью
биоимпедансного анализатора АВС-01 и про-
граммы полисигментного анализа АВС-01-0454
(“Медасс”, Москва). Длину и массу тела измеря-
ли медицинскими весами и ростомером. Биоим-
педансные измерения выполнялись в положении
испытуемого лежа на 10–12 мин горизонтального
положения с наложением токового и измеритель-
ного электродов на оба запястья рук и оба голено-
стопа ног. В программе АВС-01-0454 рассчитыва-
ли следующие показатели: жировую (ЖМ в кг)
и безжировую (БЖМ в кг) массу всего тела и ниж-
них конечностей. Для анализа использовали сред-
нее значение ЖМ и БЖМ обеих конечностей.

Статическую устойчивость вертикальной позы
определяли на твердой и неподвижной стабило-
платформе (“Neurocor Trast-M”, Россия, частота
дискретизации сигнала 500 Гц) с помощью оцен-
ки колебаний ОЦД в моноопорной стойке на не-
ведущей ноге с открытыми (ОГ, 40 с) и закрыты-
ми (ЗГ, 40 с) глазами, вторая нога была согнута в
коленном суставе (около 100 град), руки были
скрещены и прижаты к груди. В положении ОГ
испытуемые фиксировали взгляд на окружности
(радиус 10 см), расположенной на расстоянии 2 м
от платформы.

Полудинамическую устойчивость моноопорной
позы определяли в двух тестах на подвижном в са-
гиттальной плоскости пресс-папье разной высо-
ты: 1) низком (h = 10 см) и 2) высоком (h = 30 см).
К полудинамическому равновесию относят спо-
собность сохранять ОЦД в пределах базы опоры,
подвижной (качающейся) относительно любой
оси [9]. На низком пресс-папье (h = 10 см, r = 60 см),
размещенном на стабилоплатформе, регистриро-
вали колебания ОЦД в моноопорной стойке с от-
крытыми (40 с) и закрытыми (40 с) глазами.
На высоком пресс-папье (h = 30 см, r = 60 см) в
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моноопорной стойке с закрытыми глазами опре-
деляли только среднее время (с) стояния в трех
попытках. Высокое пресс-папье использовали с
целью определения максимальной способности к
постуральному балансу на одной ноге. Обычная
молодая девушка на данном пресс-папье могла
простоять до потери равновесия около 10 с.

Для анализа постуральной устойчивости на
стабилоплатформе и на низком пресс-папье ис-
пользовали следующие показатели: 1) средняя
линейная скорость ОЦД (V-ОЦД, мм/с); 2) 95%
площадь колебаний ОЦД (S-ОЦД, мм2).

Кинематический анализ моноопорной позы. Во
время постуральных тестов на стабилоплатформе
(и на низком пресс-папье) синхронно с ОЦД
определяли колебания углов в коленном (КС) и
голеностопном (ГСС) суставах опорной конечно-
сти с помощью трех датчиков-гироскопов (“Neu-
rocor Trast-M”), закрепленных эластичной лентой
на тыльной стороне стопы, латеральных сторонах
голени и бедра. Для анализа использовали пока-
затели колебаний углов в КС и ГСС опорной ко-
нечности в сагиттальной и фронтальной плоско-
сти: 1) среднеквадратическое отклонение (или
амплитуда) (SDс/ф-ГСС и SDс-КС в град);
2) средняя угловая скорость колебаний (Vс/ф-
ГСС и Vс-КС в град/с).

Специфическую (или постуральную) проприо-
цептивную чувствительность определяли как
способность к активному воспроизведению угла
наклона прямым телом в голеностопном суставе.
Тест включал несколько этапов: 1) 10 с вертикаль-
ная биопорная стойка с ЗГ на стабилоплатформе;
2) наклон прямым телом (руки прижаты по бокам
к туловищу) путем сгибания в ГСС вперед до ка-
сания грудью ограничителя, расположенного на
расстоянии 5 см от груди (2–3 с); 3) запоминание
в течение 5 с согнутой в ГСС статической верти-
кальной позы с ЗГ – рабочая поза; 4) возврат в ис-
ходное вертикальное положение с ЗГ с сохране-
нием вертикальной позы 5 с; 5) самостоятельное
воспроизведение рабочей позы по команде экс-
периментатора в течение пяти секунд с возвраще-
нием в исходное вертикальное положение. Вос-
произведение наклона прямым телом выполняли
трижды. Для оценки специфической проприо-
цептивной чувствительности определяли: абсо-
лютную среднюю (за три попытки) ошибку вос-
произведения отклонения ОЦД (в мм), абсолют-
ную среднюю ошибку воспроизведения угла в
голеностопном (ГСС) и тазобедренном (ТБС) су-
ставах (в мм). Эффективность данной методики
была апробирована авторами ранее [10].

Силовые способности определяли с помощью
функциональных тестов: 1) прыжок в длину с ме-
ста (см); 2) время бега на 12 м с автоматической
регистрацией времени с помощью Apple iPad и
приложения “SprinterTimer”; 3) силовых тестов:

сгибание (максимальное число повторений с отя-
гощением 30 кг) и разгибание (максимальное
число повторений с отягощением 40 кг) обеих ног
в коленном суставе на специальном силовом тре-
нажере.

Статистика. Результаты в таблицах представ-
лены как медиана (Ме) ± межквартильный рамах
(25–75%). Двухфакторный анализ для повторных
измерений (ANOVA) использовали для определе-
ния различий в динамике показателей состава те-
ла и силовых способностей между группами
“Контроль” и “Сила”. Для всех показателей
определяли степень изменения за эксперимен-
тальный период относительно исходного уровня
(Δ, %). По данным критерия Shapiro-Wilk значи-
тельная часть показателей имела ненормальное
распределение. Сравнительный анализ между
группами выполняли с помощью критерия Mann-
Whitney. Различия до и после экспериментального
периода в группах выполняли с помощью парно-
го теста Wilcoxon. Корреляционный анализ про-
водили с изменениями показателей за экспери-
ментальный период (Δ) с помощью ранговой кор-
реляции Spearman (r). Различия в количестве
испытуемых, выполнивших тест “Стойка на низ-
ком пресс-папье с ЗГ”, между группами до трени-
ровки анализировали с помощью критерия Хи-
квадрат (χ2), а различия в количестве испытуемых
до и после тренировки по этому тесту внутри
групп оценивали по критерию МакНемара. Рас-
четы выполняли в программе Statistica v12.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Изменение состава тела под влиянием 10-не-

дельной силовой тренировки. Группы не различа-
лись по показателям состава тела (масса и длина
тела, безжировая масса (БЖМ) тела, жировая
масса (ЖМ) тела, БЖМ и ЖМ нижних конечно-
стей в кг) как до, так и после тренировки. Однако
за период тренировки в группе “Сила” увеличи-
лась МТ (+0.6 ± 1.1 кг, р = 0.026 по сравнению с
исходным уровнем и –0.4 ± 1.1 кг, р > 0.05 по
сравнению с исходным уровнем в группе “Кон-
троль”, р = 0.008 между группами), главным обра-
зом за счет БЖМ тела (рис. 1, А), изменение ЖМ
тела в группе “Сила” было не значимо (рис. 1, Б).
Таким образом, в группе “Сила” отмечался лег-
кий анаболический эффект на уровне всего тела.

Несмотря на тренировку существенных изме-
нений БЖМ (рис. 1, В) и ЖМ (рис. 1, Г) нижних
конечностей в кг по отношению к исходному
уровню мы не выявили. Также не выявлено суще-
ственных различий между группами в изменени-
ях (∆) БЖМ и ЖМ нижних конечностей за период
наблюдения. Таким образом, какой-либо гипер-
трофии тренируемых мышц нижних конечностей
методом биоимпедансометрии после трениров-
ки, несмотря на небольшой позитивный сдвиг
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БЖМ всего тела в группе “Сила”, мы не зафикси-
ровали.

Силовые способности нижних конечностей. До
тренировки группы не различались по силовым
показателям. После 10-недельной тренировки
группа “Сила” во всех силовых тестах показало
существенное улучшение по сравнению с груп-
пой “Контроль” (во всех функциональных тестах
p < 0.05 по данным ANOVA, рис. 2).

Как результат, у девушек группы “Сила” после
10-недельной тренировки показатели в тестах
“разгибание и сгибание ног в коленных суставах”
стали существенно больше (р < 0.05, рис. 2, В, Г),
а прыжок в длину стал больше на уровне тенден-
ции (р = 0.063, рис. 2, Б), чем в группе “Кон-
троль”.

Статическая устойчивость позы 
после силовой тренировки

Моноопорная стойка на стабилоплатформе с
открытыми глазами. Группы не различались по

каким-либо показателям колебаний ОЦД, колен-
ного и голеностопного суставов в моноопорной
стойке как до, так и после силовой тренировки
(табл. 1). Кроме того, несмотря на снижение V-ОЦД
(р < 0.05), Vс-КC (р < 0.1), SDф-ГСС (р < 0.05) и
Vф-ГСС (р < 0.01) после тренировки в группе
“Сила”, отличий от изменений этих показателей
в группе “Контроль” не выявлено.

Изменения стабилографических и кинемати-
ческих показателей в стойке на платформе с ОГ
не коррелировали с изменением состава тела или
нижних конечностей (все р > 0.1). Из всех сило-
вых показателей только прирост разгибания ног в
колене значимо коррелировал с ΔVc-ГСС-ОГ на
платформе (r = –0.33; р = 0.042). Слабые связи
выявлены между увеличением длины прыжка с:
1) ∆SDс-ГСC-ОГ (r = –0.30; р = 0.067) и 2) ∆ Vф-
ГСС-ОГ (r = –0.31; р = 0.052).

Моноопорная стойка на платформе с закрыты-
ми глазами. Группы не различались ни по стаби-
лографическим, ни по кинематическим показа-
телям устойчивости моноопорной позы в стойке

Рис. 1. Изменения состава тела в группах “Сила” (С) и “Контроль” (К) после 10-недельной силовой тренировки
(М ± 95% Дов. Инт.). 
А – безжировая масса (БЖМ, кг) тела (ANOVA p = 0.270), Б – жировая масса (ЖМ, кг) тела (ANOVA p = 0.031), В – БЖМ
конечностей (кг) (ANOVA p = 0.976), Г – ЖМ конечностей (кг) (ANOVA p = 0.340). ** – р < 0.01 – значимость различий
по сравнению с исходным уровнем до тренировки, вычисленная по апостериорному критерию наименьшей значимой
разницы. ANOVA р – различия в динамике показателей за период тренировки между группами К и С.
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с ЗГ как до, так и после тренировки (табл. 2). По-
сле силовой тренировки в группе “Сила” по срав-
нению с исходным уровнем снизились (табл. 2):
Vс-KC-ЗГ (р < 0.05), SDф-ГСС-ЗГ (р < 0.01) и Vф-
ГСС-ЗГ (р < 0.01), а также амплитуда (SD) коле-
баний ОЦД во фронтальной плоскости (–5.54 ±
± 22.2%, р = 0.018, результаты не показаны).
Однако эти изменения в группе “Сила” не отли-
чались от динамики этих показателей в группе
“Контроль” (табл. 2).

Изменения стабилографических и кинемати-
ческих показателей в стойке на платформе с ЗГ не
коррелировали с изменением состава тела или
нижних конечностей (все р > 0.1). Из функцио-
нальных тестов только прирост результата в тесте
“Прыжок в длину с места” слабо коррелировал
с ΔSDф-ГСС-Пл-ЗГ (r = –0.38; р = 0.018).

Полудинамическая устойчивость позы 
после силовой тренировки

Моноопорная стойка на низком пресс-папье с
открытыми глазами. Практически по всем пока-
зателям (за исключением повышенной V-КС-с до
тренировки в группе “Сила”) группы не различа-
лись как до, так и после силовой тренировки
(табл. 3). Наибольшие различия на уровне тен-
денции в динамике показателей между группами от-
мечены в коленном суставе: амплитуда (ΔSD-КС-с,
р = 0.098) и скорость (ΔV-КС-с, р = 0.062) колеба-
ний в КС после тренировки в группе “Сила” сни-
зились несколько больше, чем в группе “Кон-
троль”. Однако изменения других показателей за
период тренировки не различались между груп-
пами.

Рис. 2. Изменение силовых показателей в группах “Сила” (С) и “Контроль” (К) после 10-недельной силовой трени-
ровки (М ± 95% Дов. Инт.). 
А – время бега на 12 м (ANOVA p = 0.003), Б – прыжок в длину с места (ANOVA p = 0.018), В – разгибание ног в колене
на тренажере с сопротивлением 40 кг (ANOVA p = 0.024), Г – сгибание ног в колене на тренажере с сопротивлением 30
кг (ANOVA p = 0.001). */** – р < 0.05/0.01 – значимость различий по сравнению с исходным уровнем до тренировки,
вычисленная по апостериорному критерию наименьшей значимой разницы. ANOVA р – различия в динамике показа-
телей за период тренировки между группами К и С. +/# – р < 0.1/0.05 между группами К и С после тренировки.
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Прирост БЖМТ слабо коррелировал с ΔSDc-КС-
ПП-ОГ (r = –0,31; р = 0.048), корреляций с изме-
нением ЖМ и БЖМ ног не выявлено (все р > 0.1).
Со стороны силовых показателей, только прирост
количества разгибаний ног в колене коррелиро-
вал с уменьшением: 1) SDф-ГСС-ПП-ОГ (r = –0.34;
р = 0.030) и 2) Vф-ГСС-ПП-ОГ (r = –0.29; р =
= 0.074).

Моноопорная стойка на низком пресс-папье с за-
крытыми глазами. Тест на низком пресс-папье
оказался достаточно сложным постуральным за-
данием – простоять 40 с. Тест не выполнили до
тренировки в группе “Сила” 47% (9/19) девушек,
а в группе “Контроль” – 33% (7/21) (р = 0.5 между

группами “Сила” и “Контроль” по тесту χ2). По-
сле программы тренировки тест не прошли в
группе “Сила” 16% девушек (3/19, р < 0.09 по те-
сту МакНемара между до и после), в группе “Кон-
троль” – 29% девушек (6/21, р = 0.81 по тесту
МакНемара между до и после). Различие между
группами в количестве испытуемых, прошедших
этот тест, было не существенно.

Стабилометрический анализ выполнен на 10 ис-
пытуемых группы “Сила” и 11 контрольных де-
вушках, которые прошли тест полностью до и
после программы тренировки. В группе “Сила”
после тренировки выявлено снижение следую-
щих показателей: S-ОЦД-ПП-ЗГ на 27.2% на

Таблица 1. Стабилографические и кинематические показатели устойчивости позы на стабилоплатформе
с открытыми глазами Ме [25–75%]

Примечание: V-ОЦД – скорость колебаний ОЦД; Δ – изменение за период тренировки; SDф/SDc – амплитуда колебаний угла
в суставе по фронтали/по сагиттали; Vс/Vф – скорости колебаний суставных углов по сагиттали/по фронтали; КС – колен-
ный сустав; ГСС – голеностопный сустав; ОГ – открытые глаза; ^/*/** – p < 0.1/0.05/0.01 по сравнению с исходным перио-
дом; р – значимость различий между группами.

Показатели “Сила” “Контроль” р

Общий центр давления

V-ОЦД-ОГ, мм/с (до) 32.3 [26.9–36.7] 30.6 [26.3–35.6] 0.274
V-ОЦД-ОГ, мм/с (после) 29.8 [24.3–36.9] 26.0 [22.3–33.5] 0.255
ΔV-ОЦД-ОГ, % –11.2 [–18.6–2.0]* –14.7 [–19.1–5.0]** 0.381

S-ОЦД-ОГ, мм2 (до) 328 [223–433] 312 [214–397] 0.231

S-ОЦД-ОГ, мм2 (после) 265 [227–307] 245.0 [181–349] 0.599

ΔS-ОЦД-ОГ, % –14.1 [–47.6–18.8] 1.0 [–25.0–21.4] 0.231

Коленный сустав

SDс-KC-ОГ, град (до) 0.75 [0.43–1.21] 0.65 [0.48–0.99] 0.672
SDс-KC-ОГ, град (после) 0.55 [0.31–0.94] 0.61 [0.42–0.89] 0.530
∆SDс-KC-ОГ, % –19.64 [–53.38–44.62] 9.07 [–53.75–44.62]^ 0.804

Vс-KC-ОГ, град/с (до) 2.08 [1.34–3.03] 1.96 [1.61–2.67] 0.530
Vс-KC-ОГ, град/с (после) 2.09 [1.53–2.98] 1.81 [1.41–2.85] 0.726
∆Vс-KC-ОГ, % –5.22 [–21.74–8.60]* –10.21 [–24.36–12.46] 0.884

Голеностопный сустав

SDс-ГСС-ОГ, град (до) 0.73 [0.61–0.97] 0.69 [0.55–1.77] 0.521
SDс-ГСC-ОГ, град (после) 0.74 [0.57–1.14] 0.75 [0.61–1.15] 0.815
∆SDс-ГСC-ОГ, % –9.86 [–26.97–13.85] 3.41 [–30.43–53.45] 0.365
SDф-ГСС-ОГ, град (до) 1.47 [0.92–2.83] 1.65 [1.15–2.34] 0.683
SDф-ГСС-ОГ, град (после) 1.15 [0.74–2.08] 1.55 [0.91–1.98] 0.793
∆SDф-ГСС-ОГ, % –26.32 [–40.14–3.48]** –2.99 [–33.76–13.98] 0.381
Vф-ГСС-ОГ, град/с (до) 6.69 [3.89–9.84] 5.54 [4.26–9.41] 0.726
Vф-ГСС-ОГ, град/с (после) 4.67 [3.31–7.70] 5.19 [3.48–7.64] 0.849
∆Vф-ГСС-ОГ, % –26.93 [–37.12–2.31]** –19.21 [–27.09–3.86]* 0.579
Vс-ГСС-ОГ, град/с (до) 2.28 [1.85–3.27] 2.07 [1.80–2.69] 0.231
Vс-ГСС-ОГ, град/с (после) 2.61 [1.98–3.23] 2.28 [1.75–2.86] 0.465
∆Vс-ГСС-ОГ, % 2.54 [–20.18–24.89] –4.58 [–12.72–35.51] 0.484
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уровне тенденции (р = 0.06), V-КС-ПП-ЗГ на
20.0% (р < 0.05), SDф-ГСС-ПП-ЗГ на 22.8% (p <
< 0.05), Vф-ГСС-ПП-ЗГ на 20.1% (р < 0.05) по
сравнению с исходным уровнем (табл. 4). Однако
различия по ΔSD-КС-ПП-ЗГ (р = 0.079) и ΔV-КС-
ПП-ЗГ (р = 0.079) между группами “Сила” и
“Контроль” были на уровне тенденции (табл. 4).

Корреляционный анализ выполнен на участ-
никах, которые смогли пройти тест до и после
тренировки (n = 21). Существенная корреляция
обнаружена только между ΔSDc-КС-ПП-ЗГ и
ΔВремя бега на 12 м (r = 0.46; р = 0.038).

Моноопорная стойка на высоком пресс-папье с
закрытыми глазами. Группы не различались по
времени удержания моноопорной стойки на вы-
соком пресс-папье ни до, ни после 10-недельной
силовой тренировки (рис. 3). После курса трени-

ровки в группе “Сила” время баланса увеличи-
лось статистически существенно, но всего на 3.8 с
(р = 0.040 по сравнению с исходным уровнем).
Однако это увеличение не отличалось от измене-
ния в группе “Контроль” (+1.9; –4.0–5.3 c. Ме :
25–75%, р = 0.18).

Значимых корреляций между изменением вре-
мени сохранения устойчивости на высоком
пресс-папье с ЗГ и изменением антропометрии и
силовых показателей за период силовой трени-
ровки не выявлено.

Специфическая проприоцептивная чувстви-
тельность. Оценка точности воспроизведения
наклона вертикальным телом в голеностопном
суставе не выявила существенных изменений
ошибки воспроизведения ОЦД, ошибки воспро-
изведения углов в ТБС и в ГСС (рис. 4) ни в кон-

Таблица 2. Стабилографические и кинематические показатели устойчивости моноопорной позы на платформе
с закрытыми глазами после 10-недельной силовой тренировки (Ме 25–75%)

Примечание: ЗГ – закрытые глаза. Остальные обозначения см. в табл. 1.

Показатели “Сила” “Контроль” р

Общий центр давления

V-ОЦД-ЗГ, мм/с (до) 71.2 [58.0–81.5] 63.3 [51.3–71.6] 0.416
V-ОЦД-ЗГ, мм/с (после) 67.6 [48.7–84.4] 59.11 [43.6–74.4] 0.371
ΔV-ОЦД-ЗГ, % –4.6 [–22.9–10.1] –4.7 [–16.0–6.4] 0.914

S-ОЦД-ЗГ, мм2 (до) 813 [686–1322] 724 [521–1088] 0.498

S-ОЦД-ЗГ, мм2 (после) 692 [605–1179] 679 [504–1027] 0.551

ΔS-ОЦД-ЗГ, % –13.5 [–27.9–17.6] –5.1 [–19.0–15.3] 0.570

Коленный сустав

SDс-KC-ЗГ, град (до) 1.35 [0.58–1.91] 1.46 [0.83–2.32] 0.735
SDс-КС-ЗГ, град (после) 0.97 [0.65–1.52] 1.05 [0.74–0.80] 0.456
∆SDс-KC-ЗГ, % –37.7 [–59.3–47.7] –12.1 [–34.1–11.7] 0.626
Vс-KC-ЗГ, град/c (до) 5.44 [3.29–7.43] 4.16 [3.57–5.49] 0.371
Vс-КС-ЗГ, град/с (после) 4.79 [3.23–6.35] 4.14 [3.14–5.72] 0.524
∆Vс-KC-ЗГ, % –10.9 [–29.4–12.03]* –3.4 [–13.8–8.17] 0.303

Голеностопный сустав

SDс-ГСС-ЗГ, град (до) 1.15 [0.79–1.71] 1.07 [0.86–0.53] 0.860
SDс-ГСС-ЗГ, град (после) 1.34 [0.73–1.81] 1.12 [0.91–1.38] 0.787
∆SDс-ГСС-ЗГ, % 5.6 [–28.6–98.6] 17.3 [–35.0–57.0] 0.828
SDф-ГСС-ЗГ, град (до) 3.56 [1.88–6.85] 3.49 [2.70–4.68] 0.807
SDф-ГСС-ЗГ, град (после) 3.26 [1.54–4.70] 3.42 [2.58–3.99] 0.588
∆SDф-ГСС-ЗГ, % –18.8 [–38.6–4.0]** –5.3 [–23.3–14.1] 0.233
Vф-ГСС-ЗГ, град/с (до) 14.70 [12.0–28.4] 16.50 [12.0–18.8] 0.725
Vф-ГСС-ЗГ, град/с (после) 12.45 [7.91–21.22] 14.73 [8.90–18.03] 0.903
∆Vф-ГСС-ЗГ, % –20.1 [–33.7–2.3]** –10.4 [–19.9–14.8] 0.267
Vс-ГСС-ЗГ, град/с (до) 4.95 [3.71–8.20] 4.10 [3.41–5.22] 0.198
Vс-ГСС-ЗГc, град/с (после) 5.26 [4.14–7.25] 4.76 [3.31–6.32] 0.343
∆Vс-ГСС-ЗГ, % –8.1 [–28.9–32.5] 1.4 [–16.0–34.4] 0.432
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трольной, ни в группе “Сила” после периода си-
ловой тренировки.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Главной целью настоящей работы было изу-
чить влияние силовой тренировки постуральных
мышц нижних конечностей на статическое и по-
лудинамическое равновесие моноопорной позы у
молодых испытуемых. Результаты авторов дан-
ной статьи показали, что силовая тренировка не
оказывает существенного влияния ни на статиче-
скую, ни на полудинамическую устойчивость мо-
ноопорной позы. Однако отмечалась устойчивая
тенденция к снижению амплитуды и скорости
колебаний коленного сустава в стойке на по-
движной опоре.

Программа силовой подготовки любительско-
го уровня оказалась эффективной в увеличении
силовых показателей, но не в увеличении мышеч-
ной массы. После силовой тренировки увеличи-
лась скорость бега на дистанции 12 м, а также воз-
росло количество сгибаний и разгибаний ног в
коленном суставе с субмаксимальным весом. Од-
нако существенных различий в БЖМ и ЖМ ко-
нечностей по сравнению с группой “Контроль”
не выявлено. Следовательно, прирост силовых
способностей произошел в основном за счет со-
вершенствования центрально-нервных факторов
регуляции силы тренируемых мышц, например,
повышения частоты нервных импульсов, рекру-
тизации двигательных единиц, межмышечной
координации сокращений и других процессов.
Действительно, показано, что прирост силы

Таблица 3. Изменение стабилографических и кинематических показателей устойчивости позы на низком пресс-
папье с открытыми глазами после 10-недельной силовой тренировки (Ме 25–75%)

Примечание: ПП – пресс-папье; ОГ – открытые глаза. Остальные обозначения см. в табл. 1.

Показатели “Сила” “Контроль” р

Общий центр давления

V-ОЦД-ПП-ОГ, мм/с (до) 38.7 [27.5–43.3] 34.9 [31.6–40.0] 0.570
V-ОЦД-ПП-ОГ, мм/с (после) 35.1 [25.1–40.3] 30.7 [26.4–36.5] 0.787
ΔV-ОЦД-ПП-ОГ, % –8.9 [–15.6–4.1]* –16.5 [–20.7–3.1]** 0.330

S-ОЦД-ПП-ОГ, мм2 (до) 338 [224–402] 361 [236–479] 0.892

S-ОЦД-ПП-ОГ, мм2 (после) 314 [274–351] 222 [175–321] 0.151

ΔS-ОЦД-ПП-ОГ, % –12.6 [–33.5–28.8] –23.0 [–54.0–14.7]* 0.401

Коленный сустав

SDс-КС-ПП-ОГ, град (до) 0.82 [1.45–1.11] 0.61 [1.54–0.79] 0.136
SDс-КС-ПП-ОГ, град (после) 0.56 [0.40–1.04] 0.72 [0.62–1.04] 0.162
ΔSDс-КС-ПП-ОГ, % –34.4 [–67.5–5.2]** 1.3 [–37.9–25.7] 0.098
Vс-КС-ПП-ОГ, град/с (до) 3.52 [2.73–5.16] 2.37 [1.92–3.22] 0.036
Vс-КС-ПП-ОГ, град/с (после) 2.46 [1.88–3.16] 2.12 [1.84–3.27] 0.855
ΔVс-КС-ПП-ОГ, % –20.7 [–49.6–10.9]** –12.1 [–29.8–37.3] 0.062

Голеностопный сустав

SDс-ГСС-ПП-ОГ, град (до) 1.48 [1.00–1.77] 1.71 [1.03–2.12] 0.508
SDс-ГСС-ПП-ОГ, град (после) 1.47 [0.88–1.64] 1.34 [0.93–1.70] 1.000
ΔSDс-ГСС-ПП-ОГ, % –12.0 [–36.5–19.9] –11.3 [–42.3–23.8]* 0.704
SDф-ГСС-ПП-ОГ, град (до) 1.65 [1.26–2.45] 1.71 [1.37–2.10] 0.921
SDф-ГСС-ПП-ОГ, град (после) 1.55 [1.00–2.04] 1.57 [0.97–1.88] 1.000
ΔSDф-ГСС-ПП-ОГ, % –9.4 [–39.2–2.5]* –14.2 [–36.4–2.9]^ 0.811

Vф-ГСС-ПП-ОГ, град/с (до) 6.45 [4.83–9.68] 6.62 [5.27–9.34] 0.899
Vф-ГСС-ПП-ОГ, град/с (после) 4.95 [3.34–7.17] 6.92 [3.54–8.07] 0.375
ΔVф-ГСС-ПП-ОГ, % –20.6 [–36.9–2.5]** –16.0 [–30.7–0.8]^ 0.508

Vс-ГСС-ПП-ОГ, град/с (до) 5.16 [3.28–6.08] 4.53 [3.52–6.28] 0.499
Vс-ГСС-ПП-ОГ, град/с (после) 3.98 [3.28–4.97] 4.22 [2.95–5.81] 0.910
ΔVс-ГСС-ПП-ОГ, % –16.3 [–28.8–9.2]** –19.62 [–30.0–2.6]* 0.855
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мышц после первых 2-х мес. тренировок, в основ-
ном, происходит за счет нервных адаптаций и ма-
ло связан с гипертрофией мышц [11].

Силовая тренировка и статическая устойчи-
вость позы. Статический баланс – это способ-
ность сохранять ОЦД в пределах фиксированной
и неподвижной базы опоры, например, на твер-
дой опоре [9, 12]. Мы измеряли статическую
устойчивость позы в моноопорной стойке на не
ведущей конечности, поскольку это более слож-
ное задание на равновесие, требующее значи-
тельной активации постуральной системы по
сравнению с биопорным положением. Время мо-
ноопорного баланса является надежным марке-
ром для выявления постурального дефицита и
предиктором падений у пожилых лиц [13].

Результаты показали, что после курса силовой
тренировки в стойке на платформе с ОГ произо-
шло уменьшение V-ОЦД (р < 0.05), а также стаби-
лизация голеностопного сустава по фронтали:
уменьшились SDф-ГСС (р < 0.05) и Vф-ГСС (р <
< 0.01). Однако эти позитивные сдвиги не отлича-
лись от изменений в контрольной группе. В стойке
с ЗГ существенных изменений стабилографиче-
ских показателей за период тренировки не про-
изошло, но увеличилась стабильность коленного
и голеностопного составов. Однако эти измене-
ния также не отличались от сдвигов в группе
“Контроль”. Таким образом, увеличение сило-
вых способностей нижних конечностей после
курса силовой тренировки не оказывало суще-
ственного влияния на повышение статической

Таблица 4. Изменение стабилографических и кинематических показателей устойчивости позы на низком пресс-
папье с закрытыми глазами после 10-недельной силовой тренировки (Ме 25–75%)

Примечание: ПП – пресс-папье; ЗГ – закрытые глаза. Остальные обозначения см. в табл. 1.

Показатели “Сила” (n = 10) “Контроль” (n = 11) р

Общий центр давления

V-ОЦД-ПП-ЗГ, мм/с (до) 78.5 [70.8–101.5] 84.5 [72.2–104.1] 0.699
V-ОЦД-ПП-ЗГ, мм/с (после) 83.0 [67.0–88.8] 89.1 [64.9–103.7] 0.504
ΔV-ОЦД-ПП-ЗГ, % –4.2 [–15.3–10.2] –1.9 [–13.1–4.3] 0.916

S-ОЦД-ПП-ЗГ, мм2 (до) 1944 [1220–2566] 1846 [1226–2521] 0.972

S-ОЦД-ПП-ЗГ, мм2 (после) 1612 [1267–1790] 1816 [1629–2622] 0.098

ΔS-ОЦД-ПП-ЗГ, % –27.2 [–42.4–3.4]^ –1.7 [–26.0–20.3] 0.130

Коленный сустав

SDс-КС-ПП-ЗГ, град (до) 1.60 [1.02–2.10] 1.78 [1.15–3.17] 0.903
SDс-КС-ПП-ЗГ, град (после) 1.84 [1.00–3.04] 2.79 [1.55–3.88] 0.307
ΔSDс-КС-ПП-ЗГ, % –12.2 [–46.9–58.8] 37.8 [0.9–118.0] 0.079
Vс-КС-ПП-ЗГ, град/с (до) 7.30 [6.53–9.59] 7.46 [5.86–8.98] 0.967
Vс-КС-ПП-ЗГ, град/с (после) 6.62 [4.97–7.88] 7.42 [5.23–11.18] 0.307
ΔVс-КС-ПП, % –20.0 [–30.6–7.9]* 7.2 [–23.3–26.7] 0.079

Голеностопный сустав

SDс-ГСС-ПП-ЗГ, град (до) 3.82 [2.94–5.12] 4.55 [3.65–5.19] 0.597
SDс-ГСС-ПП-ЗГ, град (после) 3.67 [3.23–4.16] 4.13 [3.65–4.53] 0.170
ΔSDс-ГСС-ПП-ЗГ, % –13.2 [–39.6–24.5] –0.4 [–18.7–20.6] 0.549
SDф-ГСС-ПП-ЗГ, град (до) 5.15 [3.30–6.03] 5.11 [3.67–5.99] 0.860
SDф-ГСС-ПП-ЗГ, град (после) 3.70 [2.54–4.67] 4.13 [2.92–5.94] 0.170
ΔSDф-ГСС-ПП-ЗГ, % –22.8 [–37.5–1.5]* –19.2 [–36.2–32.7] 0.504
Vф-ГСС-ПП-ЗГ, град/с (до) 19.06 [15.35–20.68] 18.97 [16.58–22.38] 0.916
Vф-ГСС-ПП-ЗГ, град/с (после) 14.61 [12.83–16.43] 16.66 [12.59–24.64] 0.418
ΔVф-ГСС-ПП-ЗГ, % –21.1 [–29.8–4.3]* –17.6 [–32.9–9.1] 0.860
Vс-ГСС-ПП-ЗГ, град/с (до) 12.27 [11.96–17.64] 14.09 [10.47–16.64] 0.972
Vс-ГСС-ПП-ЗГ, град/с (после) 11.91 [11.33–13.70] 13.08 [10.34–15.88] 0.597
ΔVс-ГСС-ПП-ЗГ, % –5.9 [–29.4–5.5] –3.1 [–21.4–17.5] 0.460
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устойчивости вертикальной позы, а снижение ко-
лебаний ОЦД и суставов в группах может быть
обусловлено эффектом обучения, связанного с
повторением батареи тестов на равновесие во
время тестирований.

Силовая тренировка не вызвала существенно-
го повышения и полудинамического равновесия
моноопорной позы в стойке на низком пресс-па-
пье с ОГ и ЗГ. Кроме того, несмотря на суще-
ственный прирост времени сохранения равнове-
сия позы на высоком пресс-папье (в среднем на
3.8 с, р = 0.040, рис. 3) после программы трени-
ровки, никаких отличий oт группы “Контроль”
также не выявлено.

Эти результаты согласуются с данными других
работ, которые так же, как и мы, не смогли вы-
явить позитивных изменений статической устой-
чивости в обычных постуральных тестах (в би- и
моноопорных стойках) после программ силовой
направленности [5, 9, 14].

В частности, в работе [14] не обнаружено по-
вышения статической устойчивости в би- и мо-
ноопорных стойках у пожилых испытуемых после
интервальной тренировки и одновременного ро-
ста пиковой мощности в максимальном велоэр-
гометрическом тесте. В исследовании [9] сравни-
вали эффект силовой и проприоцептивной тре-
нировки на статический, полудинамический и
динамический баланс у здоровых молодых испы-
туемых. Авторы установили, что ни силовая, ни
проприоцептивная тренировки не вызывали
улучшения статического моноопорного баланса,
однако отмечался существенный прирост полу-
динамического и динамического баланса. В дру-
гой работе [5] был показан парадоксально меньший
эффект (≈1%) высоких силовых нагрузок по
сравнению с эффектом (улучшение ≈10%) трени-
ровки с малыми сопротивлениями, но макси-
мальной скоростью упражнений в совершенство-
вании полудинамического баланса у здоровых
пожилых лиц. Авторы предположили, что для по-

Рис. 3. Изменение устойчивости моноопорной стой-
ки на высоком пресс-папье с закрытыми глазами по-
сле курса силовой тренировки. 
С – группа “Сила”, К – группа “Контроль”, * – р <
< 0.05 по сравнению со значениями до тренировки.
Различие между изменениями времени равновесия в
группах по критерию Mann-Whitney р = 0.18.
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стуральной регуляции большее значение имеет
скорость сокращения мышц, чем максимальная
сила или силовая выносливость. Отсутствие эф-
фекта 2-недельной баллистической тренировки
мышц ног на статический и динамический баланс
вопреки увеличению силовых показателей было
показано также у подростков 15−17 лет [15]. В си-
стемном обзоре 37 исследований обнаружили
слабые связи у детей (r = 0.11, р = нд), молодых
(r = 0.20, р = 0.07) и пожилых здоровых лиц (r =
= 0.27, р < 0.001) между показателями силы или
мощности и статической устойчивостью моно-
опорной позы [16]. Несмотря на корреляции, ав-
торы сделали вывод о независимости силовых и
постуральных способностей.

Механизмы отсутствия эффекта силовой тре-
нировки на постуральное равновесие. Причины от-
сутствия влияния возросших силовых способно-
стей постуральных мышц ног на статическую и
полудинамическую устойчивость позы могут
быть обусловлены следующими обстоятельства-
ми. Во-первых, увеличение силовых способно-
стей выше минимально необходимого порога, ве-
роятно, не оказывает дополнительного влияния
на управление вертикальной позой. В обычных
условиях стояния для сохранения равновесия
требуются невысокие силовые способности, по-
этому резерв максимальной силы не использует-
ся для сохранения статического равновесия [1, 9].
Как правило, связь между силой постуральных
мышц и колебаниями позы проявляется при ис-
ходно сниженных силовых способностях посту-
ральных мышц: у пожилых лиц или при заболева-
ниях, сопровождающихся саркопенией/гиподи-
намией [4–6]. Поскольку в нашем эксперименте
участвовали молодые физически активные де-
вушки с нормальным уровнем силовых способ-
ностей мышц ног, то дополнительная силовая
тренировка не вызвала значительного эффекта в
постуральной регуляции.

Во-вторых, нервные адаптации, вызванные
силовыми упражнениями, по-видимому, не ис-
пользуются системой постуральной регуляции во
время заданий на равновесие вследствие их спе-
цифичности тренировочным упражнениям. Дей-
ствительно, регуляция позы, в большей мере, ос-
нована на согласованности и эффективности
сенсомоторных процессов управления посту-
ральными мышцами, а не на способности к мак-
симальным сокращениям. Силовая тренировка
ведет к нервным адаптациям, которые отличны
от перестроек, вызванных специфической посту-
ральной тренировкой [17, 18]. Так, силовая тре-
нировка вызывает рост возбудимости α-мотоней-
ронов в непривычных постуральных тестах. На-
против, после баланс-тренировки возбудимость
в постуральных тестах [17, 18] или рефлекторная
активность на механическое растяжение икро-
ножных мышц [19] снижаются. Специфичность

перестроек возбудимости α-мотонейронов, во мно-
гом, обусловлена нисходящими корково-спино-
мозговыми влияниями: усилением или ослабле-
нием торможения активности Ia-афферентов во
время постуральных заданий после баланс-тре-
нировки и силовой тренировки соответственно.
Схожим образом возбудимость α-мотонейронов
снижается с увеличением координационной слож-
ности постуральных заданий: от положения лежа
к нормальной стойке и к тандемной стойке [20],
хотя некоторые авторы не выявили такой зависи-
мости [21].

Косвенно на независимость регуляции позы
от силовых способностей указывало отсутствие
корреляций между изменениями стабилографи-
ческих показателей в постуральных тестах и при-
ростом силовых способностей за период экспери-
мента. Нами обнаружены только слабые корреля-
ции (r = –0.30–0.40; р < 0.1–0.02) между
изменением кинематических (амплитуды и ско-
рости колебаний углов в голеностопном суставе в
стойке на платформе и пресс-папье) и изменени-
ем силовых показателей (прыжок в длину с места
и разгибание ног на тренажере).

В-третьих, силовая тренировка не вызвала уве-
личения специфической проприоцептивной чув-
ствительности в тесте на воспроизведение накло-
на вертикальным телом в голеностопном суставе.
Ошибка воспроизведения ОЦД, а также ошибки
воспроизведения углов в ТБС и ГСС не измени-
лись после тренировочной программы (рис. 4).
Проприоцептивная чувствительность вносит наи-
больший вклад, около 70%, в устойчивость верти-
кальной позы в статических условиях стояния по
сравнению с вестибулярной (10%) и зрительной
(20%) сенсорными системами [22]. Следовательно,
силовая тренировка оказалась малоэффективной
в совершенствовании соматосенсорного фактора
постуральной устойчивости, что также указывает
на слабое влияние силовой тренировки на спо-
собность к постуральному равновесию.

Полученные нами результаты подтверждаются
литературными данными. Как правило, суще-
ственное влияние на регуляцию позы оказывают
специфические упражнения, имеющие биомеха-
ническое сходство с тестируемыми заданиями на
равновесие [23]. Напротив, упражнения, отлич-
ные от применяемых в исследовании, либо слабо,
либо вообще не влияют на тестируемые посту-
ральные способности [16, 24]. Следовательно,
нервно-мышечные адаптации, обеспечиваемые
силовой тренировкой, вероятно, малоэффективны
для совершенствования постуральной регуляции.

Несмотря на отсутствие прироста стабилогра-
фических показателей устойчивости позы, сило-
вая тренировка привела к снижению амплитуды
(р < 0.05) и скорости (р < 0.05) колебаний колен-
ного сустава в стойке на подвижной опоре в усло-
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виях ОГ и ЗГ. Причем динамика этих показателей
различалась между группами на уровне тенден-
ции: р < 0.09–0.06. Поскольку с ростом сложно-
сти тестов на равновесие вертикальной позы ам-
плитуда и особенно скорость колебаний в суста-
вах опорных конечностей повышаются [25], то
снижение SD-KC и V-КС в стойке на пресс-папье
является позитивной адаптацией, направленной,
на повышение постуральной устойчивости. Как
правило, рост стабильности суставов повышает
устойчивость позы в сложных условиях стояния [9].
Однако в нашей работе повышение стабильности
коленного сустава во время стойки на подвижной
опоре было не достаточным для увеличения
устойчивости всей позы. Вероятно, для этого не-
обходимы дополнительные механизмы, улучша-
ющие нейромышечные регуляции в других суста-
вах тела и конечностях, в первую очередь, в голе-
ностопном суставе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Силовая тренировка постуральных мышц
нижних конечностей у молодых здоровых испы-
туемых способствует увеличению стабильности
коленного сустава в стойке на подвижной опоре,
однако практически не оказывает влияния на ста-
тическое, т.е. в стойке на устойчивой платформе,
и полудинамическое, т.е. в стойке на подвижном
пресс-папье, постуральное равновесие, а также
не изменяет специфическую проприоцептивную
чувствительность в постуральном тесте. Можно
полагать, что нервно-мышечные адаптации, вы-
званные силовыми упражнениями, не имеющие
биомеханического и динамического сходства с
постуральными упражнениями на равновесие, не
могут быть прямо использованы системой регу-
ляции позы, по крайней мере, у молодых испыту-
емых с нормальным уровнем развития физиче-
ских способностей.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с положениями биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г., ее последующих обнов-
лениях, и одобрены локальным биоэтическим
комитетом Ярославского государственного педа-
гогического университета им. К.Д. Ушинского
(Ярославль).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие на участие в
предстоящем экспериментальном исследовании.
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The Influence of Lower Limbs Strength Training on the Postural Stability
of Physically Active Girls

A. A. Melnikova, *, P. A. Smirnovab, A. M. Fedorovc, M. V. Malahovd

aRussian State University of Physical Education, Sport, Youth and Tourism, Moscow, Russia
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The aim of the work was to study the influence of strength training on postural stability of young physically
active girls (n = 38, 17–21 years old). Half of the girls (n = 19) trained the strength abilities of the lower ex-
tremities for 10 weeks (3 times a week) and the other half of the girls (n = 19) made up the “Control”. To as-
sess the one-leg posture stability, f luctuations of the center of pressure (COP) and fluctuations of the angles
in the ankle and knee joints were determined in the tests: 1) on a stabiloplatform with eyes open (ЕO) and
eyes closed (ЕC); 2) on a low see-saw (h = 10 cm) with ЕO and ЕC; 3) on a high (h = 30 cm) see-saw with
ЕC. Strength abilities were recorded using functional tests. The composition of the whole body and lower
limbs were determined using bioimpedance analysis. Compared with the “Control” group, trained girls
showed an increase of strength abilities without signs of muscle hypertrophy, as well as a tendency (p < 0.09)
to the increased stability of the knee joint in standing on a low see-saw. The accuracy of the reproduction of
the vertical body incline did not change after training. However, decreases of f luctuations in COP and angles
in the ankle joint during stance on the stabiloplatform and on a low see-saw, as well as an increase in the bal-
ance time on a high see-saw, revealed after strength training, did not differ from the changes in these indica-
tors in “Control”. Thus, despite the increased stability of the knee joint, strength training of the leg muscles
has practically no effect on the regulation of static (on the solid support) and semi-dynamic (on the movable
see-saw) postural balance.

Keywords: postural stability, stabilography, static and semi-dynamic balance, strength training, one-leg pos-
ture, see-saw.
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РЕАКЦИИ ПУЛЬСА НА ДОЗИРОВАННУЮ ФИЗИЧЕСКУЮ НАГРУЗКУ
У ДЕТЕЙ ДОШКОЛЬНОГО ВОЗРАСТА
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Проведено исследование реакции пульса на дозированную физическую нагрузку (10 приседаний в
максимальном темпе) у 122 мальчиков и 128 девочек в возрасте от 4 до 7 лет, посещающих детский
сад и отнесенных к 1 или 2 группе здоровья. Регистрацию пульса в покое во время нагрузки и в вос-
становительном периоде (5 мин) осуществляли с помощью кардиомониторов Polar. По результатам
тестирования вычисляли интенсивность накопления пульсового долга (ИНПД) для каждого испы-
туемого. Существенных половых различий в реакциях организма выявлено не было. С возрастом
длительность выполнения 10 приседаний сокращается, что отражает интенсификацию нагрузки.
Соответственно возрастают показатели ИНПД, характеризующие энергозатраты организма. У ча-
сти детей в восстановительном периоде наблюдалась отрицательная фаза пульса. Индивидуальный
анализ пульсовых кривых позволил выявить три типичных варианта динамики пульса в работе и
восстановительном периоде. Тип этой динамики не связан ни с полом, ни с возрастом, ни с антро-
пометрическими характеристиками, однако от него зависит итоговая величина ИНПД. Выявлены
некоторые парные корреляции между антропометрическими и функциональными показателями в
группе детей от 4 до 7 лет. В целом, полученные данные указывают на необходимость более инди-
видуализированного подхода при использовании физических нагрузок и оценке эффективности за-
нятий по физической культуре в дошкольных учреждениях.

Ключевые слова: дети дошкольного возраста, дозированная физическая нагрузка, пульсовая кривая,
отрицательная фаза пульса, интенсивность накопления пульсового долга.
DOI: 10.31857/S0131164622600513

Физические качества человека начинают фор-
мироваться в дошкольном возрасте, когда разви-
тие скелетно-мышечной системы позволяет со-
вершать разнообразные движения, обеспечивае-
мые энерговегетативными системами организма.
Формирование энергетических и вегетативных
механизмов обеспечения мышечной деятельно-
сти происходит на фоне быстрого роста, харак-
терного для детей дошкольного возраста. Изуче-
ние реакций детского организма на физическую
нагрузку необходимо для обоснованного подбора
режимов физической активности, направленных
на развитие двигательной сферы, укрепление
здоровья и профилактику последствий гипокине-
зии [1].

В то же время, измерение и оценка показате-
лей работы организма при физической нагрузке у
детей дошкольного возраста представляет собой
непростую методическую проблему. В значитель-

ном числе зарубежных работ для этого изучают
двигательную активность, время пассивного про-
ведения, иногда в сочетании с записью пульсо-
граммы [2]. В мире имеются единичные работы,
в которых представлены результаты физиологи-
ческого тестирования детей начиная с 3 лет, когда
они уже могут выполнять нагрузки на беговой до-
рожке [3].

Не располагая техникой для проведения мета-
болических измерений у детей дошкольного воз-
раста, мы поставили перед собой цель описать ре-
акцию пульса на дозированную физическую на-
грузку (10 приседаний в максимально быстром
темпе) у детей обоего пола от 4–5 до 6–7 лет, со-
поставляя возрастную и половую специфику этих
реакций. В качестве показателя реакции исполь-
зовали данные о текущей частоте сердечных со-
кращений (ЧСС), а также величине пульсового
долга (ПД) за 5 мин восстановительного периода.

УДК 612.821

EDN: TZCANU
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Исходя из значений ПД, рассчитывали вели-
чину интенсивности накопления пульсового дол-
га – ИНПД [4]. Обычно ИНПД используется в
качестве показателя, позволяющего измерить
физиологическое напряжение организма при вы-
полнении физической работы и охарактеризовать
физиологическую “стоимость”, которую “пла-
тит” при этом организм ребенка [5]. ИНПД мож-
но применять для характеристики функциональ-
ных возможностей организма при выполнении
дозированной нагрузки анаэробного и смешан-
ного характера. Его можно трактовать как показа-
тель работоспособности, учитывая, что при оди-
наковой мощности нагрузки работоспособность
тем выше, чем ниже величина ИНПД. Величина
ИНПД хорошо отражает напряжение функцио-
нальных систем организма при выполнении фи-
зических упражнений [6].

МЕТОДИКА

Проведено исследование пульсовых реакций у
детей 4–7 лет на стандартную физическую на-
грузку – 10 приседаний в максимально быстром
темпе.

Исследование было выполнено на базе детских
садов г. Реутова (Московская область). В нем
принимали участие практически здоровые дети
1–2 группы здоровья, не имеющие медицинских
противопоказаний к занятиям по физическому
воспитанию.

В ходе исследования после вводной инструк-
ции и небольшого тренинга ребенку предлагали
выполнить 10 приседаний за 10 с, при этом отсчет
секунд осуществляли голосом вслух, задавая темп
по секундомеру. Следует констатировать, что не
все дети укладывались в отведенное время, с воз-
растом время, затраченное на выполнение 10 при-
седаний, сокращалось, т.е. интенсивность работы
возрастала. Измерение пульса проводили до на-
грузки и в течение 5 мин восстановления, что да-
вало возможность охарактеризовать индивиду-
альную реакцию организма ребенка на физиче-
скую нагрузку.

Регистрацию пульса во время физической на-
грузки проводили с помощью нагрудного пульсо-
метра “Polar H10” размера XS-S, предназначенно-
го для измерения ЧСС у детей. Запись параметров
ЧСС с пульсометра Polar H10 осуществляли на
смартфон Samsung Galaxy A20s на базе Android с
функцией Bluetooth с установленными спортив-
ными мобильными приложениями Polar Beat и
Polar Flow. После окончания эксперимента запи-
си со смартфона переносили на компьютер в
формате CSV и проводили дальнейший индиви-
дуальный анализ пульсовых кривых с использо-
ванием возможностей MS Excel.

Далее анализировали динамику восстановле-
ния ЧСС, рассчитывали ПД. Для расчета ПД в
восстановительном периоде была создана про-
грамма на языке VBA, с помощью которой в фор-
мате в MS Excel по значениям ЧСС вычисляется
ПД каждого испытуемого. В указанной програм-
ме подсчитывается площадь под кривой записи
пульса в восстановительном периоде. Эта вели-
чина, за вычетом базового значения ЧСС покоя
(вычисленного как среднее значение пульса за
3 мин предстартового измерения), представляет
собой ПД за 5 мин восстановления с учетом всех
индивидуальных колебаний пульса ребенка.

На основе значений ПД был рассчитан показа-
тель – ИНПД, который вычисляли как частное от
деления ПД на время выполнения упражнения в
секундах [4]:

На основе полученных показателей оценива-
ли функциональные возможности организма
дошкольников.

Статистический и корреляционный анализ
полученных результатов проводили с использо-
ванием возможностей программной среды R
(версия 4.2.1). Разведочный анализ был проведен
согласно стандартному протоколу и включал
анализ соответствия распределения полученных
данных нормальному (тест Шапиро-Уилка, гра-
фики квантиль-квантиль, визуальный анализ
диаграмм), наличия выбросов (тест Граббса, ви-
зуальный анализ диаграмм) и гомогенности дис-
персий в каждой группе. В связи с тем, что боль-
шинство показателей не соответствовали нормаль-
ному распределению, было решено в качестве
меры центральной тенденции использовать ме-
диану (Мe), а меры статистической дисперсии –
межквартильный размах (Q1 : Q3). Межквартиль-
ный размах определяется как разница между 75
и 25 процентилями данных. Данные в тексте ста-
тьи представлены в формате Мe (Q1 : Q3). Для
анализа различий количественных переменных
использовали критерий Краскела-Уоллиса. По-
парные различия оценивали с помощью крите-
рия Манна-Уитни. В качестве поправки на мно-
жественное тестирование была использована
поправка Бонферрони, поэтому значимыми счи-
тали различия при p < 0.001. Парные корреляции
вычисляли по методу Спирмена. Для оценки вза-
имосвязи возраста и показателей функциональ-
ных возможностей организма была использова-
на квантильная регрессия, реализованная в па-
кете “rq”.

[ ]уд сИНП ПД с .Д уд.t=
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В табл. 1 приведены усредненные антропомет-
рические показатели обследованных детей 4–5,
5–6 и 6–7 лет.

Внутри возрастных групп различия между
мальчиками и девочками по большинству антро-
пометрических показателей оказались незначи-
мы. С возрастом происходят значимые измене-
ния антропометрических показателей, для всех
переменных значимость различий между 4–5-лет-
ними и 6–7-летними детьми р < 0.001.

Перед выполнением физической работы изме-
ряли ЧСС у мальчиков и девочек в состоянии по-
коя (табл. 2).

Оказалось, что ЧСС покоя у мальчиков и дево-
чек внутри каждой возрастной группы практиче-
ски не различалась (табл. 2 и 3).

Между возрастными подгруппами были обна-
ружены значимые различия с учетом поправки на
множественное тестирование (р < 0.001). С воз-
растом от 4–5 к 6–7 годам у детей происходило
закономерное и достоверное снижение частоты
пульса в покое (табл. 2 и 3).

В ходе исследования выяснилось, что только в
возрасте 6–7 лет большинство детей смогли рабо-
тать в предложенном темпе и более-менее точно
выдерживать заданный ритм работы (табл. 2 и 3).

В возрасте 5–6 лет большинство детей не смог-
ли работать в предложенном темпе, дети не успе-
вали выполнить 10 приседаний за 10 с, причем та-
ких детей было больше среди мальчиков, чем сре-
ди девочек. В результате оказалось, что среднее
время выполнения нагрузки у девочек было зна-
чимо меньше (табл. 2 и 3).

В возрасте 4–5 лет только около 23% детей как
среди мальчиков, так и среди девочек, смогли вы-
полнить задание за 10–12 с. Остальным детям по-
надобилось больше времени, чтобы справиться с
этой задачей. В результате оказалось, что среднее
время выполнения нагрузки было одинаковым в
обеих группах испытуемых (рис. 1).

Необходимо также отметить, что дети 6–7 лет
выполняли предложенное упражнение (приседа-
ние) более четко и уверенно по сравнению с
детьми 4–6 лет.

Под влиянием нагрузки ЧСС в одинаковой
степени возрастала как у мальчиков, так и у дево-
чек 4–5 лет (табл. 2 и 3).

В возрасте 5–6 лет ЧСС после работы была
значимо выше у девочек по сравнению с мальчи-
ками (табл. 2). Это непосредственно связано с
тем, что девочки этого возраста лучше справля-
лись с удержанием темпа и выполняли 10 присе-
даний за более короткое время, чем мальчики –
т.е. работали более интенсивно.

Таблица 1. Антропометрические данные детей 4–7 лет

Примечание: р – уровень значимости различий между мальчиками и девочками внутри возрастной группы; ns – различия
незначимы.

Показатель

4–5 лет 5–6 лет 6–7 лет

девочки 
(n = 34)

мальчики
(n = 35)

девочки 
(n = 34)

мальчики
(n = 36)

девочки 
(n = 60)

мальчики
(n = 51)

Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3)

Возраст, лет
4.8 (4.6 : 4.9) 4.8 (4.6 : 4.9) 5.3 (5.0 : 5.4) 5.3 (5.1 : 5.5) 6.9 (6.6 : 7.1) 6.8 (6.5 : 7.0)

ns ns ns

Рост, см
109.5 

(106.0 : 111.0)
110.0 

(107.3 : 112.0)
111.9 

(110.0 : 114.0)
113.4

(109.5 : 115.7)
122.0 

(118.4 : 125.1)
123.0

(120.3 : 126.4)

ns ns 0.07

Вес, кг
17.5 (16.6 : 19.6) 17.9 (17.0 : 19.1) 19.1 (17.7 : 21.5) 19.7 (18.7 : 22.4) 23.0 (21.6 : 26.0) 24.4 (22.1 : 27.4)

ns ns ns

ИМТ, кг/м2
14.8 (14.0 : 16.1) 14.8 (14.0 : 15.7) 15.0 (14.3 : 16.4) 15.5 (14.6 : 16.9) 15.9 (14.5 : 16.9) 16.1 (15.1 : 17.1)

ns ns ns

% жира
15.0 (13.7 : 16.9) 11.7 (11.0 : 13.0) 13.3 (11.2 : 15.2) 11.5 (10.5 : 13.1) 16.6 (13.0 : 20.6) 14.9 (10.9 : 17.8)

p = 0.004 p = 0.04 p = 0.05

Длина ног, см
50.0 (48.5 : 51.8) 51.0 (48.5 : 52.7) 53.4 (52.2 : 55.9) 54.8 (52.1 : 56.8) 58.0 (54.9 : 59.5) 58.9 (55.4 : 60.0)

ns ns ns
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У детей 6–7 лет ЧСС после работы была ниже,
чем у детей 4–5 и 5–6 лет, при этом различия
между мальчиками и девочками этого возраста по
данному показателю не значимы (табл. 2 и 3).

Однако для корректной оценки трудоемкости
нагрузки важны не столько абсолютные значения
ЧСС (с возрастом закономерно снижающиеся),

сколько прибавка пульса в диапазоне от уровня
покоя до максимального (пикового) значения на
фоне нагрузки. Хотя ЧСС в покое была ниже у де-
тей 6–7 лет по сравнению с детьми 4–6 лет, ее
максимальный прирост по сравнению с покоем
оказался больше у старших, чем у младших детей.
Это может быть связано с тем фактом, что стар-

Таблица 2. Функциональные показатели в покое и после физической нагрузки у мальчиков и девочек 4–7 лет

Примечание: р – уровень значимости различий между мальчиками и девочками внутри возрастной группы; ns – p-значение
больше порогового значения, различия незначимы.

Показатель

4–5 лет 5–6 лет 6–7 лет

девочки 
(n = 34)

мальчики
(n = 35)

девочки 
(n = 34)

мальчики
(n = 36)

девочки 
(n = 60)

мальчики
(n = 51)

Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3) Мe (Q1 : Q3)

ЧСС покой, 
уд./мин

105 (102 : 109) 105 (99 : 110) 105 (99 : 109) 101 (94 : 107) 90 (84 : 96) 90 (84 : 96)

ns ns ns

ЧСС конец 
работы

125 (121 : 130) 128 (123 : 136) 130 (127 : 133) 125 (119 : 129) 127 (115 : 133) 121 (115 : 128)

ns p = 0.007 ns

Время работы
15.5 (13.0 : 18.0) 16.0 (13.0 : 19.0) 12.0 (10.0 : 13.8) 13.5 (11.0 : 17.0) 12.0 (11.0 : 13.0) 11.0 (10.0 : 12.0)

ns p = 0.006 ns

Пульсовой 
долг за 5 мин

14.9 (9.1 : 21.4) 17.7 (5.2 : 25.7) 20.9 (8.4 : 31.1) 19.9 (8.2 : 27.9) 54.0 (42.0 : 67.0) 48.0 (30.0 : 58.5)

ns ns p = 0.03

ИНПД
1.0 (0.6 : 1.6) (1.0 0.3 : 1.7) 1.7 (0.7 : 2.6) (1.2 0.7 : 2.1) 4.9 (3.7 : 5.5) 3.8 (2.8 : 5.4)

ns ns ns

Таблица 3. Значимость возрастных различий для мальчиков и девочек по антропометрическим и функциональным
показателям

Примечание: ns – различия незначимы; *** – p-значения ниже порогового, различия значимы. Попарные сравнения возраст-
ных групп проведены по критерию Манна-Уитни.

Показатель

Мальчики Девочки

4–5 лет 
против 5–6 лет

5–6 лет 
против 6–7 лет

4–5 лет 
против 6–7 лет

4–5 лет 
против 5–6 лет

5–6 лет 
против 6–7 лет

4–5 лет 
против 6–7 лет

Рост, см ns *** *** ns *** ***
Вес, кг ns *** *** ns *** ***
ИМТ, кг/кв. м ns ns *** ns ns ns

% жира ns ns *** ns *** ns

Длина ног, см *** *** *** *** *** ***
ЧСС в покое ns *** *** ns *** ***
ЧСС 
после работы

ns ns *** ns ns ns

Время работы ns *** *** *** ns ***
Пульсовой 
долг за 5 мин

ns *** *** ns *** ***

ИНПД ns *** *** ns *** ***
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шие дети выполняли задание с большей интен-
сивностью, что и должно было приводить к более
существенному проявлению рабочей тахикардии.

Прирост ЧСС в момент окончания работы у
детей 6–7 лет составил свыше 30 уд./мин, в то
время как у детей 4−6 лет он достигал только
20.9–25.6 уд./мин. Тот факт, что дети старшей
возрастной группы выполняли более интенсив-
ную нагрузку, проявился в большем приросте ве-
личины ЧСС.

Далее был проведен индивидуальный анализ
динамики изменения ЧСС при работе и в восста-
новительном периоде (5 мин) и рассчитаны вели-
чины ПД и ИНПД для каждого испытуемого.
Оказалось, что ПД при подсчете его за 5 мин вос-
становительного периода у девочек и мальчиков
как в возрасте 4–5, так и в возрасте 5–6 лет стати-
стически значимо не различался, даже, несмотря
на более высокие значения ЧСС после работы,

которые отмечались у девочек по сравнению с
мальчиками в 5–6 лет (табл. 2 и 3). И только в 6–
7 лет ПД был статистически значимо выше у де-
вочек, чем у мальчиков (табл. 2 и 3).

В то же время выяснилось, что дети 6–7 лет в
результате работы накопили намного более высо-
кий ПД, чем дети 4–5 и 5–6 лет (табл. 2, 3). Так,
ПД у детей 6–7 лет составил 48 уд. у мальчиков и
54 уд. у девочек, в то время как у детей 4–6 лет он
не превышал 14.9–17.7 уд. С одной стороны, это
обусловлено более интенсивной нагрузкой, кото-
рую выполняли старшие дети. С другой стороны,
это свидетельствует о том, что с возрастом у детей
увеличивается возможность работать “в долг”, и
это происходит на рубеже 6 лет – т.е. совпадает по
времени с полуростовым скачком, имеющим
огромное значение в становлении физиологиче-
ских регуляций [7]. Вероятно, именно совершен-
ствование физиологических регуляций позволяет
детям старше 6 лет выполнять нагрузку с большей

Рис. 1. Время работы и величина интенсивности накопления пульсового долга (ИНПД) у мальчиков и девочек 4–7 лет
при заданной физической нагрузке.
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интенсивностью, используя возросшие возмож-
ности анаэробного энергообеспечения.

Анализ значений показателя ИНПД, характе-
ризующего физиологическую стоимость выпол-
ненной работы, выявил, что внутри каждой из
трех возрастных групп различия по этому показа-
телю между мальчиками и девочками не значи-
мы. При этом как у мальчиков, так и у девочек ве-
личина ИНПД увеличивалась с возрастом от 4–5
к 5–6 годам и далее к 6–7 годам (рис. 1). Так, в 6−
7 лет показатель ИНПД равнялся 3.8 уд./c у маль-
чиков и 4.9 уд./с у девочек, в то время как у детей
5–6 лет он составлял 1.2–1.7 уд./с соответственно.

В то же время, внутри каждой возрастно-поло-
вой группы – как у мальчиков, так и у девочек –
индивидуальные значения ИНПД различались в
несколько раз, а коэффициент вариации в обеих
группах превышал 33%, т.е. группы были неодно-
родны по этому признаку.

При индивидуальном анализе пульсовых кри-
вых, отображающих процесс восстановления, по-
казано, что у разных детей эта динамика может
заметно различаться. В частности, было выявле-
но три наиболее типичных варианта динамики
пульсовой кривой, различающихся между собой.

На рис. 2 приведены реальные пульсовые кри-
вые трех испытуемых одного возраста, которые
различаются по многим характеристикам: по ис-
ходному уровню, по реакции на нагрузку, значе-
ниям ЧСС в момент окончания работы, по скоро-

сти восстановления, а также по динамике показа-
теля в восстановительном периоде.

Было обнаружено, что у части детей в восста-
новительном периоде наблюдалось снижение
ЧСС ниже ее величины, зарегистрированной в
состоянии покоя – так называемый “феномен от-
рицательной фазы пульса” (рис. 2).

В литературе описаны различные варианты
переходных процессов работы сердца в восстано-
вительном периоде у детей школьного возраста.
Ряд авторов обнаружили, что в одном из вариан-
тов на первых минутах восстановительного пери-
ода – после выполнения функциональных проб и
дозированных физических нагрузок – возросший
при работе пульс опускается ниже исходного
уровня покоя, т.е. восстановление происходит че-
рез “отрицательную фазу” пульса (ОФП). Однако
данные о возникновении ОФП в восстановитель-
ном периоде немногочисленны. Те немногие ав-
торы, которые наблюдали в своих исследованиях
проявление ОФП, расходятся в интерпретации
этого феномена [8–11].

Ряд авторов такой вариант, при котором про-
исходит быстрое восстановление показателей к
исходному уровню покоя через “отрицательную
фазу”, относят к прогностически благоприят-
ным, и высказывают мнение, что снижение ЧСС
ниже исходных величин после выполнения мы-
шечной нагрузки является одним из проявлений

Рис. 2. Пульсовые кривые трех испытуемых 4–5 лет при выполнении ими физической нагрузки (10 приседаний в
быстром темпе).
Стрелкой показано начало работы. Испытуемый И.М. – высокий ПД. Испытуемый З.Т. – средний ПД. Испытуемый
Г.М. – низкий ПД.
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механизмов формирования брадикардии трени-
рованности [10].

В исследованиях А.А. Бирюкович выявлена
ОФП после двигательного беспокойства во время
сна у детей 1-го года жизни [9]. Автор трактует
ОФП как отражение механизма развития воз-
растной брадикардии.

По нашим наблюдениям, у подростков в раз-
гар пубертатного периода ОФП встречается до-
вольно часто, и не является позитивным прогно-
стическим признаком для оценки работоспособ-
ности [11].

На рис. 2 представлены пульсовые кривые трех
испытуемых. У испытуемого Г.М. хорошо выра-
жена отрицательная фаза пульса. ЧСС у этого ис-
пытуемого полностью восстановилась за первую
минуту реституции. Далее наблюдается снижение
ЧСС ниже дорабочих величин. У таких детей ре-
гистрировали низкий уровень пульсового долга и
ИНПД.

У испытуемого З.Т. наблюдалась достаточно
часто встречающаяся динамика ЧСС и типичная
кривая восстановления, когда основное восста-
новление пульса происходит на первой-второй
минуте после работы, а далее ЧСС колеблется в
пределах дорабочих значений пульса. У таких ис-
пытуемых наблюдался средний уровень ПД и
ИНПД в пределах возрастно-половой группы.

Также на рис. 2 показана пульсовая кривая ис-
пытуемого И.М., у которого наблюдался затяж-
ной характер восстановления. На рис. 2 видно,
что у данного ребенка пульс так и не вернулся к
значениям, зарегистрированным до начала на-
грузки, и значительно превышал свои дорабочие
величины до конца наблюдаемого периода вос-
становления. У таких детей оказался очень высо-
кий ПД и ИНПД за 5 мин восстановительного пе-
риода.

Таким образом, можно выделить три типа вос-
становления пульса после физической нагрузки:

1) “ригидный”: нормальное врабатывание и за-
медленное восстановление (испытуемый И.М.) –
соответствует высокому уровню ИНПД;

2) “оптимальный”: нормальное врабатывание
и нормальное восстановление (испытуемый З.Т.) –
соответствует среднему уровню ИНПД;

3) “гиперреактивный”: быстрое врабатывание
и быстрое восстановление (испытуемый Г.М.) –
соответствует низкому уровню ИНПД.

Можно полагать, что “оптимальный” тип пред-
ставляет собой наиболее зрелый вариант регуля-
ции сердечной деятельности в процессе работы
и восстановления. В этом случае “ригидный” и
“гиперреактивный” типы могут считаться юве-
нильными.

Представляет интерес взаимосвязь показате-
лей функционального развития с возрастом и по-

казателями физического развития детей. Это со-
поставление было проведено методом корреля-
ционного анализа (табл. 3).

Выявлена ожидаемая отрицательная корреля-
ционная связь между возрастом и ЧСС в покое
(табл. 4). Квантильная регрессия позволила вы-
явить, что влияние возраста на ЧСС выше у дево-
чек, чем у мальчиков. Так, с увеличением возраста
ЧСС в покое снижался на 7.6 уд./мин на единицу
возраста (0.1 лет), а у мальчиков – на 6.6 уд./мин.

Обнаружена отрицательная корреляция между
возрастом и временем работы как у мальчиков,
так и у девочек. Как показано выше, у детей с воз-
растом от 4–5 до 6–7 время выполнения теста
уменьшалось, а, следовательно, интенсивность
нагрузки с возрастом увеличивалась, поскольку
задание оставалось одинаковым – 10 приседаний
в максимально быстром темпе. Именно по этой
причине выявляется положительная взаимосвязь
между возрастом и величиной пульсового долга,
между возрастом и величиной ИНПД как у маль-
чиков, так и у девочек.

Оказалось также, что ПД и ИНПД имеют
положительную корреляционную взаимосвязь
средней силы с показателями физического разви-
тия – ростом стоя, длиной ног и весом ребенка.
При этом значения коэффициентов корреляции
между этими показателями у девочек имели более
высокие значения, чем у мальчиков.

Следует отметить, что такой показатель как
индекса массы тела (ИМТ), характеризующий те-
лосложение, по полученным нами данным не
коррелирует в возрасте 4–7 лет с функциональ-
ными показателями в покое и при физической
нагрузке. Между тем, для детей более старших
возрастных групп подобные связи описаны в ли-
тературе [1], и они демонстрируют большее на-
пряжение функциональных систем организма
при сопоставимой физической нагрузке у детей с
более высоким ИМТ и признаками ожирения.

Согласно нашим данным, % жира в организме,
определяемый по величине кожно-жировых скла-
док, также не коррелирует с показателями функ-
ционального развития детей этого возраста. В то
же время, между этим показателем и ИМТ выяв-
лена сильная положительная взаимосвязь (rho =
= 0.47, p = 4 × 10–15).

Таким образом, проведенный корреляцион-
ный анализ подтвердил, что с возрастом в интер-
вале от 4 до 7 лет в организме детей происходят
такие перестройки, которые позволяют увеличи-
вать интенсивность выполняемой околомакси-
мальной физической нагрузки, что можно интер-
претировать как возрастное увеличение работо-
способности – несмотря на повышение величин
ИНПД, казалось бы, свидетельствующее об об-
ратном. Необходимо подчеркнуть, что величины
ИНПД растут с возрастом именно в результате
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повышения интенсивности выполняемой нагруз-
ки: один и тот же объем приседаний (10 раз) вы-
полняется старшими детьми за достоверно мень-
шее время. Кроме того, можно отметить, что, хо-
тя, мы и не производили прямых измерений,
было заметно качественное изменение коррект-
ности выполнения приседаний: с возрастом при-
седания становились глубже и выполнялись бо-
лее четко, чем в младшей возрастной группе. Все
это вело к повышению объема выполненной ра-
боты и интенсивности нагрузки. Чтобы компен-
сировать недостатки в выполнении упражнения
младшими детьми, можно было бы провести с
ними обучающие занятия, в ходе которых они бы
научились глубже приседать, четче выполнять
движение и действовать быстрее – чтобы уло-
житься в заданное время 10 с. Однако такие заня-
тия имели бы тренировочный эффект, который
было бы невозможно отделить от влияния возрас-
та и меняющихся пропорций тела. В использо-
ванном нами протоколе нагрузки дети младшего
возраста демонстрировали заведомо меньшую

интенсивность работы, тогда как с возрастом она
значимо увеличивалась.

Можно ли количественно оценить это повы-
шение на основании имеющихся данных? Со
множеством оговорок, отражающих наше пони-
мание неполной адекватности использованного
расчета, мы, тем не менее, применили для этой
цели нелинейную модель взаимосвязи ИНПД и
мощности предельной циклической нагрузки,
разработанную по результатам тестирования ква-
лифицированных спортсменов [6]. Она позволя-
ет приблизительно оценить, какую мощность
развивал человек во время нагрузки, в результате
которой у него был зарегистрирован конкретный
уровень ИНПД. Понятно, что такая модель, раз-
работанная на спортсменах, в приложении к де-
тям может дать лишь самые ориентировочные
результаты, тем не менее, они, на наш взгляд, по-
казательны для понимания возрастных преобра-
зований мышечной функции (табл. 5).

Величины ИНПД у наших испытуемых в воз-
расте 4 лет в среднем составляли 1.2 уд./с у маль-

Таблица 4. Значения коэффициентов ранговой корреляции Спирмена между антропометрическими и функци-
ональными показателями у детей 4–7 лет

Примечание: указаны коэффициенты ранговой корреляции Спирмена (p-значение), ns – p-значение выше порогового значения
(p = 0.001).

Девочки, 
n = 128

ЧСС покой, 
уд./мин

ЧСС после 
нагрузки, уд./мин Время работы, с ПД, уд. ИНПД, уд./с

Возраст, лет –0.59 
(p = 3 × 10–11)

–0.25 (ns) –0.45
(p = 5 × 10–6)

0.54 
(p = 5 × 10–9)

0.61 
(p = 3 × 10–12)

Рост стоя, см –0.52 
(p = 3 × 10–8)

–0.24 (ns) –0.46
(p = 4 × 10–6)

0.50 
(p = 2 × 10–7)

0.56
(p = 9 × 10–10)

Длина ног, см –0.49
(p = 4 × 10–7)

–0.25 (ns) –0.33
(p = 8 × 10–3)

0.41 
(p = 7 × 10–5)

0.47 
(p = 2 × 10–6)

Масса тела, кг –0.45 
(p = 9 × 10–6)

–0.14 (ns) –0.43
(p = 3 × 10–5)

0.53
(p = 2 × 10–8)

0.57 
(p = 2 × 10–10)

ИМТ, кг/м2 –0.13 (ns) 0.02 (ns) 0.17 (ns) 0.25 (ns) 0.27 (ns)

% жира –0.17 (ns) –0.17 (ns) –0.06 (ns) 0.21 (ns) 0.20 (ns)

Мальчики, 
n = 119

ЧСС покой, 
уд./мин

ЧСС после 
нагрузки, уд./мин Время работы, с ПД, уд. ИНПД, уд./с

Возраст, лет –0.74
(p = 2 × 10–22)

–0.15 (ns) –0.37
(p = 5 × 10–3)

0.67 
(p = 2 × 10–16)

0.71 
(p = 2 × 10–19)

Рост стоя, см –0.64 
(p = 7 × 10–15)

–0.12 (ns) –0.20 (ns) 0.58 
(p = 2 × 10–11)

0.59
(p = 1 × 10–11)

Длина ног, см –0.45 
(p = 3 × 10–6)

–0.13 (ns) –0.20 (ns) 0.36 
(p = 7 × 10–4)

0.40
(p = 8 × 10–5)

Масса тела, кг –0.56
(p = 2 × 10–10)

–0.09 (ns) –0.13 (ns) 0.51 
(p = 2 × 10–8)

0.50 
(p = 5 × 10–8)

ИМТ, кг/м2 –0.15 (ns) 0.02 (ns) 0.05 (ns) 0.18 (ns) 0.14 (ns)

% жира –0.24 (ns) –0.13 (ns) –0.01 (ns) 0.20 (ns) 0.19 (ns)
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чиков и 1.0 у девочек; к 7 годам они выросли до 4.1 –
у мальчиков и 4.7 уд./с – у девочек. Соответствен-
но, судя по данным, представленным в табл. 5,
мощность выполненной нагрузки в тесте “10 при-
седаний с максимальной скоростью” выросла у
мальчиков примерно в 1.6 раза; у девочек – в 1.8 ра-
за, и превысила 8 Вт/кг, что примерно в 2 раза вы-
ше мощности, при которой регистрируется мак-
симальное потребление кислорода. Уровень реа-
лизуемой мощности, на который выходят дети в
старшем дошкольном возрасте 6–7 лет, составля-
ет в относительном выражении 50–70% от макси-
мальной мощности взрослого человека, если он
выполняет предельную нагрузку длительностью
10–30 с [12]. Такое, примерно 1.5–2-кратное, уве-
личение реализуемой мощности околомакси-
мальной нагрузки детей от 4 до 7 лет демонстри-
рует существенные качественные перестройки
двигательного аппарата, происходящие в стар-
шем дошкольном возрасте [13].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что с
возрастом у детей дошкольного возраста проис-
ходят качественные и количественные измене-
ния рабочих возможностей: повышается способ-
ность работать “в долг”, т.е. за счет анаэробных
источников; снижается ЧСС в покое и на пике
нагрузки, отражая совершенствование автоном-
ной регуляции работы сердца; улучшается коор-
динация движений и точность выполнения зада-
ния, что обеспечивает повышение трудоемкости
выполняемого упражнения; движения становят-
ся более быстрыми, что ведет к значительному
увеличению доступной интенсивности выполня-
емой нагрузки. В результате всех этих изменений
дети старшего дошкольного возраста уже могут
справляться со значительно более высокой мощ-

ностью циклической нагрузки, и при этом демон-
стрируют более высокую интенсивность физио-
логических затрат (ИНПД), соответствующих
выполненной работе.

Были выявлены три варианта индивидуальной
динамики восстановления ЧСС после стандарт-
ной физической нагрузки, которые свидетель-
ствуют об индивидуальных различиях энергове-
гетативных возможностей детей как мальчиков,
так и девочек – уже в возрасте 4–7 лет. Соотно-
шение этих вариантов в выборке и его изменение
с возрастом позволяет предположить, что опти-
мальный вариант является проявлением наибо-
лее зрелого паттерна автономной регуляции ра-
боты сердца, и постепенно, с возрастом, должен
стать преобладающим. Однако, по данным ряда
авторов, в подростковом возрасте, на фоне пубер-
татной временной разрегуляции физиологиче-
ских процессов, нередко вновь встречается “ги-
перреактивный” вариант, приводящий к нали-
чию ОФП в восстановительном периоде [10, 11,
14, 15]. В литературе нет консенсуса по вопросу
физиологической оценки ОФП, этот феномен
требует дальнейшего изучения.

Обнаруженные в наших исследованиях три ва-
рианта динамики пульсовой кривой в ответ на
стандартную физическую нагрузку свидетель-
ствуют о возможности раннего выявления энер-
говегетативных особенностей детей, что можно
использовать для оптимизации нагрузок, приме-
няемых в физическом воспитании дошкольни-
ков. Однако для разработки такого рода алгорит-
мов потребуются дальнейшие лонгитудинальные
исследования.

Хотя, между показателем ИМТ и % жира в
организме выявлена сильная значимая корреля-
ционная связь, в рассматриваемом возрастном
диапазоне нет признаков влияния этих антропо-
логических факторов на физическое состояние де-
тей – отсутствуют корреляции этих показателей с
признаками, отражающими функциональное со-
стояние детей и их реакцию на физическую на-
грузку. Тем не менее, согласно литературе, с воз-
растом такое влияние выявляется у детей старше
7 лет.

В целом, полученные данные демонстрируют
радикальное изменение физического состояния
детского организма в интервале от 4 до 7 лет, а
также указывают на необходимость более инди-
видуализированного подхода при использовании
физических нагрузок и оценке эффективности
занятий по физической культуре в дошкольных
учреждениях.

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

Таблица 5. Мощность циклической нагрузки, соответ-
ствующая разным значениям интенсивности накопле-
ния пульсового долга (ИНПД) (расчет на основании
нелинейной модели [6])

ИНПД (уд./с) Мощность (Вт/кг)

0.7 4.59
1 4.91
1.5 5.44
2 5.97
2.5 6.50
3 7.03
3.5 7.57
4 8.10
4.5 8.63
5 9.16
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Pulse Reactions to Dosed Physical Load in Preschool Children
R. M. Vasilyevaa, O. I. Parfentyevab, N. I. Orlovaa, A. V. Kozlovc, V. D. Sonkina, *

aInstitute of Developmental Physiology, Russian Academy of Education, Moscow, Russia
bResearch Institute and Museum of Anthropology, Moscow State University, Moscow, Russia

cCenter for Sports Technology of Moskomsport, Moscow, Russia
*E-mail: sonkin@mail.ru

The aim of the study was to assess effect of the specific physical activity (squatting exercise – 10 times in a
maximum pace) in 122 boys and 128 girls aged 4 to 7 years who attend kindergarten. All children were as-
signed to health groups 1 or 2. Heart rate was recorded at rest, during exercise and the recovery period (5 min)
by Polar heart monitors. Based on the test results, intensity of pulse debt accumulation (IPDA) was calculated
for each subject. There were no significant differences in physiological reactions between girls and boys. The
exercise duration decreased with age, which reflects the intensification. Intensity of pulse debt accumulation,
which characterized the specific energy consumption, increase accordingly. In some cases, a negative phase
of the pulse was observed during the recovery period. An individual analysis of pulse curves made it possible
to identify three variants of pulse response during the exercise and the recovery period. The type of this re-
sponse is not associated with either sex, age, or anthropometric characteristics, but the final value of the
IPDA depends on it. Some pairwise correlations between anthropometric and functional values in the group
of children aged 4 to 7 years were revealed. In general, the data indicate the importance of an individualized
approach when planning physical activity and evaluating the effectiveness of physical education in preschool
children.

Keywords: preschool children, dosed physical activity, pulse curve, negative phase of the pulse in restitution,
intensity of pulse debt accumulation.
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СИСТЕМЫ КРОВООБРАЩЕНИЯ В АДАПТАЦИОННЫЕ МЕХАНИЗМЫ
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Сложные взаимодействия между контурами регуляции кровообращения определяются множе-
ством разнонаправленно действующих факторов в системе, поддерживающей гомеостаз на опти-
мальном уровне. В данном исследовании использован важный методологический подход, раскры-
вающий новые возможности для анализа закономерностей в межсистемных взаимодействиях регу-
ляторных контуров и процессов, имеющих нелинейный характер и находящихся в состоянии
устойчивого неравновесия. В эксперименте с 5-суточной “сухой” иммерсией (СИ) авторы впервые
попытались определить степень синхронизации и сроки включения в адаптационный процесс ре-
гуляторных контуров системы кровообращения, которые оценивались на основе анализа вариа-
бельности сердечного ритма (нервный контур регуляции), биохимических параметров крови (гумо-
ральный контур регуляции) и протеомного профиля мочи (метаболический контур регуляции).
CИ – это модель, наиболее часто используемая в гравитационной физиологии для изучения влия-
ния невесомости на физиологические системы организма. В исследовании принимали участие
11 здоровых добровольцев мужского пола в возрасте 28 ± 4 лет. Для анализа регуляторных взаимо-
действий на всех стадиях СИ использовали метод главных компонент. Функциональность каждого
контура анализировалась в целом, что позволило выявить скрытые закономерности в данных, ко-
торые не выявляются при анализе отдельных переменных. Продемонстрировано соответствие ре-
зультатов оценки направления, а также времени ответной реакции различных контуров регуляции
кровообращения, которые отражают их реактивность как показателя адаптивных возможностей ор-
ганизма. Показано, что результаты оценки направленности, а также времени отклика различных
регуляторных контуров оказались согласованными.

Ключевые слова: система кровообращения, механизмы регуляции, протеомика, иммерсия.
DOI: 10.31857/S0131164622100289

Регуляция адаптационных процессов в системе
кровообращения реализуется за счет многопара-
метрического взаимодействия между регулятор-
ными контурами, изменчивость которых обеспе-
чивает гибкость, позволяющая быстро справляться
с неопределенной и изменяющейся средой [1, 2].
С позиции теории функциональных систем [3]
сложный многоуровневый комплекс различных
регуляторных процессов с большим количеством
внешних и внутренних связей условно объединен
в нелинейную и хаотически детерминированную
систему вегетативного управления с центральны-
ми нейрогуморальным и метаболическим конту-
рами регуляции. Эти взаимодействия являются
сложными и постоянно меняющимися, что поз-
воляет регуляторным механизмам сердечно-сосу-
дистой системы (ССС) быстро приспосабливать-

ся к внешним условиям и поддерживать гомео-
стаз.

Поскольку в биологических системах реализу-
ются неоднородные пространственно-времен-
ные соотношения, это проявляется в неоднород-
ности развития ответных реакций различных
контуров регуляции (феномен гетерохронии) в
ответ на какое-либо воздействие. В эксперименте
с 5-суточной “сухой” иммерсией (СИ) мы впер-
вые попытались определить степень синхрониза-
ции и сроки включения в адаптационный про-
цесс нервного, гуморального и метаболического
контуров регуляции кровообращения.

СИ была выбрана в связи с тем, что это наибо-
лее часто используемая в гравитационной фи-
зиологии модель для изучения эффектов воз-
действия невесомости на системы организма,
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максимально точно воспроизводящая изменения
физиологических функций, выявляемые в кос-
мическом полете (КП) [4, 5].

СИ индуцирует изменения в системе кровооб-
ращения на вегетативном, циркуляторном и ме-
таболическом уровнях [6]. Эти изменения, с одной
стороны характеризуются быстрым возникнове-
нием, с другой стороны – быстрым возвращени-
ям к исходным параметрам [7].

Что касается модулирующих влияний вегета-
тивной нервной системы (ВНС), в ходе СИ было
показано их смещение в сторону симпатического
компонента [8, 9]. Это сопровождалось измене-
ниями в метаболизме, о чем свидетельствовало
снижение активности креатинфосфокиназы, из-
менение уровней кортизола, триглицеридов, ин-
сулина и неорганического фосфата в плазме кро-
ви [10]. При этом метаболическая рефлекторная
регуляция показателей кровообращения не меня-
лась [11]. Изменение биохимических параметров
крови характеризовалось снижением функцио-
нальной активности системы антиоксидантной
защиты [12], активности антитромбина III (АТIII),
протеина С и плазминогена [13]. Метаболические
эффекты СИ, прежде всего, были связаны с вы-
нужденным ограничением двигательной актив-
ности, что ухудшало метаболизм глюкозы и липид-
ный профиль, вызывая уменьшение чувствитель-
ности к инсулину и дислипидемию [7]. После СИ
выявлялось достоверное снижение активности
креатинфосфокиназы, изоцитратдегидрогеназы,
лактатдегидрогеназы и тенденция к повышению
активности глутаматдегидрогеназы и щелочной
фосфатазы крови. При этом концентрации общего
белка и альбумина оставались неизменными [14].

Протеомный профайлинг, проведенный в СИ,
выявил изменения протеомного профиля биоло-
гических жидкостей организма. В первую оче-
редь, менялась экспрессия белков системы ком-
племента, высокомолекулярных кининогена и
фибриногена [15]. Было выявлено 9 белков, осу-
ществляющих свои функции в сердечно-сосуди-
стой системе [16]. К ним относились сывороточ-
ный альбумин, фетуин А, цистатин-С, Е-кадге-
рин, витамин D-связывающий белок, перлекан,
калликреин-1, эпидермальный фактор роста. Ча-
стота выявления в образцах характеризовалась
различной динамикой в ходе эксперимента. У ча-
сти белков динамика выявления зависела от мо-
дификаций, под действием факторов СИ, функ-
ций почек (селективности гломерулярного барьера,
процессов реабсорбции натрия и воды, регуля-
ции почечной гемодинамики). У другой части
белков частота выявления свидетельствовала о
развитии дисфункции эндотелия сосудов.

Таким образом, изменения гомеостаза в СИ
включало в себя процессы, затрагивающие раз-
личные регуляторно-метаболические уровни.

Изучение динамики развития регуляторных
изменений имеет большое значение для общей
теории адаптации, а также для определения эф-
фективных подходов к профилактике влияний экс-
тремальных факторов на организм человека [17].
Исходя из этого положения, цель нашего иссле-
дования состояла в определении совместной из-
менчивости регуляторных контуров кровообраще-
ния, не с точки зрения редукционисткой физио-
логии, когда параметры физиологических систем
анализируются отдельно, а затем предпринима-
ется попытка найти взаимосвязь между ними с
использованием корреляционных моделей, а с
современных позиций системной физиологии,
когда анализируются системные процессы [18].

В этой статье представлен один из возможных
методологических подходов к анализу физиоло-
гических данных в разноудаленных системах.
Использованный подход демонстрирует, как ве-
дет себя система в целом, на разных этапах экспе-
римента, позволяя выявить критические точки.
Таким образом, можно сравнивать процессы,
происходящие как в данном случае, в системах,
сравнение которых другими методами не даст ре-
зультатов.

МЕТОДИКА
Исследования проводили на стенде “сухая им-

мерсия” в ГНЦ РФ – ИМБП РАН (г. Москва),
с участием 11 здоровых добровольцев-мужчин в
возрасте от 28 ± 4 лет. Все добровольцы были до-
пущены к проведению испытаний врачебно-экс-
пертной комиссией. Моделирование условий
микрогравитации и ее физиологических эффек-
тов в СИ описаны Е.С. Томиловской и др. [5].
В иммерсионном эксперименте, в ходе которого
выполнены наши исследования, добровольцы не
подвергались ни фармакологическим, ни каким-
либо иным дополнительным воздействиям, на-
правленным на предупреждение развивающихся
адаптивных сдвигов в физиологических системах.

Регуляторно-метаболические процессы в си-
стеме кровообращения оценивали на основе ана-
лиза вариабельности сердечного ритма (ВСР),
биохимических параметров венозной крови и
протеомного профиля мочи.

Показатели ВСР отражают нервный контур
регуляции, биохимические показатели – соответ-
ственно биохимический, а молекулярный уро-
вень физиологической регуляции находит свое
отражение в белковом составе жидкостей, в на-
шем случае, протеоме мочи [5].

Регистрация ЭКГ и забор венозной крови осу-
ществляли за 2-е суток до начала эксперимента,
на 1-е, 3-и, 5-е сутки иммерсионного воздействия
и на 1-е сутки после его окончания. Образцы мо-
чи были собраны также за 2-е суток до экспери-
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мента, 2-е, 4-е сутки СИ и на 1-е сутки заверше-
ния эксперимента.

Регистрацию электрокардиограммы (ЭКГ) про-
водили в положении сидя после 15-минутного от-
дыха. Для регистрации использовали прибор
“Карди-2” (ООО “Медицинские компьютерные
системы”, Россия). Анализировали 5-минутные
записи ЭКГ. Оценку полученных данных осу-
ществляли на основе рекомендаций, разрабо-
танных Европейским кардиологическим и Севе-
ро-Американским электрофизиологическим Об-
ществами. Для обработки полученного массива
длительностей кардиоинтервалов использовали
программное обеспечение “Иским-6” (ООО “Ин-
ститут Внедрения Новых Медицинских Техноло-
гий “Рамена”, г. Рязань). Для анализа динамики
регуляторных процессов использовали показате-
ли ВСР, отражающие симпатическое или пара-
симпатическое модулирующее влияние [19, 20].

Материалом для биохимических исследований
служила венозная кровь, взятая по стандартной
методике (данные предоставлены сотрудниками
Университета Анже профессором М.-А. Кусто и
А. Наваселовой). Определяли набор из 22 биохи-
мических показателей: концентрации альдосте-
рона, ренина плазмы, мозгового натрийуретиче-
ского пептида, натрия, хлора, калия, осмотиче-
ски активных веществ, мочевины, креатинина,
общего белка; общего кальция, углекислого газа в
крови, С-реактивного белка, общего холестери-
на, липопротеинов высокой плотности в крови,
липопротеинов низкой плотности в крови, триг-
лециридов в крови, лептина в крови, уровень ин-
сулина, соотношение натрий/калий, соотношение
эпинефрин/норэпинефрин, соотношение норэпи-
нефрин/дофамин.

Изменения белкового состава внеклеточной
жидкости оценивали при исследовании протеома
мочи. Сбор мочи осуществляли в дневное время,
в виде свободно отделяемой 2-й утренней фрак-
ции, которая в дальнейшем была подготовлена
для масс-спектрометрического анализа, согласно
стандартному протоколу [21]. Образцы мочи под-
вергали пробоподготовке, состоящей из этапов
восстановления, алкилирования, осаждения бел-
ка и протеолиза с использованием трипсина.

Для полуколичественного анализа получен-
ной полипептидной смеси использовали подход
short-gun протеомики. Смесь разделяли при помо-
щи жидкостной хроматографии (Agilent 1100, Agi-
lent Technologies Inc., США) в трех повторах и ана-
лизировали на гибридном масс-спектрометре
LTQ-FT Ultra (Thermo, Германия), ионного цик-
лотронного резонанса, совмещенном с линейной
квадрупольной ионной ловушкой. Для хромато-
графии использовали колонку с обращенной
фазой ReproSil-Pur C18 (диаметр частиц 3 мкм,
диаметр пор 100 Å, Dr. Maisch GmbH, Германия),

изготовленную с использованием капилляра-
эммитера (Pico-tip, New Objective Inc., США).

Результаты масс-спектрометрического анали-
за смеси пептидов анализировали с помощью
программы Xcalibur (Thermo Electron, Германия)
в 2-стадийном режиме. С помощью программы
MaxQuant проводили идентификацию белков по
базе данных SwissProt. Дальнейшему анализу под-
вергали только белки, которые идентифицирова-
лись минимум по 2 пептидным фрагментам, один
из которых должен был быть уникальным для
данного белка. После хромато-масс-спектромет-
рического анализа всех образцов мочи по но-
менклатуре UniProtKB было идентифицировано
256 различных белков.

Для статистического анализа и разбивки на
группы применяли метод главных компонент [22].
Использование этого статистического метода бы-
ло основным этапом анализа данных. С его помо-
щью анализировали вариативность всей системы
регуляции, а также процессы, происходящие в
ней на всех этапах воздействия (в данном случае,
иммерсионного). Используя такой подход, мы
полностью нивелировали “неидеальность” выбо-
ра анализируемых параметров, т.к. отдельные па-
раметры и их изменчивость не имели значения,
поскольку анализировалась функциональность
системы в целом, что позволило обнаружить
скрытые закономерности в данных, которые не
выявлялись при анализе отдельных переменных.

Выделение главных компонент (фрактальной
размерности) предполагает переход к новой си-
стеме координат y1, …… yp в исходном простран-
стве признаков x1, ….. xp и происходит следую-
щим образом:

1) ищется центр облака данных, и туда перено-
сится новое начало координат (центр эллипсоида
рассеяния);

2) выбирается направление максимального из-
менения исходных данных и проводится прямая
линия регрессии – это первая главная компонен-
та РС1. На нее проэцируются все исходные точки
и анализируются их отклонения;

3) если данные описаны не полностью (откло-
нения от РС1 велики), выбирается еще одно на-
правление, перпендикулярное к первому, и через
центр эллипсоида проводится прямая – вторая
главная компонента РС2, так, чтобы описать
оставшееся изменение в данных и т.д. (число
y1, …… yp не превышает число x1, ….. xp);

4) новые показатели (главные компоненты) –
независимы друг от друга и y1, …… yp представля-
ют собой нормировано-центрированные линей-
ные комбинации исходных признаков x1, ….. xp,
коррелированных между собой и полученных из
нормальной генеральной совокупности.

Затем проверяли статистическую гипотезу о
том, что рассматриваемая выборка соответствует
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нормальному распределению. Для этого приме-
няли статистический критерий Шапиро-Уилка [23].

Нахождение значения различий между выбор-
ками выполняли с помощью критерия достовер-
ной значимой разности Тьюки. Для выбора наи-
более информативных показателей использовали
методы кластерного и дискриминантного анали-
за [24].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Общеизвестен факт, что во время КП воздей-
ствие микрогравитации оказывает непосредствен-
ное влияние на систему кровообращения [25, 26].
При этом поддержание нормального уровня
функционирования происходит за счет измене-
ния активности регуляторных механизмов [27].
Однако направленность этих изменений во мно-
гом определяется вегетативным статусом. Для
оценки физиологической однородности группы
текущего функционального состояния и понима-
ния механизмов, определяющих цену механиз-
мов адаптации к иммерсионным условиям в нашем
исследовании, использованы показатели ВСР,
которые являются интегральной характеристи-
кой, отражающей не только активность коорди-
нирующей системы, но и вегетативный гомеостаз
[28, 29]. Математический алгоритм метода глав-
ных компонент и фрактальная модель анализа
данных [30] позволили установить, что разброс
проанализированных параметров ВСР находится
в диапазоне ±2δ, что свидетельствует об идентич-
ных физиологических процессах, отраженных в
системе вегетативной регуляции (рис. 1).

С помощью кластерного и дискриминантного
анализа были определены классификационные

функции, в которые вошли наиболее информа-
тивные биохимические показатели и показатели
ВСР: концентрация натрия и мочевины, pNN50
(число пар кардиоинтервалов с разностью более
50 мс, в % к общему числу кардиоинтервалов в
массиве, отражает парасимпатические влияния, %)
и SDNN (стандартное отклонение полного мас-
сива кардиоинтервалов, отражает общую ВСР, мс).
Их динамика в ходе СИ представлена на рис. 2.
Как видно из рис. 2 выраженность изменений от-
дельных показателей ВСР биохимических пара-
метров имела сходный временнóй диапазон. Это
подтверждает ранее сформулированную и под-
твержденную гипотезу о том, что изменения вод-
но-электролитного баланса, возникающие при
иммерсионном воздействии, являются причин-
ным фактором и первым этапом наблюдаемых в
дальнейшем изменений вегетативной регуля-
ции [31].

Из 265 идентифицированных белков было вы-
явлено шесть, отражающих процессы регуляции
в системе кровообращения на уровне метаболиз-
ма: молекулы клеточной адгезии 4 (CADM4), им-
муноглобулин тяжелый константный альфа 1
(IGHA1), cеротрансферрин (TF), тирозинкиназ-
ный рецептор UFO (AXL), галектин-3-связываю-
щий белок (Gal-3BP) и матрица, связанная с ре-
моделированием белка 8 (MXRA8). В более ран-
нем исследовании мы также характеризовали их
модулирующее влияние на ВСР [32].

Однако для выяснения степени синхрониза-
ции и сроков включения в адаптационный про-
цесс различных контуров регуляции кровообра-
щения анализа отдельных показателей явно недо-
статочно. Необходимы подходы, позволяющие
анализировать всю совокупность получаемых
данных. Во многом это определяется тем, что ре-
гуляция является многоконтурной динамически
меняющейся системой. Это позволяет ее меха-
низмам быстро приспосабливаться к внешним
условиям и поддерживать гомеостаз, но при этом
затрудняет анализ особенностей взаимодействия
ее компонентов, что связано, в первую очередь, с
тем, что части системы вступают в многомерные
взаимодействия, формируя определенную гео-
метрию пространства. По степени деформирова-
ния этого пространства можно количественно су-
дить о чувствительности физиологической системы,
ее способности сохранять паттерн многомерных
взаимоотношений или изменять свою реакцию в
ответ на воздействующие факторы. Этот принцип
основывается на представлениях о целостности
организма, его пространственно-временнóй опре-
деленности и многофакторности его взаимодей-
ствия с окружающей средой. Очевидно, преиму-
ществом такого подхода является возможность
сопоставления реакции различных систем орга-
низма на те или иные воздействия в единой си-
стеме координат [22, 33].

Рис. 1. Параметры вариабельности сердечного ритма
(ВСР).
По левой вертикальной оси ординат (Y1) – первая
главная компонента (РС1); по правой вертикальной
оси ординат (Y2) – стандартное отклонение первой
главной компоненты.
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Проведенный нами анализ взаимодействия
между контурами регуляции кровообращения,
отражающими их динамику в ходе 5-суточной
СИ, с использованием метода главных компо-
нент, позволил определить сроки их включения в
адаптационные процессы к условиям микрогра-
витации.

При оценке активности нервного контура ре-
гуляции кровообращения (рис. 3) на основе ди-
намики показателей, характеризующих моду-
лирующее влияние симпатического и парасим-
патического отделов ВНС, было отмечено, что
активация регуляторных механизмов происходи-
ла очень активно, уже на первые сутки СИ, в ре-
зультате взаимодействия гомеостатических и
адаптационных механизмов, с целью повышения
адаптационных возможностей и мобилизации
функциональных резервов. На протяжении всего
эксперимента механизмы нервного контура регу-
ляции адаптационных процессов, связанные с
активацией высших нервных центров и модули-
рующим влиянием ВНС, активно обеспечивали
системный гомеостаз.

Аналогичную направленность изменений де-
монстрировал и гуморально-биохимический кон-
тур регуляции, вероятно, обеспечивая дополни-
тельные адаптационные реакции к условиям СИ
(рис. 4). При этом мощность влияния данного

контура регуляции нарастала от первых суток СИ
к пятым.

Рис. 2. Динамика наиболее информативных показателей нервного и биохимического контуров регуляции в ходе “су-
хой” иммерсии (СИ).
А – PNN50 (%); Б – SDNN (мс); В – концентрация натрия (ммоль/л); Г – концентрация мочевины (ммоль/л).
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Рис. 3. Динамика активности нервного контура регу-
ляции кровообращения в ходе “сухой” иммерсии
(СИ) (представлены данные при суммировании вза-
имной дисперсии переменных).
По оси абсцисс – дни проведения исследований; по
оси ординат – первая главная компонента (РС1).
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Одной из систем регуляции является метабо-
лическая система, которая оказывает воздействие
через активность циркулирующих в жидкостях и
тканях организма биологически активных ве-
ществ белковой природы (протеинов). Проведен-
ный нами анализ активности этого регуляторного
контура показывает очень медленные изменения
процессов в этой системе (рис. 5). Возможно, это
связано с тем, что метаболический контур, явля-
ясь эволюционно более древним, генетически де-
терминированным, устойчив и требует большего
времени для своей стимуляции экстремальными
условиями жизнедеятельности, что приведет к
выраженной активации. В связи с этим представ-
ляется закономерным тот факт, что 5-суточная
продолжительность иммерсии не изменяет мета-
болические механизмы системы регуляции кро-
вообращения, отраженные в протеомном профи-
ле мочи.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В условиях СИ происходит изменение регуля-
торных механизмов системы кровообращения,
обусловленное влиянием моделируемой микро-
гравитации, и связанное, в первую очередь, с
устранением реакции опоры, перераспределени-
ем жидкостных объемов тела и, вследствие этого,
потерей воды организмом (и сосудистым руслом),
что вызывает энерго-метаболические сдвиги,
требующие активации соответствующих регуля-
торных механизмов [31]. Это аналогично фи-
зиологическим эффектам, наблюдаемым в ран-
нем периоде КП. Большинство этих изменений

характеризуются очень быстрыми как развитием,
так и восстановлением при возвращении к нор-
мальным условиям – вследствие чего считается,
что микрогравитация вызывает в сердечно-сосу-
дистой системе функциональные изменения, но-
сящие адаптивный характер [34, 35]. В исследова-
ниях функций органов ССС при иммерсионном
воздействии выявлена картина последовательно-
го включения в реакцию электрических, а затем
энерго-метаболических процессов в миокарде [36].
Это дает основание для обсуждения гипотезы об
энерго-метаболическом генезе наблюдаемых ре-
акций.

В предыдущих исследованиях было показано,
что регуляторные изменения, происходящие в
СИ, отражаются в белковом составе жидкостей
тела. Проведенный нами анализ изменений в пя-
тисуточной СИ, позволил выделить белки, ассо-
циированные с регуляцией ССС [32]. По нашему
мнению, эта комбинация обеспечивает баланс
сердечно-сосудистого гомеостаза, и связана со
сложными взаимодействующими процессами ре-
гуляции атерогенеза, неоангиогенеза, активиза-
ции кальциевых каналов, и трансмембранных
свойств, метаболизмом внеклеточного матрикса.
На тканевом уровне сигнальные белки участвуют
в изменении жесткости сосудистой стенки и
свойств эндотелия, отражающихся на перифери-
ческом сосудистом сопротивлении. Совместно с
показателями ВСР сигнальные молекулы протео-
ма отражают состояние механизмов регуляции и
осуществляют гомеостатическую роль, а направ-
ленность изменений тех и других параметров
определяет стратегию механизмов адаптации си-

Рис. 4. Динамика активности гуморально-биохими-
ческого контура регуляции кровообращения в ходе
“сухой” иммерсии (СИ) (представлены данные при
суммировании взаимной дисперсии переменных).
Пояснения про оси см. рис. 3.
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Рис. 5. Динамика активности метаболического кон-
тура регуляции кровообращения в ходе СИ (пред-
ставлены данные при суммировании взаимной дис-
персии переменных).
Пояснения про оси см. рис. 3.
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стемы кровообращения в остром периоде при-
способления организма при имитации условий и
физиологических эффектов микрогравитации.

В настоящем исследовании использован важ-
ный методологический подход, раскрывающий
новые возможности для анализа закономерностей
в межсистемных взаимодействиях регуляторных
контуров и процессов, имеющих нелинейный ха-
рактер, находящихся в состоянии устойчивого
неравновесия. Продемонстрировано соответствие
результатов оценки направления, а также оценки
времени ответной реакции различных контуров
регуляции кровообращения, которые отражают
реактивность систем регуляции как показателя
адаптивных возможностей организма.

Результаты данного исследования показыва-
ют, что перестройка гемодинамики при гипогра-
витации в течение 5 сут начинается со срочного
включения “нервного контура регуляции”, а для
проявлений на уровне белкового состава жидко-
стей тела активации метаболического контура ре-
гуляции – этого срока, очевидно, недостаточно.
Полученные данные требуют продолжения ис-
следований для уточнения сроков, на которых
выявляется включение метаболического контура
регуляции. В рамках единой концепции об иерар-
хии уровней управления в биологических систе-
мах важна оценка динамики протеома биологи-
ческих жидкостей организма человека, в частно-
сти мочи, как наиболее доступной из них для
исследования применительно к контролирую-
щим механизмам регуляции.

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинкской
декларации 1964 г. и ее последующих обновлени-
ях, и одобрены комиссией по биомедицинской
этике Института медико-биологических проблем
РАН (Москва).
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The Sequence of Inclusion of Circulatory System Regulation Circuits in Adaptation 
Mechanisms during Simulation of Microgravity Effects in 5-Day Dry Immersion

V. B. Rusanova, *, A. M. Nosovskya, L. H. Pastushkovaa, I. M. Larinaa

aInstitute of Biomedical Problems of the RAS, Moscow, Russia
*E-mail: vasilyrusanov@gmail.com

Complex interactions between the circuits of blood circulation regulation are determined by a variety of mul-
tidirectional factors in the system that maintains homeostasis at an optimal level. The present study uses an
important methodological approach that opens up new opportunities for analyzing patterns in intersystem in-
teractions of regulatory circuits and processes that are non-linear and are in a state of stable non-equilibrium.
In an experiment with a 5-day dry immersion (DI), we tried to determine the degree of synchronization and
timing of inclusion in the adaptation process of the regulatory circuits of the circulatory system, which were
evaluated based on the analysis of heart rate variability (nerve circuit regulation), biochemical blood param-
eters (humoral circuit regulation) and urine proteomic profile (metabolic circuit of regulation). DI is the
model most commonly used in gravitational physiology to study the effect of weightlessness on the physio-
logical systems of the body. The study involved 11 healthy male volunteers aged 28 ± 4 years. To analyze reg-
ulatory interactions at all stages of DI, the method of principal components was used. The functionality of
each circuit was analyzed as a whole, which made it possible to reveal hidden patterns in the data that are not
revealed when analyzing individual variables. Correspondence of the results of an assessment of the direction,
as well as the response time of various circuits of blood circulation regulation, which reflect their reactivity as
an indicator of the adaptive capabilities of the body, has been demonstrated. It is shown that the results of the
assessment of directivity, as well as the response time of various regulatory circuits, were consistent.

Keywords: circulatory system, regulation mechanisms, proteomics, dry immersion.
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Представлены результаты изучения взаимосвязей биохимических и иммунологических показате-
лей у испытателей-добровольцев в условиях 21-суточной “сухой” иммерсии. Показано, что по
сравнению с фоновым периодом на заключительном этапе эксперимента наблюдалось повышение
количества статистически значимых корреляций (р ≤ 0.05, соответственно, 27 и 51) между парамет-
рами, оценивающими метаболические и иммунологические реакции организма. Рост числа взаи-
мосвязей происходил в основном за счет повышения количества корреляций между показателями
белкового, углеводного и липидного обмена и показателями, характеризующими состояние врож-
денного иммунитета. На завершающем этапе эксперимента возрастало влияние белкового и липид-
ного обмена на клеточное звено адаптивного иммунитета. Выявленная динамика и характер корре-
ляционных связей между биохимическими и иммунологическими показателями указывают на ме-
таболическую регуляцию иммунного ответа в условиях гиподинамической опорной разгрузки.
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Критически значимым фактором космическо-
го полета (КП) является длительное ограничение
двигательных нагрузок, которое может привести
к развитию, так называемого, гипокинетического
двигательного синдрома, характеризующегося из-
менениями состояния физиологических систем
организма. Значительный прогресс в понимании
механизмов адаптационных процессов, обеспечи-
вающих поддержание гомеостаза систем организ-
ма в условиях снижения статической и динамиче-
ской активности, оказался возможным благодаря
развитию программ наземных модельных иссле-
дований. К одной из таких моделей относится
“сухая” иммерсия (СИ), создающая условия ор-
тостатической и опорной разгрузки, гипокине-
зии и перераспределения жидкостей в организме
[1, 2]. Исследования, проводимые в течение ряда
лет с применением этой модели в ГНЦ РФ –
ИМБП РАН (г. Москва), позволили детально
описать динамику и выраженность изменений,
происходящих в обмене веществ [3] и системе им-
мунитета [4, 5]. Согласно многим исследованиям
наличие общих триггерных механизмов делают
метаболизм и иммунитет звеньями одной цепи
гомеостатических изменений, поэтому иммуно-

логические расстройства тесно связаны с биохи-
мическими нарушениями [6, 7]. Однако для трак-
товки механизмов адаптации человека к воздей-
ствию экстремальных факторов, в частности,
факторов КП, еще не проведено корректных ис-
следований функционального единства биохи-
мических и иммунологических процессов.

В этой связи задача настоящего исследования
состояла в изучении взаимосвязей некоторых
биохимических и иммунологических показателей
у здоровых мужчин в условиях 21-суточной СИ.

МЕТОДИКА

Эксперимент с 21-суточной СИ без средств
профилактики проводили с участием 10 практи-
чески здоровых мужчин в возрасте от 24 до 32 лет,
получивших допуск врачебно-экспертной комис-
сии к участию в эксперименте. Условия экспери-
мента подробно описаны ранее [1].

Материалом исследования являлась венозная
кровь, взятая натощак в утренние часы в фоновом
периоде за 7–14 сут до начала эксперимента и на
21-е сут пребывания в условиях СИ.
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Для анализа взаимосвязей между биохимиче-
скими и иммунологическими показателями при-
меняли статистический метод корреляционного
непараметрического анализа Спирмена. С ис-
пользованием пакета прикладных программ “Sta-
tistica v.10.0 for Microsoft Windows” вычисляли ко-
эффициент ранговой корреляции Спирмена,
с помощью которого определяли фактическую
степень параллелизма между двумя количествен-
ными рядами изучаемых биохимических и имму-
нологических параметров и оценивали тесноту
установленной связи между ними. Достоверность
полученных результатов оценивали при помощи
критерия Вилкоксона.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Как было показано ранее [3], к окончанию им-
мерсионного воздействия, на 21-е сут СИ, в сыво-
ротке крови участников эксперимента значитель-
но, в среднем в 2.5 раза, была снижена активность
креатинфосфокиназы (КФК) и ее мышечного
изофермента (КФК-ММ). Отмечалось достовер-
ное повышение содержания в крови кальция на
6%. При неизменном уровне показателей белко-
вого обмена (общий белок и альбумин) наблюда-
лось уменьшение на 13% концентрации глюкозы,
выходящее за пределы физиологической нормы.
Обращало на себя внимание и резкое, более чем
в 2.7 раза, увеличение активности глутаматдегид-
рогеназы (ГЛДГ) в сыворотке крови. Причем зна-
чения активности данного фермента существенно
превышали верхнюю границу физиологической
нормы. Также наблюдалась гиперхолестерине-
мия, выражавшаяся в увеличении концентрации
холестерина на 17%.

Исследование иммунного гомеостаза у испы-
тателей-добровольцев также выявило ряд изме-
нений количественных и функциональных ха-
рактеристик клеток врожденного и адаптивного
иммунитета. Так, анализ состояния системы сиг-
нальных образ-распознающих рецепторов семей-
ства Toll-like клеток врожденного иммунитета,
включающий определение экспрессии TLR1,
TLR2, TLR3, TLR4, TLR5, TLR6, TLR8 и TLR9 на
лейкоцитах периферической крови, позволил об-
наружить на 21 сут экспериментального воздей-
ствия достоверное увеличение абсолютного со-
держания гранулоцитов (Гр), экспрессирующих
TLR3, и, напротив, снижение содержания моно-
цитов (Мн), экспрессирующих TLR9. При этом
по усредненным данным содержание Мн и Гр,
экспрессирующих другие TLRs, а также интен-
сивность экспрессии TLRs (СИФ) на Мн и Гр су-
щественно не изменялись [8].

Изучение одного из характеризующих функ-
циональное состояние TLR показателей – ба-
зальной продукции цитокинов, участвующих в

регуляции гомеостаза на местном и системном
уровнях, позволило отметить на заключительном
этапе экспериментального воздействия достовер-
ное снижение уровня IL-1α, IL-1b, IL-6, IL-12P70 и
выраженную тенденцию к снижению уровня IL-8
и TNFα в супернатантах клеточных культур, по-
лученных после 24-часовой инкубации CD14+-
моноцитов. Тогда как, концентрации таких цито-
кинов, как IL-10, IL-12P40 и IFNα, на 21-е сут СИ
достоверно не отличались от фоновых значений,
однако при этом присутствовали выраженные
индивидуальные флуктуации, как в сторону уве-
личения, так и в сторону их снижения [9].

Оценка влияния факторов пребывания в усло-
виях СИ на характер и степень выраженности из-
менений в адаптивном иммунитете здоровых
добровольцев-испытателей позволили устано-
вить, что на заключительном этапе эксперимен-
тального воздействия уровень В-лимфоцитов
(CD19+-клеток) существенно не отличался от фо-
новых значений. В то же время отмечено стати-
стически достоверное (р < 0.05) повышение абсо-
лютного содержания в периферической крови
всех изученных субпопуляций Т-лимфоцитов
(CD3+-клеток) – CD4+-, CD8+-, CD4+CD45RA+-,
CD4+CD45RО+-, CD25+-, CD16+CD56+-лимфо-
циты [10]. Представляет интерес тот факт, что при
изучении особенностей базальной продукции
CD3+-лимфоцитами в системе in vitro ряда цито-
кинов – IFNγ, IL-4, IL-6, IL-10, и TNFα, наблю-
дались разные типы реагирования Т-клеток на
моделируемые условия: отсутствие изменений;
снижение; повышение уровня цитокинов в су-
пернатантах клеточных культур. Однако, несмот-
ря на выраженные индивидуальные колебания,
наблюдалась и некоторая общая закономерность –
снижение базальной продукции IL-5 и IL-13.

Согласно многим исследованиям, формирова-
ние иммунного ответа тесно связано с белковым,
углеводным и липидным обменом [11]. В этой
связи при изучении характера адаптационных
процессов организма человека к условиям моде-
лируемой гравитации важную роль играет опре-
деление “сильных” связей (r ≥ 0.700; p < 0.05)
между изученными показателями биохимическо-
го и иммунного статуса (рис. 1). Результаты про-
веденного исследования показали, что, по срав-
нению с фоновым периодом, на 21-е сут пребыва-
ния в условиях СИ наблюдалось повышение
количества статистически значимых (р ≤ 0.05)
корреляций между параметрами, оценивающими
метаболические и иммунологические реакции
организма (соответственно 27 и 51). При этом со-
отношение между обратными и прямыми связя-
ми существенно не изменялось (в фоновом пери-
оде – 1.25, на 21-е сут СИ – 1.12). Необходимо
также отметить, что рост числа взаимосвязей про-
исходил в основном за счет повышения количе-
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ства корреляций между параметрами белкового,
углеводного и липидного обмена и показателями,
характеризующими состояние врожденного им-
мунитета: в фоновом периоде их было 18 (отрица-
тельных корреляционных взаимосвязей – 12,
положительных – 6), а на 21-е сут СИ – 40 (отри-
цательных корреляционных взаимосвязей – 22,
положительных – 18). Это, по-видимому, объяс-
няется тем, что, как было показано на обширном
экспериментальном материале, при ухудшении
условий среды обитания, их резкой смене в попу-
ляциях и группах возрастают корреляции между
физиологическими параметрами (показатели ли-
пидного обмена, внешнего дыхания, активности
ферментов, транспортной функции крови и т.д.)
[12, 13].

Следует отметить, что одновременное измене-
ние величин каких-либо параметров еще не сви-
детельствует об их взаимозависимости и может
быть случайным [14]. С другой стороны, суще-
ствуют литературные данные, согласно которым
белково-энергетическая недостаточность сопро-
вождается изменениями иммунного статуса. Так,
обнаружены корреляционные связи между кон-
центрацией общего белка и количеством лимфо-
цитов в периферической крови, причем наблюда-
ется преимущественное уменьшение числа CD3+

Т-лимфоцитов при относительно стабильном со-
держании В-лимфоцитов. Считается, что среди
Т-лимфоцитов при белковом голодании наибо-
лее выраженные изменения наблюдаются в суб-
популяции CD4+-лимфоцитов. На фоне снижения
общего уровня Т-лимфоцитов в периферической
крови отмечается снижение Th0-лимфоцитов в
результате увеличения числа Th2-лимфоцитов [15].

В ходе клинических исследований также была
установлена корреляция между уровнем сыворо-
точного альбумина и числом лимфоцитов пери-
ферической крови. При снижении концентрации
альбумина наблюдалось уменьшение как относи-

тельного, так и абсолютного содержания CD25+-
клеток. Помимо этого, снижение уровня альбу-
мина приводило к уменьшению пролифератив-
ной активности лимфоцитов в ответ на Т-клеточ-
ные митогены и синтеза ряда цитокинов (IL-1,
IL-2, IFN, MIF) [16]. По-видимому, альбумин
может вносить вклад в иммунологический гомео-
стаз, регулируя пути, ведущие к эффективной
презентации антигена и последующему иммуно-
логическому ответу на антигены активированными
хелперными Т-клетками [17, 18]. Изучение моле-
кулярных механизмов, лежащих в основе имму-
номодулирующих свойств сывороточного альбу-
мина, продемонстрировало, что он вызывал об-
ширные изменения в транскриптоме иммунных
клеток, особенно в генах цитокинов и интерфе-
ронов I типа. В то же время альбумин не оказывал
существенного воздействия на такие функции
лейкоцитов, как фагоцитоз, эффероцитоз и про-
дукция внутриклеточных активных форм кисло-
рода [19].

Исследование влияния показателей белкового
обмена на систему иммунитета при воздействии
на организм здорового человека факторов моде-
лируемой микрогравитации позволило выявить,
что в фоновом периоде уровень общего белка на-
ходился в отрицательной корреляционной зави-
симости с абсолютным содержанием в перифери-
ческой крови Гр, экспрессирующих TLR6, TLR3,
а также интенсивностью экспрессии TLR4 на
циркулирующих Гр (r = –0.67; r = –0.86; r = –0.90,
соответственно) и базальной продукцией таких
цитокинов, как IL-4 и TNFα (r = –0.83) CD3+-
лимфоцитами, а уровень альбумина – с абсолют-
ным содержанием в периферической крови мо-
ноцитов, экспрессирующих TLR8 (r = –0.82)
(табл. 1). По всей видимости, выявленный отри-
цательный характер взаимосвязей мог быть свя-
зан с повышенным потреблением белков в ситуа-
ции подверженности действию неспецифических
факторов малой интенсивности во время пред-

Рис. 1. Уровень “сильных” связей (r ≥ 0.700; p < 0.05 и выше) между изученными показателями биохимического и им-
мунного статуса у испытателей-добровольцев, участников эксперимента с 21-суточной “сухой” иммерсией без
средств профилактики.
А – врожденный иммунитет, Б – адаптивный иммунитет; а – отрицательные связи, б – положительные связи.
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экспериментального обследования. На 21-е сут
СИ влияние белкового обмена на комплекс изу-
ченных показателей, характеризующих экспрес-
сию TLRs на клеточных факторах врожденного
иммунитета, снижалось. Была выявлена только
взаимосвязь концентрации альбумина с интен-
сивностью экспрессии TLR5 на Гр (r = –0.71).
Следует также отметить, что в этот срок обследо-
вания отсутствовали корреляции между показа-
телями белкового обмена и уровнем базальной
продукции цитокинов CD14+-моноцитами и
CD3+-лимфоцитами. В то же время обращает на
себя внимание положительная связь концентра-
ции общего белка с абсолютным содержанием
в периферической крови CD8+-субпопуляции
Т-лимфоцитов, свидетельствующая о возрастаю-
щем влиянии белкового обмена на клеточное зве-
но адаптивного иммунитета на заключительном
этапе пребывания в условиях СИ.

В ряде статей рассматривается состояние по-
казателей иммунитета и липидного обмена. По
современным данным, липиды способны взаи-
модействовать со всеми звеньями иммунной си-
стемы, начиная от компонентов врожденного им-
мунитета и заканчивая Т- и В-клеточным звеном.
Представлены результаты, свидетельствующие о
том, что жирные кислоты способны индуциро-
вать или ингибировать активацию TLR2 и TLR4.
Так, показано, что насыщенные жирные кислоты
(НЖК) активируют TLR4, тогда как полиненасы-
щенные (ПНЖК) ингибируют активацию TLR4,
индуцированную липополисахаридами [20, 21].
Обнаружено так же, что среднецепочечные НЖК
способны влиять на активацию TLR2, индуциро-
ванную липопептидом. Было показано, что лау-
риновая кислота, потенцирует активацию TLR2,
а докозагексаеновая – наоборот, ингибирует [22].

Значительный интерес представляют резуль-
таты исследований, подтверждающие различия в
состоянии адаптивного иммунитета у лиц с гипо-
и гиперлипидемией [23, 24]. На фоне существен-
ного уменьшения содержания в крови общего хо-
лестерина снижается как количество лимфоци-
тов в капиллярной сети и, в первую очередь,
CD3+-Т-лимфоцитов, так и продукция интерлей-
кина-2 (IL-2) при стимуляции лимфоцитов фито-
гемагглютинином (ФГА). Холестерин способ-
ствует активации, дифференциации и пролифе-
рации обоих CD4+- и CD8+-субпопуляций
Т-клеток через супрессию Х-рецептора печени β
(LXRβ) и активацию белка, связывающего регу-
ляторный элемент стерола 2 (SREBP2) [25, 26].
M.F. Muldoon et al. обнаружили статистически зна-
чимую корреляцию между некоторыми субпопу-
ляциями Т-лимфоцитов (CD3+, CD4+) и уровнем
триглицеридов [24]. Также имеются данные, ука-
зывающие, что гиперхолестеринемия приводит к
репрограммированию Т-клеток, в частности,

способствует дифференцировке Т-хелперов (Th)
в направлении Th2 [27]. Такое смещение в сторо-
ну Th2 на фоне гиперхолестеринемии может ча-
стично происходить из-за индуцированного
окисленными липопротеинами низкой плотно-
сти ослабления продукции провоспалительных
(Th1) цитокинов CD8α-DC [28]. В экспериментах
на животных показано, что гиперхолестеринемия
приводит к устойчивому увеличению Treg в селе-
зенке [29] и повышенной экспрессии IFNγ в
CD8+CD28+-Т-клетках в лимфатических узлах,
дренирующих корень аорты [30]. Следует отме-
тить, что высшие жирные кислоты играют опре-
деляющую роль в генерации и функционирова-
нии Th17 и Foxp3+Treg клеток [31, 32].

В настоящем исследовании показано, что в
предэкспериментальном периоде параметры ли-
пидного обмена коррелировали только с показа-
телями, характеризующими экспрессию TLRs на
клеточных факторах врожденного иммунитета
(табл. 1). Были выявлены “сильные” корреляци-
онные связи уровня холестерина с интенсивно-
стью экспрессии TLR1 и TLR8 на Гр (соответ-
ственно r = –0.86; r = 0.79), уровня триглицери-
дов с интенсивностью экспрессии TLR2 на Гр
(r = –0.79) и уровня фосфолипидов с интенсив-
ностью экспрессии TLR3 и TLR4 на Мн (соответ-
ственно r = 0.90; r = –0.90). На 21-е сут СИ влияние
этих показателей липидного обмена на показатели
системы TLRs клеток врожденного иммунитета
сохранялось. Данное обстоятельство представля-
ется закономерным, поскольку в условиях адап-
тации к стрессогенным факторам наряду с акти-
вацией TLRs эндогенными лигандами (алларми-
нами) может происходить и лиганд-независимая
активация TLRs с участием липидов – холестери-
на [33], экзогенных и эндогенных жирных кислот
[34]. Представляет интерес наблюдение, указыва-
ющее на то, что на заключительном этапе дли-
тельного иммерсионного воздействия увеличе-
ние в сыворотке крови концентрации холестери-
на позитивно сказалось на состоянии Т-звена
адаптивного иммунитета. Об этом свидетельству-
ет, в частности, “сильная” взаимосвязь уровня
холестерина с абсолютным содержанием Т-лим-
фоцитов с фенотипом CD8+ (r = 0.81) (табл. 1).

Показано, что глюкоза, продукты ее метабо-
лизма, и ферменты, участвующие в гликолизе,
могут выполнять сигнальную функцию, оказывая
влияние на метаболизм и регуляцию экспрессии
в активированных Т-клетках. Как известно, глю-
коза служит основным энергетическим источни-
ком, обеспечивающим Т-клетки АТФ, субстрата-
ми и восстановительными эквивалентами NADPH,
необходимыми для биосинтеза [35]. Например,
интермедиаты глюкозы могут быть задействова-
ны в пентозофосфатном пути (глюкозо-6-фосфат),
пути образования серина (3-фосфоглицерат),
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синтезе жирных кислот (ацетил-СоА) и служить
прекурсорами для образования нуклеотидов, бел-
ков и липидов [36]. Сигнальный путь, иницииру-
емый глюкозой и приводящий к ингибированию
киназы гликогенсинтазы-3 (GSK-3) [37], предот-
вращает гибель клетки посредством стабилиза-
ции антиапоптотического белка Mcl-1 семейства
Bcl-2 [38]. Нарушение усвоения глюкозы отрица-
тельно влияет на многие аспекты функции Т-кле-
ток, включая изменения как пролиферации, так и
продукции ими цитокинов [39, 40].

Сведения о том, какую роль в функциониро-
вании врожденного иммунитета играет углевод-
ный обмен, сравнительно немногочисленны и
носят противоречивый характер. Из литератур-
ных данных известно, что при гипергликемии
ингибируется ряд функций нейтрофилов: моби-
лизационная способность, фагоцитоз, выработка
супероксид-анион радикалов, образование ней-
трофильных внеклеточных ловушек. Повышен-
ный уровень глюкозы в крови влияет на экспрессию
Toll-подобных рецепторов на клеточных факто-
рах врожденного иммунитета, способствуя их
снижению [41, 42]. В то же время, при изучении
влияния различных концентраций глюкозы на
цитокинпродуцирующую способность были по-
лучены результаты, свидетельствующие как об
отрицательной [43], так и положительной [41]
связи между концентрацией глюкозы в крови и
способностью иммунных клеток к продукции ци-
токинов.

По данным табл. 1 видно, что в фоновом пери-
оде статистически значимые взаимосвязи между
содержанием глюкозы в сыворотке крови и прак-
тически всеми изученными иммунологическими
показателями, характеризующими систему TLRs
клеток врожденного иммунитета и клеточные
факторы адаптивного иммунитета, отсутствова-
ли. Выявлена лишь одна “сильная” корреляция
уровня глюкозы с интенсивностью экспрессии
TLR2 на Гр периферической крови (r = –0.74).
Иная картина наблюдалась на 21-е сут иммерси-
онного воздействия: концентрация глюкозы име-
ла прямую корреляционную связь с абсолютным
содержанием в периферической крови Мн, экс-
прессирующих TLR1 и TLR4 (r = 0.69 и r = 0.68
соответственно), а также сильную отрицательную
корреляционную связь с базальной продукцией
CD14+-Мн таких цитокинов, как IL-12Р70, IL-
12Р40, IFNα (r = –0.79, r = –0.84, r = –0.85 соот-
ветственно).

В рамках сложных метаболических сетей, свя-
занных с функционированием иммунитета, в ре-
гуляции иммунологических реакций основопо-
лагающую роль играет ряд ферментов. В некото-
рых случаях эти ферменты контролируют поток
по путям, необходимым для удовлетворения кон-
кретных энергетических или метаболических по-

требностей иммунного ответа. В других случаях
ключевые ферменты контролируют концентра-
ции иммунореактивных метаболитов, играющих
непосредственную роль в передаче сигналов [44].
Существуют литературные данные, согласно ко-
торым уровень КК в сыворотке крови отражает
состояние иммунного ответа, включая врожден-
ный и адаптивный иммунный ответ [45, 46].

Результаты корреляционного анализа биохи-
мических и иммунологических показателей у ис-
пытателей-добровольцев, находившихся в усло-
виях 21-суточной СИ позволили отметить, что
в предэкспериментальном периоде наблюдались
достоверные связи между уровнями КФК и
КФК-ММ в сыворотке крови и интенсивностью
экспрессии TLR9 на Мн (r = –0.90; r = –0.94 со-
ответственно), а также абсолютным содержанием
в периферической крови CD19+-лимфоцитов (r =
= 0.79), CD3+-лимфоцитов (r = 0.87, r = 0.88 соот-
ветственно), и CD3+CD8+-лимфоцитов (r =
= 0.97, r = 0.95 соответственно). После 3-недель-
ного пребывания в СИ характер и количество
взаимосвязей существенно изменились (табл. 1).
Так, исчезли корреляционные связи между уров-
нями КФК и КФК-ММ с интенсивностью экс-
прессии TLR9 на Мн. В то же время отмечены
корреляционные связи между уровнями КФК и
КФК-ММ и абсолютным содержанием в перифе-
рической крови моноцитов, экспрессирующих
TLR1 (r = –0.91; r = –0.90 соответственно),
TLR2 (r = –0.70; r = –0.65 соответственно), TLR4
(r = –0.78; r = –0.73 соответственно). Кроме того,
в этот период у испытателей-добровольцев реги-
стрировалась статистически значимая связь
КФК и КФК-ММ с базальной продукцией
CD14+-Мн таких цитокинов как IL-12P70
(r = 0.81), IL-12P40 (r = 0.84), IFNα (r = 0.85).
На 21-е сут экспериментального воздействия на-
блюдалась отрицательная корреляция уровня в
сыворотке крови КФК с абсолютным содержани-
ем в периферической крови CD3+-лимфоцитов
(r = –0.66), и CD3+-лимфоцитов с фенотипом
CD4+CD45R0+ (r = –0.64). Отмечен своеобраз-
ный характер корреляционных связей КФК и
КФК-ММ с базальной продукцией Т-лимфоцита-
ми цитокинов – положительная корреляция с IF-
Nγ и TNFα (r = 0.90), но отрицательная корреля-
ция с IL-13 (r = –0.90).

При нарушении энергетического баланса, на-
пример, при дефиците глюкозы в крови или тка-
нях, функцию резервного энергетического суб-
страта, который позволяет обеспечить дополни-
тельной энергией большинство органов, может
выполнять β-гидроксибутират (β-ГБ). Сделанные
наблюдения говорят о том, что β-ГБ способен ин-
гибировать активацию инфламмасомы NLRP3 [47],
являющейся важным датчиком врожденного им-
мунитета, который активируется широким спек-
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тром сигналов патогенного, эндогенного и эко-
логического происхождения [48]. В этой связи,
одним из значимых результатов проведенного ис-
следования является обнаружение на 21-е сут СИ
сильных положительных корреляционных связей
уровня β-гидроксибутирата с интенсивностью
экспрессии (СИФ) TLR1 на Мн периферической
крови и базальной продукцией CD14+-клетками
IL-12Р70 и IFNα (табл. 1). Можно предположить,
что при длительном иммерсионном воздействии
клеточные факторы врожденного иммунитета в
качестве энергетического субстрата используют
кетоны. Однако нельзя не отметить, что на за-
ключительном этапе пребывания в эксперимен-
тальных условиях наблюдались отрицательные
корреляции между уровнем β-гидроксибутирата в
сыворотке крови и экспрессией TLR8 на Мн и Гр.

В обеспечении эффективности функциониро-
вания иммунной системы важную роль играет
кальций. Установлено, что уровень Ca2+ в цито-
плазме и органеллах Т-клеток оказывает суще-
ственное влияние на их метаболизм, пролифера-
цию, дифференцировку, а также секрецию ими
антител и цитокинов [49]. Основными источни-
ками притока Са2+ в Т-клетки после стимуляции
рецептора антигена являются кальциевые каналы
(CRAC). Показано, что умеренное подавление
притока Ca2+ через эти каналы ингибирует функ-
ции клеток Th1 и Th17, в то время как фоллику-
лярные Т-хелперы (Tfh), регуляторные Т-клетки
(Treg) и CD8+-Т-клетки остаются относительно
устойчивыми к угнетению функции CRAC [50].
Нами были проанализированы особенности вза-
имосвязей содержания кальция в сыворотке кро-
ви испытуемых с изученными параметрами им-
мунного статуса при их длительном пребывании в
условиях СИ. Оказалось, что в фоновом периоде
концентрация кальция в сыворотке крови имела
статистически значимую отрицательную связь с
показателями, характеризующими уровень в пе-
риферической крови клеток врожденного и адап-
тивного иммунитета (содержанием моноцитов,
экспрессирующих TLR4, и Т-лимфоцитов с фе-
нотипом CD4+CD45RO+), а на 21-е сут экспери-
мента – с показателями, отражающими функци-
ональное состояние иммунокомпетентных кле-
ток (интенсивностью экспрессии TLR4 на Гр,
базальной продукцией IL-12Р40 CD14+-моноци-
тами и IL-10 CD3+-лимфоцитами). В то же время
к окончанию 21-суточного иммерсионного воз-
действия концентрация общего кальция в крови
имела положительную сильную связь с количе-
ством Гр, экспрессирующих TLR4, и интенсив-
ностью экспрессии TLR8 на Гр.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленные в настоящей работе результаты
показывают, что пребывание практически здоро-
вого человека в условиях 21-суточной СИ связано
с появлением изменений взаимосвязей ряда био-
химических и иммунологических показателей.
При этом обращают на себя внимание особенно-
сти метаболических основ функционирования
врожденного и адаптивного звена иммунной си-
стемы при длительном ограничении двигатель-
ной активности, что выражается в повышении
количества положительных и отрицательных вза-
имосвязей между уровнями общего белка, альбу-
мина, углеводных и липидных субстратов и ме-
таболитов, прежде всего, с показателями, харак-
теризующими состояние системы сигнальных
образ-распознающих рецепторов семейства TLR
клеток врожденного иммунитета, а не показателя-
ми, характеризующими состояние Т-звена адап-
тивного иммунитета. Дальнейшее накопление
данных о метаболической регуляции иммунного
ответа, их систематизация и тщательный анализ
позволит расширить представление об адаптаци-
онных процессах в организме человека в условиях
действия на него экстремальных факторов среды
обитания. Это будет способствовать разработке
средств, основанных на одновременном воздей-
ствии на метаболические и иммунологические
процессы в организме, для профилактики и кор-
рекции нарушений здоровья не только у членов
экипажей космических миссий, но и людей, на-
ходящихся в неблагоприятных условиях среды
обитания.

Этические нормы. Все исследования проведены
в соответствии с принципами биомедицинской
этики, сформулированными в Хельсинкской де-
кларации 1964 г. и ее последующих обновлениях.
Программа исследования была утверждена на
заседании Ученого совета (протокол № 6 от
27.06.2018) и одобрена комиссией по биомеди-
цинской этике Института медико-биологических
проблем РАН (Москва) (протокол от 30.09.2018 г.).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.
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Interrelations of Biochemical and Immunological Parameters in Volunteers
under Conditions of 21-Day Dry Immersion

S. A. Ponomareva, O. A. Zhuravlevaa, M. P. Rykovaa, *, E. N. Antropovaa,
O. V. Kutkoa, V. A. Schmarova, A. A. Markina

aInstitute of Biomedical Problems of the RAS, Moscow, Russia
*E-mail: rykovamarina@yandex.ru

The results of studying the interrelationships of biochemical and immunological parameters in volunteers un-
der conditions of 21-day dry immersion are presented. It is shown that in comparison with the background
period, at the final stage of the experiment, there was an increase in the number of statistically significant cor-
relations (p ≤ 0.05, respectively, 27 and 51) between the parameters assessing the metabolic and immunolog-
ical reactions of the body. The increase in the number of relationships occurred mainly due to an increase in
the number of correlations between the indicators of protein, carbohydrate and lipid metabolism and indica-
tors characterizing the state of innate immunity. At the final stage of the experiment, the influence of protein
and lipid metabolism on the cellular link of adaptive immunity increased. The revealed dynamics and the na-
ture of correlations between biochemical and immunological indicators indicate the metabolic regulation of
the immune response in conditions of hypodynamic support unloading.

Keywords: biochemical parameters of blood, immune system, dry immersion.
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Данная работа посвящена изучению соотношения уровней базовой перфузии на коже ладонной и
подошвенной поверхностей пальцев верхних и нижних конечностей у здоровых добровольцев и па-
циентов с сахарным диабетом. В работу были включены три группы обследуемых: здоровые добро-
вольцы (группа 1, n = 29), пациенты с сахарным диабетом 2 типа (СД2) без синдрома диабетической
стопы (группа 2, n = 27), пациенты с синдромом диабетической стопы (группа 3, n = 27). Всем об-
следуемым было проведено измерение уровня перфузии в коже верхних и нижних конечностей с
помощью метода некогерентной оптической флуктуационной флоуметрии (НОФФ). Перфузию
оценивали в перфузионных единицах (п.е.). Измерение проводили последовательно, на левой и
правой стороне тела. Оценивали значения показателей базовой перфузии в коже ладонной поверхно-
сти указательного пальца руки (БУПр) и подошвенной поверхности большого пальца стопы (БУПн)
в покое. Значения БУПр в группе 1 составило 11.5 [5.4; 16.8] п.е., в группе 2 – 17.4 [13.2; 24.8] п.е.,
в группе 3 – 18.4 [13.2; 23.6] п.е. В группе 1 уровень БУПр был статистически значимо ниже, чем
в группах 2 (p1–2 < 0.001) и 3 (p1–3 < 0.001). Между группами 2 и 3 не было обнаружено статистически
значимых различий в перфузии на пальце руки (p2–3 = 1). Значения БУПн в группах 1, 2 и 3 соста-
вили 4.4 [2.3; 8.8] п.е., 7.9 [5.4; 14.6] и 3.9 [1; 9.9] п.е. соответственно. В группе 2 уровень БУПн был
выше, чем в группе 1 (p1–2 = 0.006), однако этот показатель в группе 3 был сопоставим со значениями
из группы 1 (p1–3 = 0.73) и отличался от значений группы 2 (p2–3 < 0.001). Таким образом, в группе 3
отмечалась “псевдонормализация” этого показателя за счет аномально низких значений БУПн
на конечностях с гемодинамически значимыми стенозами. Значения показателя соотношения ба-
зовой перфузии (БУПр/БУПн) в группах 1, 2 и 3 составили, соответственно 2.11 [1.22; 3.03],
1.91 [1.18; 3.92] и 4.29 [1.8; 12.84]. Показатель соотношения в группе 3 был значимо выше, чем в груп-
пах 1 (p1–3 < 0.001) и 2 (p2–3 < 0.001). Была проанализирована возможность выявлять конечности с
гемодинамически значимыми стенозами артерий по показателям “БУПн” и “БУПр/БУПн”; пло-
щадь под ROC-кривой для БУПн составила 0.808 (0.729; 0.887), для БУПр/БУПн – 0.855 (0.782;
0.928). Было показано, что повышение соотношения БУПр/БУПн более 3.7 с чувствительностью
75.7% и специфичностью 81.4% свидетельствует о наличии гемодинамически значимых стенозов,
а превышение соотношением порога в 12.5 достигает 100% специфичности. Наличие нарушений
артериального кровотока в магистральных сосудах нижних конечностей приводит к значимому
снижению уровня БУПн. Расчет соотношения БУПр/БУПн имеет большую информативность в
выявлении конечностей с гемодинамически значимыми стенозами, чем оценка БУПн, и может
применяться в качестве скринингового метода для выявления пациентов с заболеваниями артерий
нижних конечностей.

Ключевые слова: микроциркуляция, сахарный диабет, диабетическая стопа, некогерентная оптиче-
ская флуктуационная флоуметрия.
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Система микроциркуляции крови охватывает
множество функционально взаимосвязанных со-
судов и играет важную роль в поддержании го-
меостаза всех систем организма, в протекании
многих обменных процессов в тканях, включая
процессы транспорта и потребления кислорода как
на системном, так и на локальном уровнях [1].

Системные нарушения микроциркуляции яв-
ляются звеном патогенеза развития многих забо-
леваний, таких как сахарный диабет (СД), арте-
риальная гипертония и др. [2–4].

Исследование микроциркуляции большин-
ством коллективов проводится в момент функци-
ональных воздействий, поскольку исследование
средних уровней базовой перфузии малоинфор-
мативно [5–7]. Так, на примере СД, некоторые
авторы сообщают о снижении базовой перфузии
у пациентов с СД в сравнении с представителями
контрольной группы [8], другие не находят зна-
чимых различий [9], третьи отмечают тенденцию
к увеличению базового кровотока у пациентов
с СД [10]. Такая разнородность результатов мо-
жет быть связана с особенностями локализации
измерений, гетерогенностью кожного кровотока,
разной тяжестью состояния пациентов, критери-
ями включения в исследование и многими други-
ми факторами [11]. Это отчасти обуславливает
низкую клиническую востребованность и при-
менимость современных методов неинвазив-
ной диагностики состояния микроциркулятор-
ного русла, например, лазерной допплеровской
флоуметрии (ЛДФ). Вследствие слабой воспроиз-
водимости и высокой вариабельности страдает
возможность индивидуальной оценки состояния
микроциркуляторного русла у конкретного паци-
ента [12].

В ходе настоящего исследования, на пути по-
иска подходов к созданию персонализированно-
го диагностического алгоритма, была поставлена
задача оценить соотношение уровня базовой пер-
фузии на коже ладонной и подошвенной поверх-
ностей пальцев верхних и нижних конечностей у
здоровых добровольцев и пациентов с СД2. Не-
ожиданно оказалось, что анализ данного соотно-
шения может быть более информативен для фор-
мирования индивидуального заключения, чем
оценка показателей базовой перфузии на верхних
и нижних конечностях в отдельности. Описанию
данного результата и посвящена данная статья.

МЕТОДИКА

В исследование включали три группы обследу-
емых. Критериями включения в группу 1 (здоро-
вые добровольцы) были: возраст от 18 до 44 лет,
отсутствие нарушений углеводного обмена, от-
сутствие хронических заболеваний сердечно-со-
судистой системы, легких, отсутствие поражения

почек, нормальный индекс массы тела (индекс
массы тела менее 25 кг/м2), нормохолистерине-
мия (липопротеины низкой плотности в рамках
референсных значений).

В группу 2 (пациенты с СД2 без синдрома диа-
бетической стопы) включали пациентов, соответ-
ствующих следующим критериям: возраст от 45
до 74 лет, установленный диагноз СД2, наличие
периферической нейропатии (автономная нейро-
патия – критерий исключения), отсутствие сер-
дечно-сосудистых событий в анамнезе (инфаркт,
инсульт, коронарная/каротидная реваскуляриза-
ция), отсутствие синдрома диабетической стопы.

В группу 3 (пациенты с синдромом диабетиче-
ской стопы) были набраны пациенты в возрасте
от 45 до 74 с синдромом диабетической стопы и
диагностированной нейропатией.

Критерии исключения были общими для всех
групп пациентов: диагностированные злокаче-
ственные новообразования за последние 5 лет;
диагностированные системные аутоиммунные
заболевания; тяжелые нарушения ритма сердца
(мерцательная аритмия, частая экстрасистолия);
острые вирусные инфекции – острая респиратор-
ная вирусная инфекция, грипп и т.д.; лихорадки
любого генеза; обострение сопутствующих хро-
нических заболеваний; заболевания крови –
тромбоцитопения, анемия (гемоглобин менее
90 г/л); заболевания кожи, препятствующие вы-
полнению исследования; тромбозы сосудов в на-
стоящий момент/в анамнезе или высокий риск
тромбозов (кроме пациентов 3 группы); бере-
менность; хроническая болезнь почек 5 стадии
(СКФ < 15 мл/мин/1.73 м2 по MDRD и CKD-EPI);
регулярный прием стероидных, нестероидных
противовоспалительных препаратов (за исключе-
нием ацетилсалициловой кислоты, принимаемой
в качестве антиагреганта), заместительной гор-
мональной терапии, противозачаточных средств.

Всего в исследование было включено 83 чел.
В группу 1 было включено 29 условно здоровых
добровольцев (10 мужчин, 19 женщин). Медиана
возраста в группе 1 составила 24 [23; 30] года.
Медиана уровня гликированного гемоглобина
(HbA1c) 5.25 [5.1; 5.5]%. В группу 2 было включено
27 пациентов (5 мужчин, 22 женщины). Медиана
возраста составила 59 [56; 64] лет, HbA1c –
8.7 [7.7; 9.96]%. В группу 3 было включено 27 па-
циентов (19 мужчин, 8 женщин). Медиана возрас-
та составила 64 [56; 68] года, HbA1c – 8 [7; 9.5]%.

Исследование проводили параллельно в двух
центрах: ГБУЗ МО МОНИКИ им. М.Ф. Влади-
мирского (г. Москва), ФГБУ “НМИЦ им. В.А. Ал-
мазова” Минздрава России (г. Москва).

Исследование показателей периферической ге-
модинамики. Исследование перфузии проводили
с помощью метода некогерентной оптической
флуктуационной флоуметрии (НОФФ), реализу-
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емого прототипом прибора (АО “Елатомский
приборный завод”, Россия) [13, 14]. Конструкция
датчиков прибора, использованного в данном ис-
следовании, представлена на рис. 1.

Метод НОФФ основан на анализе низкоча-
стотных флуктуаций (0–10 Гц) обратно рассеян-
ного в ткани оптического сигнала, излучаемого с
помощью некогерентного источника – светодио-
да. Для реализации метода НОФФ в прототипе
прибора в оптическом датчике использовали три
светодиодных источника излучения, работающих
в диапазоне длин волн 560–580 нм, и один крем-
невый фотодиод. Вычисляемый в ходе обработки
сигнала показатель перфузии пропорционален
флуктуациям кровенаполнения в зондируемом
объеме ткани в единицу времени и соответствует
показателю микроциркуляции, вычисляемому
методом ЛДФ. Глубина зондирования ткани со-
ставляет при этом 2–3 мм, что несколько больше,
чем в ЛДФ. За счет этого обратно рассеянный от
ткани сигнал регистрируется с большего, чем в
ЛДФ, объема ткани, в который попадают, в том
числе, более глубокие сосудистые сплетения дер-
мы. Подробное описание метода можно найти в
публикации [14].

Минимум за 3 ч до исследования пациентов
просили воздержаться от курения. Исследование
проводили в кондиционируемом помещении при
температуре воздуха 23–25°С после 15-минутной
адаптации обследуемого к температурным усло-
виям помещения. В момент измерения обследуе-
мый находился в положении лежа. Полный про-
токол оценки показателей гемодинамики с помо-

щью прототипа прибора включает регистрацию
базовой перфузии, измерение артериального дав-
ления, 3-минутную паузу и проведение функцио-
нальных проб (тепловых и окклюзионных). Дли-
тельность полного цикла измерения составляет
10 мин. Сначала измерение проводили на левой
стороне тела, затем на правой. В рамках текущей
публикации рассматриваются только результаты
оценки показателей базовой перфузии (базовый
уровень перфузии – БУП). Показатели перфузии
одновременно регистрировали в течение 40 с
на указательном пальце руки (БУПр) и большом
пальце ноги (БУПн). Схема крепления датчиков
прибора на подушечке указательного пальца руки
и подушечке большого пальца ноги представлена
на рис. 2. Так как каждому обследуемому измере-
ние проводили и на левой, и на правой стороне
тела, в результатах будет представлен анализ 58, 54
и 54 измерений в группах 1, 2 и 3 соответственно.

Ультразвуковое дуплексное сканирование сосу-
дов нижних конечностей. Всем обследуемым было
выполнено ультразвуковое дуплексное сканиро-
вание (УЗДС) артерий нижних конечностей на
предмет наличия гемодинамически значимых
стенозов. Был проанализирован тип кровотока
(магистральный, магистральный измеренный
или коллатеральный) в шести артериях: общая
бедренная артерия, глубокая бедренная артерия,
поверхностная бедренная артерия, подколенная
артерия, передняя большеберцовая артерия, зад-
няя большеберцовая артерия. При выявлении
стенозов, приводящих к нарушению кровотока
по результатам УЗДС (магистральный изменен-

Рис. 1. Датчики прибора для регистрации показателей перфузии на указательном пальце руки (А) и большом пальце
стопы (Б).

А Б



122

ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 48  № 6  2022

ГЛАЗКОВ и др.

ный или коллатеральный тип) в одном или не-
скольких сосудах делалось заключение о наличии
гемодинамически значимых стенозов артерий/
артерии нижней конечности.

Статистическая обработка. Статистическую
обработку данных проводили в программе R Stu-
dio 1.4.1106 (RStudio PBC, США) с помощью языка
программирования R 4.1.0 (R Foundation for Statis-
tical Computing, Австрия). В ходе анализа количе-
ственных переменных рассчитывали медианы и
квартили (Me [LQ; UQ]). Для сравнения количе-
ственных переменных в трех группах применяли
критерий Крускала-Уоллиса с апостериорными
попарными сравнениями с помощью критерия
Данна с поправкой Бонферрони на множествен-
ные сравнения. Сравнение количественных пере-
менных в двух связанных выборках проводили с

помощью критерия Вилкоксона. Анализ чувстви-
тельности и специфичности количественных
признаков в выявлении конечностей с гемодина-
мически значимыми поражениями артерий про-
водили с помощью ROС-анализа (пакет pROC
v. 1.18.0). Различия между группами признавали
статистически значимыми при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты измерения перфузии в трех группах
обследуемых представлены в табл. 1 и на рис. 3.

Во всех трех группах уровень перфузии на
верхней конечности получился значимо более
высоким (p < 0.001, критерий Вилкоксона), чем
на нижней конечности. В литературе встречаются

Рис. 2. Схема крепления датчиков прибора.

Провод

Датчики
прибора

Лейкопластырь

Провод
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примеры аналогичных результатов [15, 16]. Можно
предположить следующий ряд физиологических
причин для этого эффекта. Во-первых, известно,
что плотность поверхностного и глубокого сосу-
дистых сплетений на коже ладонной поверхности
кисти выше, чем на подошвенной поверхности
стопы на 70 и 20% для поверхностного и глубоко-
го сплетений, соответственно [17]. Во-вторых,
толщина рогового слоя на подошвенной поверх-
ности нижних конечностей в 2 раза выше, чем на
ладонной поверхности верхних конечностей, что
приводит к тому, что в область зондирования на
нижней конечности попадает меньший объем

кровоснабжаемой ткани за счет большей толщи-
ны рогового слоя [18].

Базовый уровень перфузии в коже указатель-
ного пальца руки был значимо ниже в группе 1,
чем в группах 2 (p1–2 < 0.001) и 3 (p1–3 < 0.001).
Между группами 2 и 3 не было обнаружено стати-
стически значимых различий (p2–3 = 1). Таким
образом, у пациентов с СД регистрировался зна-
чимо более высокий уровень перфузии в ладон-
ной поверхности указательного пальца руки, чем
у здоровых добровольцев.

При этом на большом пальце стопы наблюда-
лась другая картина. В группе 2 уровень перфузии
был также значимо выше, чем в группе 1 (p1–2 =

Таблица 1. Результаты оценки базового уровня перфузии

Примечание: * – сравнение с БУПр, p < 0.001 (критерий Вилкоксона), жирным шрифтом выделены значения p < 0.05.

Показатель
Группа 1,
(n = 58), 

Me [LQ; UQ]

Группа 2,
(n = 54), 

Me [LQ; UQ]

Группа 3,
(n = 54), 

Me [LQ; UQ]

Значение р
(Критерий 
Крускала-
Уоллиса)

Значение р
(Критерий Данна 

с поправкой 
Бонферрони)

Базовый уровень перфузии 
на указательном пальце 
руки (БУПр), п.е.

11.5 [5.4; 16.8] 17.4 [13.2; 24.8] 18.4 [13.2; 23.6] p < 0.001
p1–2 < 0.001
p1–3 < 0.001

p2–3 = 1

Базовый уровень перфузии 
на большом пальце ноги 
(БУПн), п.е.

4.4 [2.3; 8.8]* 7.9 [5.4; 14.6]* 3.9 [1; 9.9]* p < 0.001
p1–2 = 0.006
p1–3 = 0.73

p2–3 < 0.001

Соотношение БУПр/БУПн 2.11 [1.22; 3.03] 1.91 [1.18; 3.92] 4.29 [1.8; 12.84] p < 0.001
p1–2 = 1

p1–3 < 0.001
p2–3 < 0.001

Рис. 3. Сравнение в трех группах базового уровня перфузии, зарегистрированного на пальце руки (А) и на пальце сто-
пы (Б).
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= 0.006), однако уровень перфузии в группе 3 был
сопоставим со значениями из группы 1 (p1–3 =
= 0.730). Другими словами, у пациентов с “уме-
ренной тяжестью” СД (группа 2) наблюдалось
значимое увеличение уровня базовой перфузии
как на руках, так и на ногах по сравнению со здо-
ровыми добровольцами, а в группе пациентов
с тяжелым поражением нижних конечностей,
развившемся на фоне СД (группа 3), отмечали
“псевдонормализацию” показателей базовой пер-
фузии на пальце стопы – показатели были сопо-
ставимы с таковыми у здоровых добровольцев.

Было проанализировано соотношение пока-
зателя БУПр/БУПн (табл. 1, рис. 4). Параметр
рассчитывается как отношение перфузии в коже
указательного пальца руки к перфузии в коже
указательного пальца стопы, соотношение пер-
фузии является безразмерной величиной. В груп-
пе здоровых добровольцев этот параметр соста-
вил 2.11 [1.22; 3.03]. У ряда пациентов c СД выяв-
лялись аномально высокие значения данного
показателя, которые не встречались у здоровых
добровольцев (группа 1). Это было связано с
очень низкими значениями БУПн на фоне повы-
шенных значений БУПр. При этом показатель
соотношения БУПр/БУПн у пациентов с синдро-
мом диабетической стопы (группа 3) был значимо
выше, чем в группах 1 (p1–3 < 0.001) и 2 (p2–3 <
< 0.001).

Таким образом, при анализе этих трех показа-
телей был обнаружен следующий эффект: пока-
затель БУПр значимо отличался в группе 1 от
групп 2 и 3, показатель БУПн значимо отличался
в группе 2 от групп 1 и 3, а соотношение

БУПр/БУПн значимо отличалось в группе 3 от
групп 1 и 2.

У пациентов с СД (группа 2 и 3) отмечался зна-
чимо более высокий уровень перфузии на коже
указательного пальца руки, чем у здоровых доб-
ровольцев. На коже большого пальца стопы в
группе 2 также регистрировались более высокие
значения перфузии, чем в группе здоровых доб-
ровольцев. Более высокие значения перфузии в
коже у пациентов из групп 2 и 3 могут быть обу-
словлены как влиянием основного заболевания,
так и возрастными изменениями. Здоровые доб-
ровольцы из группы 1 были существенно младше,
чем пациенты из групп 2 и 3. Известно, что с воз-
растом уровень базовой перфузии может увели-
чиваться [19]. Однако у пациентов с синдромом
диабетической стопы (группа 3) уровень базовой
перфузии на ногах был значимо ниже, чем у сопо-
ставимых по полу и возрасту пациентов с сахар-
ным диабетом (группа 2) и был сопоставим с та-
ковым у здоровых молодых добровольцев. Такой
феномен “псевдонормализации” уровня перфу-
зии на ногах в группе 3 может быть обусловлен
поражением магистральных артерий нижних ко-
нечностей.

Для проверки этой гипотезы измерения груп-
па 3 была разбита на две подгруппы – 3а и 3б.
В подгруппу 3а (n = 18) были включены измере-
ния, сделанные на конечностях без гемодинами-
чески значимых нарушений кровотока, в под-
группу 3б (n = 36) были включены измерения,
сделанные на ногах с гемодинамически значимы-
ми стенозами по результатам УЗДС. В данном
анализе из группы 2 было исключено одно изме-

Рис. 4. Сравнение в трех группах отношения уровня перфузии, зарегистрированного на пальце руки к уровню перфу-
зии, зарегистрированному на пальце ноги. 
А – график в стандартных координатах, Б – график в логарифмических координатах.
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рение т.к. у пациента на этой конечности были
обнаружены гемодинамически значимые нару-
шения кровотока.

Сравнение показателей базовой перфузии с
учетом вышеописанного деления пациентов при-
ведено в табл. 2. Наличие гемодинамически зна-
чимых стенозов у пациентов с диабетической сто-
пой (подгруппа 3б) приводит к тому, что БУПн
существенно снижается. Именно поэтому пока-
затель БУПн в группе 3 “мимикрировал” под
нормальные значения и не отличался от БУПн в
группе 1. Снижение перфузии на ногах с заболе-
ванием артерий нижних конечностей патофизио-
логически обосновано, и, согласно данным лите-
ратуры, может выявляться при помощи разных
инструментальных методов [12, 20–22]. Из табл. 2
видно, что в подгруппе 3б соотношение БУПр/
БУПн принимало аномально высокие значения
по сравнению с измерениями в других группах.

Для того чтобы оценить, дает ли расчет соот-
ношение БУПр/БУПн дополнительную инфор-
мацию по сравнению с оценкой показателя БУПн
по всем 166 измерениям был проведен ROC-ана-
лиз (рис. 5). Целью анализа стала оценка диагно-
стического потенциала показателя БУПн и соот-
ношения БУПр/БУПн в выявлении конечностей
с гемодинамически значимыми стенозами.

По результатам ROC-анализа было показано,
что расчет соотношения БУПр/БУПн позволяет
расширить возможность выявления гемодинами-
чески значимых нарушений кровотока по сравне-
нию с анализом показателя БУПн. Площадь под
ROC-кривой для параметра БУПн составила
0.808 (0.729; 0.887), для соотношения БУПр/БУПн
данный параметр вырос до 0.855 (0.782; 0.928).
Таким образом, соотношение БУПр/БУПн имеет
более высокий диагностический потенциал в вы-

явлении конечностей с гемодинамически значи-
мыми стенозами, чем БУПн. Это связано с тем,
что снижается частота ложноположительного вы-
явления конечностей с гемодинамически значи-
мыми стенозами среди обследуемых из первой
группы. У здоровых людей нередко встречается,
так называемый, “спастический” тип микроцир-
куляции, который характеризуется системным
увеличением тонуса сосудов в покое (вазоспаз-
мом), и, как следствие, снижением перфузии как
на верхних, так и на нижних конечностях. Поэто-
му здоровые обследуемые со “спастическим” ти-

Таблица 2. Результаты оценки базового уровня перфузии в зависимости от наличия гемодинамических нарушений
по результатам ультразвукового дуплексного сканирования (УЗДС)

Примечание: обозначения см. табл. 1.

Показатель
Группа 2
(n = 53),

Me [LQ; UQ]

Подгруппа 3а
(n = 18),

Me [LQ; UQ]

Подгруппа 3б
(n = 18),

Me [LQ; UQ]

Значение р
(Критерий 
Крускала-
Уоллиса)

Значение р
(Критерий Данна 

с поправкой 
Бонферрони)

Базовый уровень 
перфузии на указательном 
пальце руки (БУПр), п.е.

17.4 [13.2; 25] 18.2 [11.2; 26.6] 18.4 [14.9; 23.1] 0.842 –

Базовый уровень перфузии 
на большом пальце ноги 
(БУПн), п.е.

8 [5.6; 14.8]* 10.9 [7; 14.2]* 1.7 [0.8; 4]* <0.001
p2–3а = 1

p2–3б < 0.001
p3а–3б < 0.001

Соотношение БУПр/БУПн 1.9 [1.17; 3.67] 1.65 [1.07; 3.97] 6.57 [3.57; 23.86] <0.001
p2–3а = 1

p2–3б < 0.001
p3а–3б < 0.001

Рис. 5. Результаты проведения ROC-анализа для вы-
явления поражения артерий нижних конечностей с
помощью показателей БУПн (а) и БУПр/БУПн (б).
БУП – базовый уровень перфузии (руки (БУПр) и
ноги (БУПн)).
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пом микроциркуляции по результатам оценки
только БУПн могут быть ложно классифицирова-
ны как лица с гемодинамически значимыми сте-
нозам. Однако соотношение БУПр/БУПн у таких
обследуемых не принимает патологических зна-
чений, так как при системном вазоспазме снижа-
ются как показатель БУПн, так и показатель
БУПр, что позволяет верно классифицировать
обследуемых.

ROC-анализ показал, что повышение соотно-
шения БУПр/БУПн более 3.7 с чувствительно-
стью 75.7% и специфичностью 81.4% может выяв-
лять конечности с гемодинамически значимыми
стенозами. При этом аномально высокие значения
соотношения БУПр/БУПн (более 12.5) встреча-
лись исключительно на конечностях с нарушени-
ями артериального кровотока – специфичность
выявления гемодинамически значимых стенозов
в этих случаях составляла 100%. Таким образом,
оценка соотношения БУПр/БУПн может быть
перспективна в качестве простого скринингового
метода выявления гемодинамически значимых
стенозов, данный подход более информативен,
чем оценка БУПн.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Было показано, что у здоровых добровольцев и

у пациентов с СД без гемодинамически значимых
стенозов артерий нижних конечностей уровень
базовой перфузии на пальце руки выше, чем на
пальце ноги (ладонная и подошвенная поверх-
ность соответственно). На фоне сахарного диабе-
та наблюдалось увеличение базового уровня пер-
фузии по сравнению с контрольной группой.

Наличие нарушений артериального кровотока
в магистральных сосудах нижних конечностей
вызывает значимое снижение уровня перфузии
на пальце ноги.

Низкие значения базового уровня перфузии на
пальце ноги могут свидетельствовать о наличии
гемодинамически значимых стенозов артерий
нижних конечностей. Расчет соотношения пер-
фузии на пальце руки и ноги увеличивает инфор-
мативность выявления пациентов с гемодинами-
чески значимыми стенозами, поскольку он поз-
воляет повысить точность диагностики за счет
корректной классификации здоровых лиц с низ-
ким уровнем базовой перфузии как на руке, так и
на ноге (“спастическим” типом кровотока).

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинк-
ской декларации 1964 г. и ее последующих обнов-
лениях и одобрены независимым комитетом по
этике (НКЭ) ГБУЗ МО МОНИКИ им. М.Ф. Вла-
димирского (Москва) (протокол заседания № 13
от 7.11.2019 г.) и этическим комитетом ФГБУ

“НМИЦ им. В.А. Алмазова” Минздрава России
(Москва) (выписка № 27112019, заседание № 11-19
от 11.11.2019).

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

Финансирование работы. Обследование паци-
ентов и здоровых добровольцев было спонсиро-
вано АО “Елатомский приборный завод”. Анализ
данных выполнен в рамках работ по Государ-
ственному заданию Министерства здравоохране-
ния Московской области – научно-исследователь-
ской работы “Новые подходы к комплексной
оценке параметров периферической гемодина-
мики в практике ведения пациентов с заболева-
ниями различной этиологии”.

Конфликт интересов. АО “Елатомский при-
борный завод” спонсировало обследование паци-
ентов и здоровых добровольцев, а также предо-
ставило прототип прибора для проведения науч-
ных исследований. Компания не принимала
участия в обработке данных, описании результа-
тов и не была задействована ни в одном из этапов
написании текста данной статьи. Другие явные и
потенциальные источники конфликта интересов,
связанные с публикацией данной статьи, отсут-
ствуют.
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The aim of this study was to investigate the ratio of baseline perfusion levels in the skin of the palmar surfaces
of the fingers and plantar surfaces of the thumb in healthy volunteers and patients with diabetes mellitus.
Three study groups were included: healthy volunteers (group 1, n = 29), patients with type 2 diabetes
mellitus (DM2) without diabetic foot syndrome (group 2, n = 27), patients with diabetic foot syndrome
(group 3, n = 27). All subjects were measured the level of perfusion in the skin of the upper and lower extrem-
ities using the method of incoherent optical f luctuation flowmetry (IOFF). Perfusion was assessed in perfu-
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sion units (p.u.). The measurement was carried out sequentially, first on the left side of the body, then on the
right one. The values of baseline perfusion values from the index finger of the hand (BPh) and from the thumb
of the foot (BPf) in perfusion units (p.u.) were assessed. The BPh value in group 1 was 11.5 [5.4; 16.8] p.u., in
group 2, 17.4 [13.2; 24.8] p.u., in group 3, 18.4 [13.2; 23.6] p.u. The BPh level was statistically significantly
lower in group 1 than in groups 2 (p1–2 < 0.001) and 3 (p1–3 < 0.001). There was no statistically significant
difference in finger perfusion between groups 2 and 3 (p2–3 = 1). The BPf values in groups 1, 2 and 3 were 4.4
[2.3; 8.8] p.u., 7.9 [5.4; 14.6], and 3.9 [1; 9.9] p.u. respectively. The BPf level in group 2 was higher than in
group 1 (p1–2 = 0.006), but the index in group 3 was comparable to values from group 1 (p1–3 = 0.73) and
different from group 2 (p2–3 < 0.001). Thus, in group 3, there was a pseudo-normalization of this index due to
abnormally low BPf values in the extremities with hemodynamically significant stenoses. The baseline perfu-
sions ratio (BPh/BPf) in groups 1, 2 and 3 was 2.11 [1.22; 3.03], 1.91 [1.18; 3.92] and 4.29 [1.8;
12.84], respectively. The ratio BPh/BPf in group 3 was significantly higher than in groups 1 (p1–3 < 0.001) and
2 (p2–3 < 0.001). The ability to detect the presence of lower limb hemodynamically significant arterial steno-
ses was analyzed by the BPf and BPh/BPf indices, the area under the ROC curve for BPf was 0.808 (0.729;
0.887), for BPh/BPf was 0.855 (0.782; 0.928). It was shown that an increase in the ratio of BPh/BPf more
than 3.7 with a sensitivity of 75.7% and a specificity of 81.4% indicates the presence of hemodynamically sig-
nificant stenoses according to the ROC analysis. The presence of arterial blood flow abnormalities in the
main arteries of the lower extremities leads to a significant reduction in BPf level. Calculation of the BPh/BPf
ratio is more informative in identifying limbs with haemodynamically significant stenoses than the BPf level
and can be used as a screening method for identifying patients with lower limb arterial disease.

Keywords: microcirculation, diabetes mellitus, diabetic foot, incoherent optical f luctuation flowmetry.
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Концепция центральной автономной сети
(central autonomic network, CAN) была предложена
Э. Бенаррохом (E.E. Benarroch) в 1993 г. [1]. В даль-
нейшем автор несколько раз возвращался к этой
концепции, совершенствуя ее и используя при
обсуждении некоторых проблем, таких, напри-
мер, как нарушения автономных функций при
нейродегенеративных заболеваниях [2, 3] и стрес-
се [4]. Концепция CAN была построена на обоб-
щении результатов экспериментальных исследо-
ваний, выполненных на животных и клиниче-
ских наблюдений, сделанных на пациентах с
повреждениями головного мозга, которые сопро-
вождались нарушениями автономных функций.
Впоследствии она была подтверждена результата-
ми нейровизуализационных исследований [2, 5, 6].
Изначально в CAN включали островковую и перед-
нюю поясную кору, миндалевидный комплекс,
гипоталамус, центральное серое вещество, па-
рабрахиальный комплекс ядер, а также структуры
продолговатого мозга. В дальнейшем представле-
ния о составе CAN почти не менялись, хотя неко-
торые авторы включали в ее состав большее число
областей коры [7]. Вместе с тем, в настоящее вре-
мя накопились новые экспериментальные дан-
ные относительно структуры CAN и функций
структур центральной нервной системы (central

nervous system, CNS), входящих в ее состав. Цель
настоящего обзора состоит в том, чтобы по воз-
можности кратко охарактеризовать современные
представления о предполагаемых функциях и си-
стеме связей структур CNS, образующих CAN,
а также рассмотреть некоторые важнейшие свой-
ства этой сети.

Префронтальная кора
Установлено, что в управлении функциями

висцеральных систем принимают участие обла-
сти префронтальной коры (prefrontal cortex, PFC),
расположенные на медиальной и латеральной по-
верхностях больших полушарий. Считается, что
латеральная префронтальная (инсулярная) кора
(lateral PFC, lPFC) формирует ощущение физио-
логического состояния тела, а медиальная пре-
фронтальная кора (medial PFC, mPFC) запускает
упреждающие висцеромоторные команды [4].
Вместе с тем, в каждой из этих областей обнару-
жены сенсорные и моторные представительства
висцеральных систем, так называемые “висце-
ральные поля” [8]. Помимо связей с медиальным
дорсальным ядром таламуса, которые образуют
все области префронтальной коры, lPFC и mPFC
связаны, часто реципрокно, с другими структура-
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ми, участвующими в управлении висцеральными
системами. Среди них – центральное ядро мин-
далины (central amygdala, CeA) и ядро ложа конеч-
ной полоски (bed nucleus stria terminalis, BNST),
с которыми связана как mPFC [9–12], так и lPFC
[13–15]. Кроме того, обе рассматриваемые обла-
сти префронтальной коры связаны с ядрами ги-
поталамуса (hypothalamus, HYP), с центральным
серым веществом (periaqueductal gray, PAG), а так-
же c парабрахиальными ядрами моста (parabrachial
nuclei, PBN), которые, как известно, также участ-
вуют в контроле автономных функций [9, 13–17].
Кроме того, давно известны прямые нисходящие
проекции к ядру солитарного тракта (nucleus trac-
tus solitarius, NTS) и вентролатеральной области
продолговатого мозга (ventrolateral medulla, VLM)
из mPFC [18–20], а lPFC связана с этими структу-
рами реципрокными связями [21–22]. Следует
заметить, что в настоящее время обсуждается во-
прос об участии в автономном контроле и других
областей префронтальной коры, которые, одна-
ко, не могут быть идентифицированы в качестве
автономной коры согласно всем необходимым
критериям [8]. В частности, префронтальная
кора, расположенная на орбитальной и фрон-
тальной поверхностях больших полушарий (orbi-
tofrontal cortex, OFC), не имеет прямых связей с
автономными центрами ствола мозга, однако об-
ладает возможностями для функционального вза-
имодействия с mPFC и lPFC, а также с HYP [7, 8]
и, по-видимому, принимает участие в управле-
нии функциями висцеральных систем.

Расширенная миндалина

В состав “расширенной миндалины”, функ-
ции которой обычно связывают с формировани-
ем автономных реакций, сопровождающих эмо-
ционально окрашенное поведение, входят CeA и
BNST [23, 24]. Считается, что они обеспечивают
автоматическую эмоциональную оценку ситуа-
ции и через выходы в HYP, PAG, а также в струк-
туры продолговатого мозга, запускают автомати-
ческие реакции выживания в ответ на угрозу [4].
Как CeA, так и BNST получают проекции от опре-
деленных групп нейронов внутри PBN [25, 26] и,
в свою очередь, проецируются в PBN [25–27].
Детали тонкой организации этих реципрокных
связей, изучены достаточно подробно, но, что ха-
рактерно, не в плане их участия в управлении
висцеральными системами, а скорее в плане реа-
лизации определенных форм поведения, связан-
ных с действием физических стрессоров и разви-
тием аффектов [28, 29].

Гипоталамус

Ключевая роль структур HYP в системе управ-
ления эндокринными и автономными функция-

ми общеизвестна и общепризнана [30]. Установ-
лено, в частности, что паравентрикулярное ядро
(paraventricular nucleus, PVN), которое содержит
нейроэндокринные и автономные компартмен-
ты, контролирует функции кровообращения и
водно-солевого обмена [31, 32]. При этом группы
крупных нейросекреторных клеток, расположен-
ные в пределах PVN, вырабатывают вазопрессин,
который является важнейшим гормоном, регули-
рующим водно-солевой обмен. Более мелкие
нейросекреторные клетки выделяют рилизинг-
факторы, модулирующие гипоталамо-гипофи-
зарно-адреналовую ось и, соответственно, эндо-
кринную реакцию на действие стрессоров. Непо-
средственно в состав CAN следует, по-видимому,
включить мелкие преавтономные (пресимпати-
ческие) нейроны HYP, которые образуют проек-
ции к RVLM, а также прямо к симпатическим
преганглионарным нейронам интермедиолате-
ральной колонны серого вещества спинного
мозга (intermediolateral column, IMLC) спинного
мозга, и обеспечивают модуляцию симпатиче-
ского драйва к сердцу, сосудам и почкам. Кроме
того, нейроны PVN образуют синапсы на тех же
нейронах NTS, на которых заканчиваются пер-
вичные афференты барорецепторов, и, таким
образом, способны оказывать влияние на функ-
ционирование барорефлекса. Эти и некоторые
другие данные позволяют рассматривать PVN в
качестве центрального автономного контролле-
ра, определяющего уровень артериального давле-
ния. Свою функцию PVN реализует, взаимодей-
ствуя с другими структурами, входящими в CAN.
Выше уже были описаны прямые связи HYP c
PFC и CeA; установлено, кроме того, что структу-
ры HYP наряду с mPFC и AMG входят в состав по-
лисинаптических нервных цепей, выходными
звеньями которых являются RVLM и NTS [33, 34].

Центральное серое вещество

Установлено, что PAG является звеном несколь-
ких сложных стволовых цепей, которые коорди-
нируют ноцицептивные, вегетативные и двига-
тельные механизмы эмоционального поведения,
развивающиеся в ответ на предъявление угрожа-
ющих стимулов [35]. Активация PAG является од-
ним из механизмов, посредством которых обла-
сти коры, образующие высший уровень CAN,
в том числе lPFC, mPFC, а также вентролатераль-
ная область OFC, могут модулировать процессы
ноцицепции, протекающие на спинальном уров-
не [36]. При этом изменение активности опреде-
ленных компартментов PAG изменяет активность
нейронов RVLM, также участвующих в регуляции
болевой чувствительности [37]. Известно, кроме
того, что PAG участвует в формировании специ-
фических дыхательных ритмов, связанных с из-
менениями эмоционального состояния [38]. Вза-
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имодействуя с кортикальными отделами CAN, а
также с AMG, PAG формирует ощущение одышки
и вызываемые им стереотипные реакции типа
fight/flight или замирания [39]. Установлено также,
что PAG, подобно другим структурам CAN, участ-
вует в контроле функции кровообращения [40].
Связи PAG с латеральной гипоталамической об-
ластью (lateral, hypothalamic area, LHA) играют
ключевую роль в интеграции кардиореспиратор-
ных ответов, вызванных стрессом [41]. Кроме то-
го, PAG играет ключевую роль в осуществлении
произвольного контроля мочеиспускания, свя-
зывая АСС, lPFC и mPFC, которые образуют центр
принятия решения со стволовыми центрами,
ответственными за рефлекторное мочеиспуска-
ние [42].

Парабрахиальные ядра

PBN представляют собой комплекс мульти-
сенсорных релейных ядер, расположенный в дор-
сальной часть моста, который является коллекто-
ром соматосенсорной, ноцицептивной и висце-
росенсорной информации, поступающей в мозг
по спинальным и черепномозговым нервам [43].
PBN образует реципрокные связи с NTS, расши-
ренной AMG (рассмотрены выше), инсулярной
корой (lPFC), а также с таламусом. PBN отличает-
ся достаточно сложным внутренним строением;
у грызунов, например, оно состоит из 12 субъядер
[44, 45]. Нейроны PBN экспрессируют различные
нейропептиды и нейромодуляторы, включая та-
хикинин 1, холецистокинин, энкефалин, оксито-
цин, вазопрессин, тирозингидроксилазу, нейро-
тензин, динорфин, препроноцицептин, серото-
нин и кортикотропин рилизинг-гормон [45, 46].
Установлено, что ядра PBN передают висцеро-
сенсорную информацию в передний мозг и явля-
ются важным компонентом цепей, контролирую-
щих дыхание, кровообращение и рвоту.

Ядро солитарного тракта

NTS является сенсорным ядром языкогло-
точного и блуждающего нервов [47], причем аф-
ференты сенсорных нейронов, иннервирующих
сердце, легкие и желудочно-кишечный тракт окан-
чиваются в каудальной трети NTS [47, 48]. Им-
пульсация, приходящая по вагальным афферен-
там, запускает такие важные механизмы регуля-
ции автономных функций, как респираторные
рефлексы Геринга-Брейера [49, 50], артериаль-
ный барорефлекс [51], рефлексы, регулирующие
моторную и секреторную активность желудочно-
кишечного тракта [52]. Следует, однако, заме-
тить, что значение интероцептивной афферента-
ции, поступающей в NTS не ограничивается ее
участием в регуляции текущей активности висце-
ральных систем. Установлено, что по восходя-

щим путям она достигает структур CAN и подсо-
знательно влияет на эмоциональные реакции и
когнитивные процессы, в которые вовлечены эти
структуры [53, 54]. С другой стороны, давно из-
вестно, что NTS связано многочисленными, во
многих случаях реципрокными, связями практи-
чески со всеми структурами, образующих CAN,
в том числе с mPFC и lPFC [18–20], CeA и BNST
[18, 20, 55–57], из PVN и LHA [18, 20, 57–60]. Кро-
ме того, это ядро образует прямые связи с PBN [61],
PAG [20, 57, 62] и VLM [57, 63]. Наибольшее коли-
чество проекций к NTS образуют CeA и PVN,
причем проекции из CeA образованы ГАМК-ер-
гическими нейронами [64], а терминали аксонов,
приходящих из PVN, содержат глутамат [65]. Про-
екции, исходящие из вышележащих структур
CAN и достигающие NTS, позволяют этим струк-
турам модулировать активность интероцептив-
ных глутаматергических афферентных входов [64] и
нейронов локализованных в NTS [62, 65]. Следует
заметить, что связи NTS со всеми перечисленны-
ми структурами отличаются большим нейрохи-
мическим разнообразием.

Вентролатеральный продолговатый мозг

Вентролатеральный продолговатый мозг (ven-
trolateral medulla, VLM) является частью промежу-
точной ретикулярной зоны продолговатого мозга
и состоит из нескольких функционально отлича-
ющихся областей: ростральной (rostral VLM, RVLM),
каудальной (caudal VLM, CVLM) и промежуточ-
ной (intermediate VLM, IVLM) [66–68]. Функции
RVLM изучены достаточно подробно, установле-
но, в частности, что эта область принимает уча-
стие в регуляции артериального давления и ча-
стоты сердечных сокращений [67, 69], а также в
хеморефлекторном контроле дыхания [70]. RVLM
с прилегающей ретропонтинной областью обра-
зуют единую сеть которая, кроме регуляции ар-
териального давления и дыхания, участвует в
контроле уровня глюкозы и процессов. Здесь же
расположены интерорецепторы, реагирующие на
понижение pH и PO2, на изменения внутричереп-
ного давления [70]. RVLM содержит несколько
групп нейронов, которые связаны многочислен-
ными проекциями практически со всеми струк-
турами CAN, в том числе с NTS, CVLM, контрла-
теральной RVLM, PBN, PAG, PVN, LHA и PFC [67,
68]. Нейроны RVLM организованы висцеротопи-
чески; их аксоны иннервируют группы симпати-
ческих и парасимпатических преганглионарных
нейронов, а также восходят ко многим ядрам
ствола мозга и достигают HYP [66, 70]. Имеются
данные о том, что эти восходящие проекции ока-
зывают влияние на гипоталамо-гипофизарную
ось [68].
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Свойства центральной автономной сети

Основные свойства CAN были сформулирова-
ны в основополагающей работе автора концеп-
ции [1], однако следует заметить, что мнения раз-
ных авторов по этому вопросу могут несколько
отличаться, причем некоторые из свойств оче-
видны, а другие требуют более подробного рас-
смотрения. По-видимому, принципиальное зна-
чение имеют следующие свойства CAN.

Морфологическая сложность. CAN представляет
собой многоуровневую систему, поскольку струк-
туры, образующие ее, распределены по всей нерв-
ной оси, начиная от коры больших полушарий
и вплоть до продолговатого и спинного мозга.
Структуры CAN связаны между собой прямыми и
опосредованными проекциями. Так, lPFC посы-
лает аксоны прямо в NTS, а также в CeA, нейроны
которого, в свою очередь, проецируются в NTS.
Нередко связи структур CAN являются реципрок-
ными, как, например, связи между PBN и NTS
или связи между lPFC и NTS. Кроме того, особен-
ностью структуры CAN является наличие много-
численных параллельных, химически закодиро-
ванных нисходящих путей, таких как, например,
упоминавшиеся проекции из CeA и PVN в NTS;
из PVN и RVLM в IMLC, которые контролируют
специфические паттерны активности определен-
ных групп преганглионарных нейронов.

Нейрохимическая сложность. Свойство нейро-
химической сложности проявляется, прежде все-
го, в многообразии нейромедиаторов, осуществ-
ляющих “химическое кодирование” в цепях
нейронов. Некоторые примеры подобного мно-
гообразия были приведены выше, при рассмотре-
нии структур, образующих CAN. Глутаматергиче-
ские механизмы, работают, например, в синап-
сах, образованных первичными афферентами
барорецепторов [71] и в симпатовозбуждающих
проекциях, исходящих из RVLM к IMLC [72].
Торможение обеспечивается классическим тор-
мозным медиатором, γ-аминомасляной кисло-
той [73]. Моноаминэргические нейроны групп А5
в понтомедуллярной области и С1 в RVLM обра-
зуют прямые проекции в IMLC [70], а нейроны
групп А1–С1 и А2–С2 передают висцеросенсор-
ную информацию в HYP [74]. Нейропептиды: ва-
зопрессин, ангиотензин II, натрийуретические
пептиды, нейропептид Y, субстанция P, кортико-
тропинрелизинг-гормон, энкефалины также ра-
ботают внутри рассматриваемой системы [75].
Следует, кроме того, иметь в виду, что каждый
тип нейронов, входящих в состав CAN, экспрес-
сирует специфический набор рецепторов, причем
не только к нейромедиаторам, но и к гормонам, а
также к цитокинам. В свою очередь, эффекты
этих сигнальных молекул имеют разнообразные
временные профили действия, а экспрессия их
рецепторов зависит от многих факторов [76].

Нейрохимическое кодирование в CAN усложня-
ется еще и тем, что некоторые пептиды такие,
как, например, вазопрессин, ангиотензин II, на-
трийуретические пептиды, могут играть двойную
роль – действовать и как нейромедиаторы, и как
гормоны [77].

Наличие нескольких выходов. Помимо нейро-
секреторных нейронов HYP, рассмотрение кото-
рых выходит за рамки настоящего обзора, имеет-
ся два эффекторных выхода из CAN, каждый из
которых представляет собой общий конечный
путь, реализующий интегрированную активность
вышележащих структур. Это, прежде всего, пре-
ганглионарные нейроны автономной нервной
системы (autonomic nervous system, ANS), актив-
ность которых определяет такой известный и по-
пулярный показатель состояния ANS, как вариа-
бельность сердечного ритма (heart rate variability,
HRV). Более того, авторы иерархической модели
нейровисцеральной интеграции признают HRV
универсальным интегрированным показателем,
который отражает не просто баланс активности
симпатического и парасимпатического отделов
ANS, но и текущее состояние CAN, что делает этот
показатель пригодным для целей математическо-
го описания предложенной ими модели [7, 78].
Второй выход из системы образуют бульбоспи-
нальные респираторные нейроны и, соответ-
ственно, еще одним интегральным показателем
активности CAN в перспективе может стать вари-
абельность респираторного ритма (breathing rate
variability, BRV). Этот показатель уже начинает
применяться при проведении эксперименталь-
ных исследований [79, 80].

Зависимость от текущего состояния организма.
Наконец, следует отметить то свойство CAN, ко-
торое описывают как “state-dependent activity” [6, 81],
что следует понимать как зависимость состояния
CAN и, соответственно, функции центрального
автономного контроля, от физиологического и
поведенческого состояния особи. Известно, на-
пример, что определенным стадиям сна и эпизо-
дам пробуждения соответствуют определенные
профили активности ANS [82–84]. Кроме того,
установлено, что состояние некоторых автоном-
ных рефлекторных механизмов, также меняется в
зависимости от фаз сна и определяется измене-
ниями активности в определенных цепях нейро-
нов в составе CAN [85]. Еще одним примером
проявления рассматриваемого свойства CAN мо-
гут быть эмоциональные реакции на стрессоры,
которые связаны не только с развитием симпато-
адреналовой реакции и усиленным выделением
глюкокортикоидов, но и с адаптивной перестрой-
кой автономных рефлексов [81, 86, 87].
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Имеющиеся в настоящее время данные о

структурно-функциональной организации CAN,
а также о свойствах этой системы, позволяют сде-
лать некоторые выводы о ее функциях. Согласно
первоначальному определению, CAN – это ин-
струмент интеграции автономных, нейроэндо-
кринных и поведенческих реакций, направлен-
ных на поддержание гомеостазиса, эмоциональ-
ной экспрессии и реакции на стресс [1]. Развивая
эту мысль, и оставляя в стороне нейроэндокрин-
ные механизмы, можно сказать, что основной
функцией CAN является управление активностью
ANS и центрального генератора паттерна дыха-
ния, которое обеспечивает поддержание гомео-
стазиса в текущем и прогнозируемом поведенче-
ском контексте. Эта функция, в свою очередь, ре-
ализуется путем интеграции интероцептивной и
экстероцептивной информации, которая встре-
чается на всех уровнях CAN, начиная с уровня
продолговатого мозга [47, 88] и заканчивая пре-
фронтальной корой, взаимодействующей с обла-
стями сенсорной коры разного порядка [89, 90].
Следует обратить внимание на то, что основным
содержанием концепции CAN, в том виде, в кото-
ром она была первоначально сформулирована и
развивалась в дальнейшем, являются процессы,
обеспечивающие центральный контроль авто-
номных функций. Вместе с тем, принципиально
важным представляется то обстоятельство, что
потоки интегрированной висцеросенсорной ин-
формации, которые поступают в вышележащие
структуры, необходимы не только для осуществ-
ления управления автономными функциями, но
и, например, для формирования адекватного пи-
щевого поведения [88], а также для реализации
когнитивных процессов и эмоциональных реак-
ций [53, 54]. Однако рассмотрение этих, также
принципиально важных, функций CAN выходит
за рамки настоящего обзора и требует специаль-
ного исследования.

Финансирование работы. Исследование выпол-
нено в рамках научно-исследовательской работы
по Программе “Фундаментальные научные ис-
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печения конкурентоспособности общества и го-
сударства”. Тема 64.1 (0134-2019-0001) “Раскры-
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органов”.
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The review analyzes data on the connections and functions of the structures of the central nervous system that
form the central autonomic network (CAN), namely the prefrontal cortex, the extended amygdala, the hypo-
thalamus, the central gray matter, the nucleus of the solitary tract, and the ventrolateral region of the medulla
oblongata. It is considered main properties of CAN as morphological and neurochemical complexity, the
presence of several outputs and state-dependence. It is concluded that the main, but not the only function of
CAN is to maintain homeostasis in the current and predicted behavioral context.
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