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Временной профиль активации системы 
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Введение.	Система	зеркальных	нейронов	(СЗН)	играет	ключевую	роль	в	связывании	восприятия	действий	с	их	вы-
полнением,	активируясь	как	при	наблюдении,	так	и	при	выполнении	действий.	Несмотря	на	обширные	исследования,	
посвященные	функциональным	ролям	СЗН,	временная	динамика	активации	СЗН	у	людей	остается	недостаточно	
изученной.
Цель исследования	–	измерение	временного	профиля	активности	СЗН	в	процессе	наблюдения	за	движениями	рук	
с	использованием	транскраниальной	магнитной	стимуляции	на	различных	временных	интервалах	(0,	320,	640,	1000,	
1320,	1640	мс	от	начала	демонстрируемого	движения,	временные	диапазоны	от	1000	до	1640	мс	соответствуют	
временному	промежутку	после	окончания	движения).
Материалы и методы.	Двадцать	участников-правшей	участвовали	в	эксперименте	с	использованием	нейронави-
гационной	транскраниальной	магнитной	стимуляции	с	воздействием	на	левую	первичную	моторную	кору	во	время	
наблюдения	за	движениями	рук.	Вызванные	моторные	ответы	регистрировались	с	первой	дорсальной	межкостной	
мышцы	и	мышцы,	отводящей	мизинец,	в	разные	моменты	относительно	начала	движения.
Результаты.	Выявлено	3-стороннее	взаимодействие	между	типом	движения,	мышцей	и	временем.	Специфические	
мышечные	ответы	и	межмышечные	различия	становились	явными	на	640	мс	и	сохранялись	в	период	после	окон-
чания	движения	(1000,	1320,	1640	мс).	В	частности,	повышенная	активация	наблюдалась	в	мышцах,	ассоциирован-
ных	с	воспроизведением	наблюдаемого	на	экране	действия,	тогда	как	мышцы,	не	связанные	с	выполняемым	дви-
жением,	демонстрировали	сниженные	уровни	активации,	которые	становились	более	выраженными	с	течением	
времени.
Выводы.	 Эти	 результаты	 раскрывают	 сложное	 возбуждающе-тормозное	 взаимодействие	 в	 CЗН,	 напоминающее	
моторное	окружающее	торможение.	Расширенная	временная	активность	СЗН	предполагает	их	роль	в	обработке	
после	завершения	действия.	Это	исследование	предоставляет	новые	данные	о	временной	динамике	СЗН	и	под-
черкивает	ее	значение	для	стратегий	моторной	реабилитации.	Необходимы	дальнейшие	исследования	для	изуче-
ния	активности	СЗН	на	более	длительных	временных	отрезках.
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Background.	Mirror	neurons	(MN)	are	integral	to	linking	the	perception	of	actions	with	their	execution,	activating	
during	 both	 action	 observation	 and	 execution.	 While	 extensive	 research	 has	 elucidated	 their	 functional	 roles,		
the	temporal	dynamics	of	MN	responses	in	humans	remain	insufficiently	understood.
Aim. To	investigate	the	temporal	profile	of	MN	activity	during	hand	movement	observation	using	transcranial	magnetic	
stimulation	at	at	different	time	intervals	(0,	320,	640,	1000,	1320,	1640	ms	from	the	beginning	of	the	demonstrated	
movement,	time	ranges	from	1000	to	1640	ms	correspond	to	the	time	interval	after	the	end	of	the	movement).
Materials and methods.	Twenty	right-handed	participants	underwent	neuronavigated	transcranial	magnetic	stimulation	
targeting	the	left	primary	motor	cortex	during	the	observation	of	hand	movements.	Motor	evoked	potentials	were	recorded	
from	the	first	dorsal	interosseous	and	abductor	digiti	minimi	muscles	at	various	time	points	relative	to	movement	onset.
Results.	A	three-way	interaction	between	movement	type,	muscle,	and	time	was	observed.	Muscle-specific	responses	
and	intermuscular	differences	became	prominent	at	640	ms,	extending	into	post-movement	periods	(1000,	1320,	1640	ms).	
Notably,	excitatory	 responses	were	seen	 in	muscles	corresponding	to	 the	observed	action,	while	unrelated	muscles	
exhibited	inhibitory	patterns,	intensifying	over	time.
Conclusion.	These	findings	reveal	a	complex	excitatory-inhibitory	interplay	in	the	MN	system,	resembling	motor	surround	
inhibition.	The	extended	temporal	activity	of	MN	suggests	their	role	in	processing	action	completion	and	potential	
outcomes.	This	study	provides	novel	insights	into	MN	dynamics	and	underscores	the	relevance	of	these	mechanisms		
for	motor	rehabilitation	strategies.	Further	research	is	required	to	explore	MN	activity	at	extended	time	points.

Keywords:	mirror	neurons,	transcranial	magnetic	stimulation,	motor	inhibition
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Введение 
Открытие феномена зеркальных нейронов вызва-

ло значительный интерес и привело к многочисленным 
исследованиям их происхождения и особенностей 
функционирования. Система зеркальных нейронов 
(СЗН) активируется как при наблюдении, так и при 
выполнении действий. СЗН была идентифицирована 
как ключевой нейронный механизм, связывающий 
восприятие и выполнение действий, способствующий 
обучению через подражание у людей и пониманию 
действий у животных [1]. СЗН функционирует путем 
преобразования наблюдаемых действий в «моторный 
код», позволяя легко переводить визуальную информа-
цию в соответствующую моторную активность [2, 3]. 
Современные методы визуализации, такие как функ-
циональная магнитно-резонансная томография и интра-
краниальные нейрофизиологические записи у обезьян, 
выявили активность зеркальных нейронов в определен-
ных областях мозга, в частности в вентральной премо-
торной коре (область F5 у обезьян) и нижней теменной 
доле [1, 4, 5]. У людей неинвазивные методы стимуля-
ции мозга, особенно транскраниальная магнитная сти-
муляция (TMС), сыграли ключевую роль в изучении 
СЗН. TMС позволяет точно воздействовать на сенсомо-
торные области коры, вызывая измеримые реакции, 
такие как вызванный моторный ответ (ВМО) [6–8]. 

Применение ТМС для исследования СЗН значи-
тельно углубило наше понимание работы этих нейронов 
у человека при наблюдении за действиями. Исследова-
ния выявили ключевые аспекты для СЗН, такие как 
мышечная специфичность [9], роль наблюдателя [10], 

влияние типа стимулов и их ориентации в простран-
стве [11]. Кроме того, были выявлены различия в ак-
тивации моторной коры при наблюдении целенаправ-
ленных и нецелеориентированных действий [12]. 
Дальнейшие исследования установили связь активации 
СЗН с эмоциональными стимулами: как положитель-
но, так и отрицательно оцененные стимулы способ-
ствуют активации СЗН [13]. Помимо этого разрабо-
танные протоколы ТМС, направленные на усиление 
активности СЗН, открывают новые перспективы для 
разработки методов лечения дефицитов социального 
познания [14].

Зеркальные нейроны представляют собой важную 
часть сложной нейронной сети мозга, и любые изме-
нения в работе этой сети могут оказать значительное 
воздействие на их функциональность. Например, такие 
психиатрические заболевания, как биполярное аффек-
тивное расстройство, шизофрения, расстройства аути-
стического спектра, а также пограничное расстройство 
личности, могут нарушать функционирование СЗН 
[15–20]. Важным направлением исследований стало 
изучение влияния неврологических расстройств на 
СЗН, особенно в аспекте распознавания эмоций [21]. 
Так, у пациентов с легкими когнитивными нарушени-
ями наблюдается дефицит в распознавании негативных 
эмоций, что подтверждает значимость СЗН в процес-
сах эмоциональной обработки. В случае таких заболе-
ваний, как болезнь Паркинсона и болезнь Гентингто-
на, выявлена корреляция между способностью 
распознавать эмоции и прогрессированием болезни, 
что подчеркивает влияние СЗН на этот аспект. Анало-
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гичные данные были получены при исследовании па-
циентов с рассеянным склерозом, у которых также 
наблюдаются нарушения в распознавании эмоций, что 
дополнительно расширяет понимание роли СЗН в эмо-
циональных процессах [22].

Терапевтические подходы, основанные на исполь-
зовании зеркальных нейронов (ТПЗН), получили ши-
рокое распространение в реабилитации пациентов  
с различными неврологическими расстройствами [23–25]. 
Ряд исследований, в том числе рандомизированные 
контролируемые исследования, показали значительное 
улучшение моторных функций после применения 
ТПЗН, причем положительные результаты сохраняют-
ся до 5 мес [26, 27]. Использование ТМС в сочетании 
с ТПЗН и физическими упражнениями также демон-
стрирует положительное влияние на возбудимость кор-
тикомоторных зон [28]. Более того, результаты нейро-
визуализационных исследований показывают, что 
ТПЗН способствует кортикальной реорганизации  
и стимулирует нейропластичность у пациентов, пере-
несших инсульт [29–31].

Для пациентов с болезнью Паркинсона примене-
ние ТПЗН привело к улучшению походки и снижению 
выраженности брадикинезии [32]. Также был отмечен 
уменьшенный эффект «замерзания» во время ходьбы 
у пациентов, которые наблюдали видеозаписи анало-
гичных движений [33]. Исследования демонстрируют 
взаимосвязь между функционированием СЗН и до-
фаминергической системой у пациентов с болезнью 
Паркинсона, особенно в периоды, когда они находят-
ся во «включенном» состоянии дофаминергической 
терапии [34]. Более того, у пациентов с болезнью Пар-
кинсона обнаружено специфическое влияние ТПЗН 
на движения глаз при наблюдении за непредсказуемы-
ми движениями, что отличает их реакцию от таковой 
пациентов контрольной группы [35].

Дополнительные исследования подтверждают эф-
фективность ТПЗН в реабилитации детей с детским 
церебральным параличом, а также в улучшении ког-
нитивных функций у пациентов с болезнью Альцгей-
мера и ранним когнитивным снижением [36, 37]. Не-
смотря на значительные успехи, необходимость 
дальнейших исследований роли ТПЗН в неврологиче-
ской реабилитации остается актуальной. Обзор J. Plata-
Bello подчеркивает важность учета методологических 
различий, таких как продолжительность терапии и вы-
бор упражнений, для эффективного применения ТПЗН 
в лечении неврологических расстройств [23].

Несмотря на значительные достижения, опреде-
ленные аспекты функции зеркальных нейронов у че-
ловека остаются неизвестными, особенно в отношении 
оптимального времени стимуляции TMС первичной 
моторной коры (M1) и изменения во времени ответа 
СЗН. Настоящее исследование направлено на изучение 
этих аспектов путем ТМС стимуляции в различное 
время наблюдения за движениями. Мы провели экс-

перимент, используя 2 одинаковых видео с последую-
щими статическими изображениями завершенного 
движения, с применением TMС в разные моменты 
времени. В рамках данной работы мы использовали 
уже применявшиеся в других исследованиях времена 
стимуляции относительно начала движения, охваты-
вающие диапазон от 0 до 640 мс [7, 38–40], и расши-
рили этот временной отрезок, включив стимуляцию от 
1000 до 1640 мс от начала движения, рассматривая 
данные представления как непрерывную временную 
линию зеркального ответа. 

Благодаря использованию расширенной временной 
шкалы стимуляции данный дизайн позволяет выйти 
за пределы общепринятых в литературе временных 
рамок для ТМС, которые обычно ограничивались пе-
риодом от 0 до 640 мс с момента начала движения  
и фиксировали специфическую модуляцию мышц 
только после 200 мс [7, 38–40].

Изучая фазы движения от начала до завершения  
и постстимульную фазу с использованием TMС, мы 
стремились задействовать более высокие уровни обра-
ботки информации о движении. Этот подход обеспечи-
вает углубленное понимание временной динамики мо-
торного ответа во время наблюдения за действиями, 
предлагая всестороннее понимание СЗН.

Цель исследования – измерение временного про-
филя активности СЗН в процессе наблюдения за дви-
жениями рук с использованием ТМС на различных 
временных интервалах (0, 320, 640, 1000, 1320, 1640 мс 
от начала демонстрируемого движения, временные 
диапазоны от 1000 до 1640 мс соответствуют временному 
промежутку после окончания движения).

Материалы и методы 
Испытуемые. В исследовании приняли участие  

20 правшей (из них 13 женщин) в возрасте от 20 до 32 лет 
(средний возраст – 27,1 года). Все участники не имели 
личной или семейной истории неврологических или 
психиатрических заболеваний и воздерживались от при-
ема алкоголя за 2 сут до эксперимента и кофеина не 
менее чем за 4 ч до каждой сессии. Все участники дали 
информированное письменное согласие и получили 
финансовую компенсацию. Исследование соответство-
вало этическим принципам Хельсинкской декларации 
и было одобрено этическим комитетом Национального 
исследовательского университета «Высшая школа эко-
номики» в Москве. Во время эксперимента участники 
сидели в кресле, с расслабленной правой рукой и пер-
пендикулярной к экрану презентации, каждый испытуе- 
мый получил рекомендацию не двигать руками.

Протокол ТМС. Мышечные потенциалы действия 
использовались как основной показатель для оценки 
активности мышц, вызванной ТМС кортикоспиналь-
ного тракта, направленной на зоны, представляющие 
исследуемые мышцы в первичной моторной коре (M1), 
также известные как ВМО.
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Навигируемая TMС была применена над левой M1 
с использованием стимулятора MagPro X100 (MagVen-
ture, Дания) с индукционной катушкой типа C-B60. 
Автоматическая система нейронавигации (Localite 
TMS Navigator, Localite GmbH, Германия) обеспечивала 
навигацию на основе индивидуальных магнитно-резо-
нансных сканов, обеспечивая точное позиционирование 
катушки. После ручного определения оптимальной зоны 
стимуляции с использованием катушки C-B60 она была 
заменена на индукционную катушку C-B85, прикреплен-
ную к системе Axilum TMS Cobot System (Brainbox Ltd, 
Великобритания), с сохранением той же сессии нейрона-
вигации и позиции оптимальной зоны стимуляции. Ка-
тушка располагалась тангенциально черепу на коже го-
ловы, с рукояткой под углом 45°от средней сагиттальной 
оси, направленной назад и в сторону. Порог покоя (rMT) 
определялся с помощью пошаговой процедуры, выявляя 
минимальную интенсивность стимуляции, вызывающую 
ВМО с амплитудой не менее 50 мкВ в 50 % случаев [41]. 
Интенсивность для одноимпульсной TMС во время экс-
периментальных заданий была установлена на уровне 
110 % от rMT левого полушария (доминирующего). По-
верхностная электромиографическая активность записы-
валась с первой тыльной межкостной мышцы (first dorsal 
interosseous, FDI) и абдуктора мизинца (abductor digiti 
minimi, ADM) правой руки с использованием одноразовых 
клеящихся электродов (EB Neuro S.p.A., Италия) и уси-
лителя BrainAmp DC (Brain Products GmbH, Германия) 
(частота дискретизации – 5 кГц).

Задание и протокол стимуляции. Участники сидели 
перед экраном для проведения базовых измерений  
и выполнения основной задачи. Во время сбора базовых 
данных было зарегистрировано 27 ВМО, в то время как 
участники наблюдали черный экран с белым крестом 
для фиксации взгляда. Для обеспечения надежного ба-
зового уровня, необходимого для нормализации дан-
ных, мы решили собрать 27 ВМО, что соответствует 
50 % от общего количества испытаний для каждого 
движения (указательный палец, мизинец или нейтраль-
ное положение руки) и на 50 % больше, чем в условиях 
одиночной стимуляции (каждое время стимуляции для 
каждого движения: 0, 320, 640, 1000, 1320, 1640 мс). 
Основные задания включали 2 условия: видео и пост-
видео (рис. 1, 2).

В условии «Видео» каждое испытание начиналось 
с демонстрации белого фиксирующего креста на чер-
ном экране в течение 1500 мс. Затем показывалась 
статичная рука в нейтральном положении в течение 
случайного периода 800, 1600 или 2400 мс, чтобы из-
бежать предсказуемости. Затем демонстрировалось 
видео с движением руки (указательный палец, мизинец 
или нейтральное положение) из нейтрального поло-
жения в течение 1000 мс. Импульсы ТМС подавались 
на 0, 320 или 640 мс с момента начала движения,  
в случайном порядке в течение 54 испытаний. После 
движения финальная позиция руки отображалась как ста-
тичное изображение в течение 1000 мс, и каждое испыта-
ние заканчивалось черным экраном в течение 1500 мс.

Рис. 1. Условие «Видео»: модальность представления с использованием видео полного движения, с транскраниальной магнитной стимуляцией  
с начала презентации стимулов движения

Fig. 1. Video Condition: presentation modality using videos of the full movements, with transcranial magnetic stimulation from the onset of the movement 
stimuli presentation
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В условии «Поствидео» каждое испытание также 
начиналось с демонстрации белого фиксирующего 
креста на черном экране в течение 1500 мс, за которым 
следовала статичная рука в нейтральном положении  
в течение случайного периода 800, 1600 или 2400 мс, 
чтобы избежать предсказуемости. Затем демонстрирова-
лись те же видео движения руки в течение 1000 мс. После 
видео финальная позиция руки отображалась как ста-
тичное изображение в течение 1000 мс. Импульсы TMС 
подавались на 0, 320 или 640 мс с начала фазы статич-
ного изображения, в случайном порядке в течение  
54 испытаний. Каждое испытание заканчивалось чер-
ным экраном в течение 1500 мс.

Стимулы демонстрировались с использованием 
программного обеспечения E-Prime 3.0 (Psychology 
Software Tools, США). В общей сложности было про-
ведено 162 испытания со стимулами, причем импуль-
сы TMС подавались в случайное время с использова-
нием коннектора Trigger Station (BrainTrends, Италия). 
Каждое условие включало базовую линию и презента-
цию, а соответствующие ВМО записывались для обеих 
мышц (FDI и ADM).

Обработка данных. Обработка данных включала при-
менение высокочастотного фильтра на 15 Гц и фильтра 
исключения (50 Гц) для удаления шумов электросети 
перед извлечением и измерением ВМО. ВМО с арте-
фактами, чрезмерным латентным дрожанием или ам-
плитудой от пика до пика ниже 50 мкВ исключались. 
Сырые амплитудные данные ВМО мышц FDI и ADM 

усреднялись для каждого условия в зависимости от типа 
стимула и времени стимуляции, затем нормировались 
на основе базовой линии для каждой мышцы (т.е. FDI, 
ADM) за сеанс (т. е. «Видео», «Поствидео»). Эта норма-
лизация учитывала вариабельность сырых ВМО между 
испытуемыми во время презентации стимулов. Эффекты 
на размер ВМО во время экспериментальной фазы ана-
лизировались как процентные изменения средней ам-
плитуды от пика до пика относительно базовой линии 
(100 %) для обеих мышц: FDI и ADM [42, 43].

Статистический анализ. Данные были проверены на 
наличие выбросов, определяемых как значения более 
чем на 2 стандартных отклонения от среднего значения 
всей выборки для каждого условия. Один испытуемый 
был исключен из-за того, что более 1/3 значений были 
за пределами 2 стандартных отклонений. Среднее зна-
чение было пересчитано после исключения этого ис-
пытуемого, а другие выбросы были скорректированы 
путем замены их на среднее значение выборки, что 
уменьшило размер выборки до 19 испытуемых. Трехфак-
торный повторный дисперсионный анализ (ANOVA) был 
проведен с независимыми факторами: «Движение» (ука-
зательный палец, мизинец, нейтральное положение ру-
ки), «Мышца» (FDI, ADM) и «Время» (0, 320, 640, 1000, 
1320, 1640 мс). Значимые взаимодействия исследова-
лись с помощью парных сравнений с коррекцией Бон-
феррони для контроля общей ошибки эксперимента  
и максимизации точности статистического анализа. Уро-
вень значимости (p) был установлен равным 0,05.
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Before the movement
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Рис. 2. Условие «Поствидео»: модальность представления с использованием видео полного движения, с транскраниальной магнитной стимуля-
цией с момента окончания презентации стимулов движения (эквивалентно началу постдвижения)

Fig. 2. Postvideo Condition: presentation modality using videos of the full movements, with TMS stimulation from the offset of the movement stimuli presentation 
(equivalent to onset of the post-movement presentation)
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Результаты 
Результаты 3-факторного повторного дисперсион-

ного анализа нормализованных ВМО показали значимые 
эффекты для взаимодействия факторов «Движение», 
«Мышца» и «Время» [F(10, 180) = 2,12; MSE = 1146,53; 
p = 0,025, η² = .025]. Взаимодействие между факторами 
«Движение» и «Мышца» также оказалось статистиче-
ски значимым [F(2, 36) = 20,43; MSE = 18475,44;  
p <0,001, η2 = 0,532], как и между «Движение»  
и «Время» [F(10, 180) = 1,99; MSE = 1261,38; p = 0,037;  
η2 = 0,099].

Подробный анализ тройного взаимодействия по-
казал, что динамика активации мышц зависит от на-
блюдаемого движения и временноѓо интервала стиму-
ляции. На поздних этапах движения увеличивались 
показатели ВМО, особенно в мышце FDI. При стимуля-
ции на 320 мс в условиях наблюдения за движением ука-
зательного пальца в данной мышце отмечалось повы-
шение активации по сравнению с нейтральным 
положением руки (p = 0,024), а также более высокая ак-
тивация по сравнению с условием наблюдения  
за движением мизинца (p = 0,008). В то же время актив-
ность FDI, измеряемая в показателях ВМО, была ниже 
при наблюдении за движением мизинца по сравнению  
с движением указательного пальца при стимуляции  
на 650 мс (p = 0,014) и 1000 мс (p = 0,022). На 1320 мс ак-
тивность также была ниже по сравнению с нейтральным 
положением (p = 0,008), а на 1640 мс – по сравнению как 
с движением указательного пальца (p <0,001), так и с ней-
тральным положением (p = 0,001) (рис. 3, a).

Мышца ADM, хотя и в меньшей степени, проде-
монстрировала снижение ВМО при стимуляции во вре-
мя наблюдения за движением указательного пальца  
(p = 0,006) и мизинца (p = 0,007) на 640 мс по сравнению 

с нейтральным положением руки, а также при наблю-
дении за движением указательного пальца во время 
стимуляции на 1320 мс (p = 0,032) (рис. 3, б).

Хотя и в меньшей степени, мышца ADM демон-
стрировала пониженную активацию ВМО по сравне-
нию с FDI при наблюдении за движением указатель-
ного пальца на времени стимуляции 640 мс (p = 0,046) 
и 1000 мс (p = 0,039) (рис. 4, a), что связано с повы-
шением активности ВМО FDI и ингибированием ВМО 
ADM. При движении мизинца различия между FDI  
и ADM наблюдались во время стимуляции на 0 мс  
(p = 0,004) и 1640 мс (p = 0,02) (рис. 4, б). Во время 
стимуляции на 0 мс это отражало неожиданное увели-
чение амплитуды ВМО и возбудимости коркового 
представительства мышцы ADM еще до начала движе-
ния, а на 1640 мс наблюдалась противоположная кар-
тина по сравнению с движением указательного пальца, 
с повышением амплитуды ВМО ADM и снижением 
активности FDI. Также были отмечены изменения воз-
будимости мышц при наблюдении движений, главным 
образом проявляющиеся в их ингибировании на позд-
них этапах по сравнению с более ранними. Для мыш-
цы ADM наблюдалось снижение возбудимости  
на 640 мс по сравнению с 0 мс (p = 0,02) и 320 мс  
(p = 0,003) (см. рис. 4, a) при движении указательного 
пальца. Для движения мизинца мышца FDI показала 
торможение на 320 мс (p = 0,006) и 1640 мс (p = 0,006) 
по сравнению с 320 мс, а мышца ADM продемонстри-
ровала торможение на 640 мс по сравнению с 0 мс  
(p = 0,028) и 320 мс (p = 0,025) (см. рис. 4, б).

Анализ взаимодействия факторов «Движение»  
и «Мышца» подтвердил выводы тройного взаимодей-
ствия: мышца FDI демонстрировала различия в ак-
тивации в зависимости от движения, при этом она 

Рис. 3. Зеркальный ответ присутствует во время наблюдения почти завершенного движения (640 мс) и после его завершения (1000–1640 мс):  
а – первая дорсальная межкостная мышца показывает явное подавление во время движения мизинца по сравнению с другими движениями  
на всем временном интервале от 640 мс; б – мышца, отводящая мизинец, показывает аналогичную тенденцию во время движения указательно-
го пальца, но не так явно и значимо только на 640 и 1320 мс. МВП –моторные вызванные ответы. *p <0,05; **p <0,01; ***p <0,001 

Fig. 3. Mirror response is present during observation of an almost finished movement (640 ms) and after its completion (1000–1640 ms); а – first dorsal  
interosseous muscle shows clear inhibition during little finger movement compared to the other movement stimuli on all timeline from 640 ms; б – abductor 
digiti minimi muscle shows a similar tendency during index finger movement but not so clear and only significant at 640 and 1320 ms. MEPs – motor evoked 
potentials. *p <0.05; **p <0.01; ***p <0.001
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Рис. 6.  Для взаимодействия факторов «Движение» и «Время» отмечено, что 640 мс является началом ингибирующих эффектов, которые  
в первую очередь присутствуют при движении мизинца. МВП – моторные вызванные ответы. *p <0,05; **p <0,01; ***p <0,001

Fig. 6. For the interaction of factors “Movement” and “Time” we observed that 640 ms is the starting time for inhibitory effects in primarily present during 
little finger movement. MEPs – motor evoked potentials. *p <0.05; **p <0.01; ***p <0.001
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Рис. 4. Различия между мышцами: а – во время наблюдения за движением указательного пальца различия между мышцами заметны на 640 и 1000 мс. 
Мышца abductor digiti minimi (ADM) показывает явное подавление на 640 мс по сравнению с предыдущими временами (0 и 320 мс); б – во время 
движения мизинца различия между мышцами видны на 0 и 1640 мс. Мышца ADM показывает такой же ингибирующий эффект, как и при дви-
жении указательного пальца, в то время как первая дорсальная межкостная мышца (FDI) подавлена на 640 и 1640 мс по сравнению с 320 мс. 
МВП – моторные вызванные ответы. *p <0,05; **p <0,01; ***p <0,001

Fig. 4. Differences between muscles: а – during observation of index finger movement differences between muscles were present at 640 and 1000 ms. Abductor 
digiti minimi (ADM) muscle shows clear inhibition at 640 ms compared with previous times (0 and 320 ms); б – during little finger movement differences 
between muscles appeared at 0 and 1640 ms. ADM muscle shows the same inhibitory effect as during Index finger while first dorsal interosseous (FDI) muscle 
is inhibited at 640 and 1640 ms compared to 320 ms. MEPs – motor evoked potentials. *p <0.05; **p <0.01; ***p <0.001

Рис. 5. Для взаимодействия факторов «Движение» и «Мышца» различия между мышцами в зависимости от наблюдаемых движений основыва-
ются на определенной реакции первой дорсальной межкостной мышцы (FDI): а – различия в FDI во время движений в основном зависят от по-
давления ее активности при движении мизинца; б – при движении мизинца отмечается увеличение моторных вызванных ответов (МВП) 
мышцы abductor digiti minimi (ADM) и уменьшение МВП FDI. *p <0,05; **p <0,01; ***p <0,001

Fig. 5. For the interaction of factors “Movement” and “Muscle” differences between muscles depends on observed movements relied on the well defined response 
of first dorsal interosseous (FDI) muscle: а – differences on FDI muscles during movements are mostly dependent on its inhibition during little finger movement; 
б – when moving the little finger, an increase in motor evoked potentials (MEPs) of abductor digiti minimi muscle (ADM) and a decrease in MEPs of the FDI 
are observed. *p <0.05; **p <0.01; ***p <0.001
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увеличивала активность во время движения указа-
тельного пальца (p <0,001) и в нейтральном положе-
нии руки (p = 0,003), а при движении мизинца наблю-
далось ее торможение (p = 0,034) (рис. 5).

Двойное взаимодействие факторов «Движение»  
и «Время» показало общее снижение нормализован-
ных ВМО при движении мизинца на 640 мс по срав-
нению с нейтральным положением руки (p = 0,006)  
и на 1640 мс по сравнению с движением указательного 
пальца (p = 0,037) (рис. 6, а). Ингибирующий эффект 
был также отмечен на 640 мс по сравнению с 320 мс  
(p <0,001) в рамках наблюдения за движением мизин-
ца (рис. 6, б).

Обсуждение
Данное исследование выявляет значительные воз-

буждающие и тормозные эффекты, специфичные для 
отдельных мышц, в СЗН, которые продолжаются даже 
после завершения движения. Примечательно, что СЗН 
не только активируют мышцы, непосредственно во-
влеченные в наблюдаемое движение, но и тормозят 
несвязанные мышцы, что демонстрирует паттерн, на-
поминающий моторное окружение.

Временная динамика СЗН была недостаточно ис-
следована в предыдущей литературе, большинство ис-
следований фокусировались на временах стимуляции 
с использованием ТМС в диапазоне от 0 до 640 мс  
от начала движения. Предыдущие исследования в ос-
новном подчеркивали мышечно-специфический ответ, 
возникающий примерно через 200 мс [7, 38–40]. Наше 
исследование дополняет эти знания, предоставляя бо-
лее детальный временной профиль реакции СЗН, вы-
являя значительные мышечно-специфические раз-
личия, начиная с 640 мс, что связано с завершением 
наблюдаемого движения.

Наши результаты показывают, что зеркальный от-
вет не только сохраняется на поздних стадиях наблю-
дения за движением, но и проявляет выраженные эф-
фекты после завершения движения. Это расширяет 
известный временной́ диапазон активности СЗН, пред-
полагая, что СЗН играет роль в обработке завершения 
и, возможно, последствий наблюдаемых действий. 
Наличие этих эффектов на поздних стадиях подчерки-
вает важность учета более широкого временного окна 
при изучении активности СЗН.

Новым аспектом наших результатов является на-
блюдаемый эффект ингибирования в мышцах, не свя-
занных с наблюдаемыми движениями. Это предпола-
гает, что активация СЗН включает не только 
возбуждение областей М1, ответственных за наблюдае-
мое действие, но и ингибирование несвязанных мышц. 
Эти ингибирующие эффекты становятся более выра-
женными со временем, подчеркивая динамическое 
взаимодействие между возбуждением и ингибировани-
ем, которое может отражать кортикальное представле-

ние и контроль задействованных мышц. В частности, 
мышца FDI показала четкий паттерн активации при 
наблюдении за связанными движениями и ингибирова-
нии при несвязанных движениях (например, движениях 
указательного и мизинца) по сравнению с ADM.

Этот ингибирующий механизм аналогичен хорошо 
документированному эффекту моторного окружающе-
го ингибирования, при котором мышцы, не участву-
ющие в действии, подавляются в их кортикальном пред-
ставлении в М1 [44–50]. Данный тип ингибирования 
является неотъемлемым компонентом взаимодействия 
между моторной корой и ядрами головного мозга, от-
ветственными за моторный контроль. Сходство наших 
результатов и теории об окружающем ингибировании 
(торможении) предполагает, что аналогичные нейронные 
контуры могут быть задействованы как при выполнении 
движения, так и при наблюдении за действиями.

Наше исследование также согласуется с предыдущи-
ми работами S. Marceglia и соавт. (2009) [51] и M. Alegre 
и соавт. (2010) [52], использовавших электроэнцефало-
графию у пациентов с болезнью Паркинсона и пред-
положивших возможное взаимодействие между базаль-
ными ганглиями и СЗН. Это взаимодействие может 
объяснить наблюдаемые в нашем исследовании инги-
бирующие эффекты при наблюдении несвязанных 
движений. Наблюдаемый ингибирующий эффект СЗН 
может, таким образом, представлять более широкую 
нейронную стратегию оптимизации моторного конт-
роля путем подавления конкурирующих или нереле-
вантных моторных представлений.

Изучая реакцию СЗН на поздних стадиях наблю-
дения за движением, включая периоды после завершения 
движения, наше исследование предоставляет более пол-
ное понимание темпоральной динамики СЗН. Доказа-
тельства более сильных эффектов СЗН на поздних этапах, 
вместе с наличием как ингибирующих, так и возбужда-
ющих компонентов, могут способствовать разработке 
протоколов моторной реабилитации, использующих 
активность СЗН. 

Полученные результаты могут быть применены для 
более точной оценки состояния пациентов с двигатель-
ными нарушениями как до, так и после реабилитаци-
онных протоколов, а также для разработки новых ме-
тодов лечения. В сочетании с ТМС двигательная 
активность может оцениваться в оптимальные 
временны ́е интервалы во время реабилитационных 
протоколов с задействованием системы СЗН. Пред-
ставленные в данном исследовании результаты также 
могут быть использованы для разработки качественных 
стимульных презентаций в протоколах зеркальной те-
рапии с учетом длительности стимулов, что позволит 
получать значимые зеркальные ответы. Особое внима-
ние следует уделить более поздним этапам движения 
и конечным этапам демонстрируемого движения, что 
отражено в наших данных. Эти результаты могут быть 
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применены как в рамках независимых протоколов зер-
кальной терапии, так и в сочетании с неинвазивными 
методами стимуляции мозга, уже применяемыми  
при лечении пациентов с двигательными нарушениями, 
например при реабилитации после инсульта [53].

Для углубления нашего понимания зеркального 
ответа дальнейшие исследования должны изучать ТМС 
в дополнительные временные точки и на более дли-
тельные временные периоды, чем те, что были изучены 
в этом исследовании. Такие исследования могли бы 
прояснить продолжительность и эволюцию возбужда-
ющих и ингибирующих компонентов реакции СЗН, 
предоставляя более глубокие знания о временных ха-
рактеристиках СЗН и их потенциального применения 
в клинических условиях.

Выводы
В рамках данного исследования, изучавшего 

временную динамику реакций СЗН, были выявлены зна-
чительные возбуждающие и ингибирующие эффекты, 
которые сохраняются на более поздних стадиях наблю-
дения за движением. Наши результаты показывают, что 
СЗН играет решающую роль как в зеркальном отображе-
нии наблюдаемых действий, так и в торможении несвя-
занных двигательных представлений, что согласуется  
с концепцией окружающего ингибирования. Эти откры-
тия расширяют наше понимание функциональности СЗН 
и предлагают потенциальное применение при разработке 
протоколов двигательной реабилитации на основе СЗН, 
подчеркивая необходимость дальнейших исследований 
расширенных временных точек активности СЗН.
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