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Целью работы явилось изучение нейронной основы синергетического взаимодействия скелетных
мышц нижних конечностей в процессе локомоторной активности. Предполагалось определить вза-
имосвязь параметров моторного выхода локомоторных нейрональных сетей и центров, регулирую-
щих пространственно-временные режимы взаимодействия мышц в структуре цикла шага и его
периодов. Испытуемые шагали по тредбану в обычных условиях и при чрескожной электрической
стимуляции спинного мозга на уровне Т11–Т12 и L1–L2 позвонков, наносимой в определенные
периоды шагательного цикла. В таких условиях анализировали параметры синергий, извлекаемых
с помощью метода главных компонент. Под влиянием стимуляции установлено существенное
снижение количества извлекаемых “амплитудных” синергий в структуре цикла шага и периоде
переноса, а также снижение количества “частотных” синергий в периоде опоры. Отмечена четкая
дифференциация синергетической активности мышц обеих ног в первых двух синергиях, а при сти-
муляционном воздействии наблюдалась смена вклада активности икроножной, передней больше-
берцовой и латеральной широкой мышц в первые две синергии, преимущественно, в периоде пере-
носа. Структура синергий демонстрировала комбинированные временные профили с несколькими
пиками активности, а при стимуляции было отмечено формирование базового профиля с четким
очертанием основных колебаний. Пространственно-временнáя структура паттернов мышечных си-
нергий при нахождении стопы на опоре оказывалась более стабильной, что может быть связано с
увеличением афферентации от опорных зон стопы, создающей оптимальные условия для инициа-
ции работы центральных генераторов локомоторных паттернов.
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ные сети, двигательный контроль.
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Известно, что управление множеством эле-
ментов мышечной системы человека может осу-
ществляться посредством относительно простых
исполнительных команд. Эти команды осуществ-
ляются через “генераторы функций”, находящи-
еся между управляющим аппаратом и перифери-
ей, ограничивающие широкий диапазон возмож-
ных вариаций. Последовательность выходных
сигналов таких генераторов представляет собой
моторную программу, обеспечивающую попере-
менную активность мышц сгибателей и разгиба-
телей в структуре локомоторного цикла [1, 2].
Организация и управление мышечными синер-
гиями осуществляется нейрональными сетями,
которые могут быть анатомически расположены
в разных отделах центральной нервной системы
(ЦНС). Одним из действенных способов опреде-

ления локализации синергетических центров и
выявления нейрональной основы синергетиче-
ских эффектов является сравнение двигательных
паттернов, получаемых в естественных условиях
и при стимуляционном воздействии на различ-
ные структуры ЦНС. Электрическая стимуляция
предположительно воздействует на нейроны, ко-
торые рекрутируют или модифицируют нейро-
нальные сети, организующие синергию, либо
воздействует на часть нейронов соответствующих
сетей, что отражается на структурированных мы-
шечных ответах в виде характерного для синергии
паттерна активации [3, 4].

Для изучения мышечных синергий нередко
применяют методы факторизации исходных дан-
ных, позволяющие выделять из множества мень-
шее число компонентов, учитывающих большую
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часть дисперсии данных. Такой подход оправдан,
исходя из предположения об иерархической орга-
низации системы управления движениями, где
множество ее элементов сгруппированы в моду-
ли, контролируемые общим нервным импульсом
или несколькими специфическими центральны-
ми командами, определяющими режимы взаимо-
действия мотонейронных пулов, иннервирую-
щих пары мышц в системе агонист–антагонист
[5–8].

Наиболее убедительной демонстрацией связей
между нейронной сетью и организацией синер-
гий может быть изменение пространственно-вре-
меннóй структуры мышечных синергий после
селективного подавления или активации дискрет-
ной, четко определенной нейронной сети. Тако-
вой может являться сеть, локализованная в обла-
сти Т11–Т12 позвонков, способная генерировать
локомоторную активность. В ряде работ приво-
дятся доказательства возможности селективно
воздействовать на мотонейронные пулы, иннер-
вирующие мышцы нижних конечностей, и име-
ются сведения о воздействии чрескожной элек-
трической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ)
на кинематическую структуру локомоторных дви-
жений, позволяющие в совокупности идентифи-
цировать конкретную нейронную сеть, осуществ-
ляющую непосредственное управление фазами
локомоторного цикла [9, 10]. Структура таких об-
разований должна иметь конкретную нейронную
основу, однако точное определение нейронных
сетей и областей, ответственных за пространствен-
ное и временнóе структурирование межмышеч-
ного взаимодействия остается малоизученным.

В этой связи целью работы явилось изучение
нейронной основы синергетического взаимодей-
ствия скелетных мышц нижних конечностей в
процессе локомоторной активности. Предпола-
галось определить взаимосвязь нейрональной
сети, ответственной за генерацию локомоций,
с центрами, регулирующими пространственно-
временные режимы взаимодействия мышц в струк-
туре цикла шага и его периодов.

МЕТОДИКА
Эксперименты выполняли на базе научно-ис-

следовательского института проблем спорта и
оздоровительной физической культуры Велико-
лукской государственной академии физической
культуры и спорта в лаборатории физиологии
нервной и мышечной систем. В исследованиях
принимали участие 8 практически здоровых муж-
чин в возрасте от 19 до 35 лет, без патологий и за-
болеваний опорно-двигательного аппарата. Средняя
длина тела испытуемых составляла 175.4 ± 4.6 см,
средняя масса тела 74.1 ± 5.1 кг. Испытуемые ша-
гали по тредбану “Venus” (HP Cosmos, Австрия) с
постоянной скоростью 1.5 км/ч в обычных усло-

виях (не предполагающих стимуляционное воз-
действие) и при ЧЭССМ. В анализ включали не
менее 8 шагательных циклов в каждом из усло-
вий, рассматривали структуру полного цикла ша-
га, периодов опоры и переноса. Для определения
периодов шагательного цикла применяли систему
3D-видеозахвата “Qualisys” (Qualisys, Швеция),
включающую 8 высокоскоростных камер Oqus,
с частотой оцифровки 500 Гц. Граничными мо-
ментами начала и окончания периодов опоры и
переноса являлись касание и отрыв конечной ан-
тропометрической точки правой ноги от ленты
тредбана.

Регистрировали электромиограммы (ЭМГ)
восьми поверхностных скелетных мышц нижних
конечностей при помощи телеметрического мно-
гоканального биомонитора МЕ6000 и программ-
ного обеспечения MegaWin (MegaElectronics LTD.,
Финляндия): передней большеберцовой (TA), ик-
роножной (GM), латеральной широкой (VL) и
двуглавой бедра (BF). Для отведения ЭМГ приме-
няли накожные одноразовые самоклеющиеся
электроды с токопроводящим гелем и активной
площадью контакта 2.5 см2, 36 × 45 мм (Swaromed,
Австрия). Электроды накладывали биполярно,
при этом активный располагали в области проек-
ции двигательной точки исследуемой мышцы, а
референтный прикрепляли по ходу ее волокон
с межэлектродным расстоянием 2 см, предусмат-
ривали дополнительный электрод заземления
на каждом канале [11]. ЭМГ-сигналы усилива-
ли биомонитором с полосой пропускания частот
от 10 до 10000 Гц и оцифровывали с частотой
2000 Гц.

Зарегистрированные ЭМГ предварительно об-
рабатывали двумя способами. В первом случае их
фильтровали полосовым фильтром с полосой
пропускания 20–450 Гц, силой подавления 60 дБ
с нулевой задержкой, затем усредняли в интерва-
лах 0.002 с и повторно применяли фильтр низких
частот (ФНЧ) 15 Гц, используя программное
обеспечение MegaWin [12, 13]. Все ЭМГ нормиро-
вали к пиковой амплитуде каждой мышцы в
определенном периоде шагательного цикла в
обычных условиях и при ЧЭССМ. При рассмот-
рении синергетических эффектов, выявляемых в
частотном коде ЭМГ, фильтры не применяли.
В этом случае вариационные ряды ЭМГ делили
на 100 равных отрезков, в каждом из которых рас-
считывали количество импульсов. Под частотой
следования импульсов ЭМГ понимали абсолют-
ное количество основных колебаний (пересекаю-
щих нулевую линию) [14]. Обработанные двумя
способами ЭМГ экспортировали в систему Statis-
tica (StatSoft, Inc., version 10).

ЧЭССМ осуществляли посредством спиналь-
ного нейропротеза NeoStim-16 (ООО “Косима”,
Россия), включающего многоканальный стиму-
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лятор и электродную матрицу, позволяющего на-
носить стимуляцию в определенные периоды ша-
гательного цикла [15, 16]. Стимуляцию наносили
на уровнях – Т11–Т12 и L1–L2 позвонков, центр
стимуляционных электродов располагали на 2.5 см
латеральнее средней линии позвоночника с правой
стороны. Референтные поверхностные электро-
ды (аноды) из токопроводящей резины размером
5 × 9 см располагали билатерально над гребнями
подвздошных костей. Силу тока для каждого ка-
нала стимуляции подбирали индивидуально до
появления дискомфорта в области стимуляции.
Длительность импульса составляла 1 мс, форма
импульса – прямоугольная монофазная, запол-
ненная несущей частотой 5 кГц, частота стимуля-
ции в период опоры составляла 15 Гц, при пере-
носе – 30 Гц [10, 16]. Общая схема эксперимента
и обработки данных представлена на рис. 1.

В системе Statistica формировали матрицу ис-
ходных данных (X), размерностью (I × J), где I –

число точек (измерений в момент времени – 300
для каждого экспериментального условия, шага,
испытуемого), а J – число независимых пере-
менных (вариационных рядов ЭМГ – 8), общая
размерность матрицы 8 × 38400. Помимо вариа-
ционных рядов ЭМГ в матрице создавали допол-
нительные переменные, позволяющие иденти-
фицировать периоды шагательного цикла, шаги
и принадлежность данных к определенному ис-
пытуемому [12]. Все вариационные ряды были
интерполированы относительно единой точки
отсчета и стандартизированы к единице стан-
дартного отклонения. В этой же системе форми-
ровали отдельную матрицу данных, включающую
данные о частоте следования потенциалов ЭМГ,
к которой применяли аналогичные процедуры
обработки, общая размерность матрицы – 8 ×
× 12800.

Из матриц извлекали компоненты (синергии)
с помощью метода главных компонент (PCA).

Рис. 1. Схема эксперимента.
А – интерференционные электромиограммы (ЭМГ) мышц нижних конечностей и кинематограмма шагательного
цикла, Б – интегрирование ЭМГ и представление ЭМГ в виде частотного кода, В – коэффициенты активации и век-
торы синергий, Г – нейропротез и локализация стимуляции, Д – траектория движений конечной антропометриче-
ской точки по вертикальной оси и определение периодов шагательного цикла.
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Рассматривали компоненты, имеющие собствен-
ные значения (eigenvalues) больше единицы и учи-
тывающие не менее 10% общей дисперсии. Ана-
лизировали следующие параметры: количество
извлекаемых компонент (синергий) процент об-
щей дисперсии, учитываемый каждым фактором
в общем наборе данных (VAF), матрицы нагрузок
(loadings) и матрицы счетов (scores). Параметры
синергий, извлекаемые из матрицы с амплитуд-
ными данными ЭМГ, обозначали в тексте как
“амплитудные синергии”, а получаемые из мат-
риц с частотным кодом ЭМГ – “частотные си-
нергии”. Исходная матрица X разлагалась на про-
изведение двух матриц: X = T × P + E, где T – мат-
рица счетов, P – матрица нагрузок, E – матрица
остатков. Матрица нагрузок несет информацию о
взаимосвязи или независимости переменных от-
носительно новых, формальных переменных, по-
лученных в процессе разложения матриц – “век-
торы синергии”. Она включает весовые коэффи-
циенты каждой мышцы, дающие информацию о
степени вовлечения их в синергию, чем выше ко-
эффициент, тем больше связь с новой компонен-
той. Матрица счетов определяет временнýю орга-
низацию выявленных синергий и представляет
собой проекции исходных данных на подпро-
странство главных компонент – “коэффициенты
активации синергии”. Коэффициенты активации
представляют собой динамический процесс, от-
ражающий изменение активности синергий во
времени [3]. Разложение матриц осуществляли в
среде Statistica 10.0, используя стандартный мо-
дуль “Advanced/Multivariate – PCA”.

Математико-статистическая обработка дан-
ных была выполнена в Statistica 10.0 и включала
расчет среднего арифметического (M), ошибки
среднего арифметического (SE), стандартного от-
клонения (SD). Для оценки достоверности разли-
чий некоторых параметров применяли однофак-
торный дисперсионный анализ ANOVA c post-hoc
анализом по критерию Newman-Keuls. Статисти-
чески значимыми различиями считали значения
критерия p < 0.05. Для сравнения векторов синер-
гий применяли анализ косинусного сходства (сos θ),
где 1 – полное подобие, 0 – отсутствие подобия.
Коэффициенты активации синергий сравнивали
при помощи анализа максимальных значений
кросскорреляционных функций с учетом смеще-
ния относительно нуля, где 1 – полное соответ-
ствие, 0 – отсутствие взаимосвязи.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Количество извлекаемых “амплитудных” си-

нергий при ходьбе без стимуляции в структуре
цикла шага составляло в среднем по группе 4.12 ±
± 0.22, а под воздействием ЧЭССМ наблюдалось
уменьшение до 3.75 ± 0.16 (p < 0.05). Снижение
количества извлекаемых синергий было установ-

лено и в периоде переноса (рис. 2). В периоде
опоры, наоборот, наблюдался рост при стимуля-
ции и составлял в среднем по группе 3.75 ± 0.31,
что на 11.2% превышало фоновый показатель. Та-
кие изменения сопровождались незначительным
увеличением VAF при рассмотрении полного
цикла шага и периода опоры, но не достоверное.
При переносе качество реконструкции исходных
данных VAF снижалось с 74.49 ± 1.25 до 70.98 ±
± 2.25 (р > 0.05).

При рассмотрении “частотных” синергий бы-
ло установлено статистически значимое умень-
шение количества извлекаемых синергий в пери-
оде опоры с 3.00 ± 0.00 до 2.25 ± 0.16 и снижение
VAF на 11.41% (рис. 2). В структуре цикла шага и
периода переноса значимых изменений при сти-
муляции зарегистрировано не было. Можно от-
метить незначительный прирост количества из-
влекаемых синергий в периоде переноса на 11.8%
(р > 0.05). Таким образом, под воздействием
ЧЭССМ существенно снижалось количество из-
влекаемых компонент при рассмотрении “ам-
плитудных” синергий в структуре цикла шага и
отдельно периода переноса. Наблюдалось сниже-
ние количества извлекаемых “частотных” синер-
гий в периоде опоры, сопровождающееся суще-
ственным снижением качества реконструкции
исходных данных.

Векторы извлекаемых “амплитудных” синергий
демонстрировали высокое сходство при их срав-
нении в обычных условиях и под воздействием
ЧЭССМ, однако степень вклада мышц в структу-
ру синергий оказалась неодинаковой (рис. 3).
Так, наибольшие весовые коэффициенты первой
синергии при рассмотрении полного цикла шага
были отмечены в левой и правой GM, TA и VL
правой нижней конечности. Вторая синергия,
преимущественно, была представлена активно-
стью ТА и VL правой стороны. В третьей синергии
наибольшую активность проявляла VL левой ноги.

Под воздействием ЧЭССМ, ориентированной
на мотонейронные пулы мышц флексоров и экс-
тензоров, существенные изменения произошли в
структуре полного цикла шага (рис. 3). Так, ста-
тистически значимые различия первой синергии
были установлены в весовых коэффициентах BF
обеих сторон и левой VL. Вторая синергия харак-
теризовалась возрастанием вклада в синергию
VL, BF левой и ТА правой стороны. В третьей си-
нергии при стимуляции возрастали нагрузки GM
обеих сторон и BF левой, отмечено снижение ве-
совых коэффициентов VL. В периоде опоры су-
щественных изменений практически не наблю-
далось. При переносе в структуре первой синер-
гии снижалась роль правой GM и левой ТА,
возрастали коэффициенты VL левой нижней ко-
нечности. В этом же периоде в структуре второй
синергии возрастали коэффициенты правой GM
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и TA и снижались VL обеих нижних конечностей.
В третьей синергии происходили аналогичные
изменения, характерные для второй синергии
(рис. 3). Таким образом “амплитудные” синергии
в структуре полного цикла шага демонстрировали
высокое сходство векторов, а весовые коэффици-
енты мышц при стимуляции спинного мозга из-
менялись неоднозначно, наблюдалось и повыше-
ние, и снижение степени вовлечения скелетных
мышц в синергии. В периоде опоры существен-
ных изменений мышечных нагрузок выявлено не
было, а при переносе наблюдалось преимуще-
ственное возрастание вовлечения в синергии GM
и ТА правой и снижение VL обеих нижних конеч-
ностей.

В полном цикле шага пространственная струк-
тура первой “частотной” синергии была пред-
ставлена активностью GM, VL и BF правой ниж-

ней конечности. Вторая синергия включала ак-
тивность этих же мышц левой стороны, а третья
синергия характеризовалась высокими значения-
ми весовых коэффициентов TA правой и BF левой
нижней конечности (рис. 4). Аналогичная карти-
на наблюдалась в структуре всех выявленных си-
нергий и в периоде опоры. Векторы “частотных”
синергий демонстрировали практически полную
идентичность при их сравнении в обычных усло-
виях и при стимуляции. Статистически значимых
различий в величинах весовых коэффициентов
не было выявлено.

В периоде переноса высокие весовые коэффи-
циенты первой синергии демонстрировали TA,
GM и VL левой нижней конечности, вторая си-
нергия была представлена одноименными мыш-
цами правой стороны. Третья синергия включала
ТА правой и BF левой нижней конечности (рис. 4).

Рис. 2. Количество извлекаемых компонент (A) и VAF (Б) в структуре цикла шага и его периодов в обычных условиях
и под воздействием чрескожной электрической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ).
а – “амплитудные синергии”, б – “частотные синергии”.* – достоверно, p < 0.05. Данные на рисунке представлены в
виде M ± SE.
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Векторы синергий в данном периоде цикла шага
находились в диапазоне от 0.76 ± 0.06 до 0.81 ±
± 0.04, что оценивается как высокая степень
сходства. При ЧЭССМ наблюдалось существен-
ное повышение коэффициентов GM, VL и BF ле-
вой ноги и достоверное их снижение для всех
мышц левой нижней конечности, кроме BF (р <
< 0.05). В структуре второй синергии было уста-
новлено снижение весовых коэффициентов ис-
следуемых мышц правой нижней конечности,
кроме ТА, и возрастание для мышц левой нижней
конечности, кроме BF. В третьей синергии отме-
чено существенное снижение вклада активности
ТА правой ноги и возрастание GM правой, TA, GM
и VL левой нижней конечности (р < 0.05). Таким
образом, векторы синергий демонстрировали вы-
сокую степень сходства при сравнении их в обыч-
ных условиях и при ЧЭССМ. Пространственная

структура “частотных” синергий цикла шага и
периода опоры существенно не менялась под воз-
действием стимуляции, а в периоде переноса из-
менялось соотношение весовых коэффициентов
мышечных нагрузок в структуре всех синергий.
В первой из них возрастала роль мышц правой
нижней конечности, на активацию которых на-
правлена стимуляция, и снижался вклад в синер-
гию мышц левой нижней конечности. Во второй
синергии, наоборот, возрастала роль мышц ле-
вой нижней конечности, а правой существенно
снижалась. Электрическая стимуляция структур
спинного мозга приводила к активации дополни-
тельных мышц в структуре третьей синергии.

Поскольку временнáя структура второй и тре-
тьей выявленных синергий оказалась значительно
вариативной при внутрииндивидуальном рас-
смотрении и в среднем по группе, то будут пред-

Рис. 3. Векторы и нагрузки “амплитудных” синергий мышц нижних конечностей в структуре шагательного цикла и
его отдельных периодов в обычных условиях (а) и при чрескожной электрической стимуляции спинного мозга
(ЧЭССМ) (б).
А – полный цикл, Б – опора, В – перенос. С1, С2, С3 – номер синергии. * – достоверно, p < 0.05. Данные на рисунке
представлены в виде M ± SE.
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ставлены данные только по первой синергии.
При ходьбе без стимуляции внутрииндивидуаль-
ное рассмотрение коэффициентов активации
“амплитудной” синергии выявило среднюю вос-
производимость структуры циклов шага и отдель-
ных периодов. Однако при сравнении структуры
некоторых шагов было установлено и большее
соответствие, где коэффициенты кросскорреля-
ционных функций достигали 0.71 (рис. 5, А). При
стимуляции спинного мозга наблюдалась схожая
картина, максимальные значения кросскорреля-
ционных функций достигали 0.72, а в среднем по
группе отмечена средняя повторяемость времен-
ных паттернов синергии. В периоде опоры она
оказалась значительно ниже – 0.28 ± 0.07. Усред-
ненные профили коэффициентов активации в
обычных условиях и при стимуляции показали
низкое сходство в структуре цикла и периода опо-
ры – 0.14 ± 0.01 и 0.28 ± 0.01 соответственно, а при
переносе – среднее (0.39 ± 0.02).

Внутрииндивидуальные коэффициенты акти-
вации “частотных” синергий демонстрировали
среднее сходство в структуре полного цикла шага
и периода опоры, а в периоде переноса – низкое
(рис. 5, Б). Сравнительный анализ временнTй
структуры первой синергии при стимуляции и без
нее показал среднее соответствие паттернов си-
нергии при рассмотрении полного цикла – 0.48 ±
± 0.04. В периодах опоры и переноса коэффици-
енты соответствия были существенно ниже –
0.14 ± 0.04 и 0.10 ± 0.04 соответственно. В целом
временные паттерны активации “амплитудных”
и “частотных” синергий имели средний уровень
воспроизводимости, кроме “частотных” в перио-
де переноса, где внутрииндивидуальная структу-
ра синергетических паттернов оказывалась менее
стабильной. ЧЭССМ существенно влияла на ко-
эффициенты активации синергии цикла шага и
периода опоры, анализ коэффициентов крос-
скорреляционных функций показал существен-

Рис. 4. Векторы и весовые коэффициенты “частотных” синергий мышц в структуре цикла шага и его отдельных пери-
одов в обычных условиях (а) и при чрескожной электрической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ) (б).
Обозначения см. рис. 3.
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ные различия, а при переносе – средние. “Ча-
стотные” синергии, наоборот, демонстрировали
среднее сходство при рассмотрении коэффици-
ентов активации цикла шага, а его отдельные пе-
риоды показывали низкое соответствие при их
сравнении в условиях обычной ходьбы и передви-
жении со стимуляционным воздействием.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Сегодня не вызывает сомнений тот факт, что в
основе мышечных синергий лежит активность
нейрональных сетей, локализованных на разных

уровнях ЦНС, однако точное определение кон-
кретной сети и ее вклад в генерацию и модуляцию
синергетических паттернов, по-прежнему, оста-
ется сложной задачей. Одна из теорий, описыва-
ющих сложное взаимодействие управляющих
сигналов в нервной системе при реализации
локомоций, предполагает двухуровневую сеть,
включающую ритмогенерирующую часть и сеть
формирования паттернов [17–20]. Такая орга-
низация нейрональной сети, осуществляющей
управление ритмической активностью сгибате-
лей и разгибателей, может быть эквивалентной
концепции модульной пространственно-вре-

Рис. 5. Коэффициенты активации первой синергии (временные паттерны) в структуре цикла шага и его периодов в
обычных условиях и при чрескожной электрической стимуляции спинного мозга (ЧЭССМ).
1 – “амплитудные” синергии, 2 – “частотные” синергии. а – без стимуляции, б – при ЧЭССМ. r – среднегрупповые
коэффициенты кросскорреляционных функций (M ± SD ± SE), rmax – максимальные значения кросскорреляцион-
ных функций. Жирные линии – среднегрупповые паттерны, тонкие линии – внутрииндивидуальные усредненные
паттерны активации синергий. По оси абсцисс – прогресс движения (%), по оси ординат – у.е. Остальные обозначе-
ния см. рис. 3.
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меннóй архитектуре мышечных синергий. В этом
случае временнáя структура, выражаемая в соот-
ветствующих коэффициентах мышечной актива-
ции, будет являться эквивалентной ритмогенери-
рующей части нейронной сети, а пространствен-
ная структура в виде векторов синергии будет
соответствовать сети формирования паттернов,
т.е. будет определять соотношение активации
мышечных групп. Исходя из этого, коэффициен-
ты активации и векторы синергии могут отражать
активность разных нейрональных сетей (или ча-
стей сети) в структуре системы управления локо-
моторной активностью человека.

Чтобы продвинуться в понимании процессов,
происходящих в структуре нейрональной сети,
генерирующей и модулирующей локомоторную
активность, очевидно, необходимо рассматри-
вать межмышечное взаимодействие в простран-
стве переменных, которые являются отражением
процессов нейронального управления в ЦНС, т.е.
в пространстве управляющих сигналов [4]. Таки-
ми переменными могут являться некоторые ча-
стотные характеристики ЭМГ, представляющие
данные об импульсной активности отдельных
двигательных единиц. Извлечение из таких дан-
ных стандартных параметров синергий (число из-
влекаемых модулей, коэффициенты активации и
векторы синергии) может дать дополнительную
информацию о том, как параметры двигательной
задачи кодируются в структуре управляющих ло-
комоцией нейрональных сетей. Попытки исполь-
зовать, в качестве переменных, частотные харак-
теристики в процессе изучения синергий не новы.
Так, с помощью вейвлет-преобразования ЭМГ с
дальнейшим применением к данным алгоритмов
декомпозиции позволило определить два модуля
(синергизма) с разным спектром (векторами вей-
влет преобразованных сигналов), но со схожими
паттернами активации [21, 22]. С использованием
модифицированного метода анализа когерентно-
сти двигательных единиц (ДЕ) была частично
подтверждена гипотеза о том, что мышцы прояв-
ляющие признаки синергетического взаимодей-
ствия контролируются, главным образом, общим
нервным импульсом [23]. Наконец, эксперимен-
тальные исследования синергетических эффек-
тов, проявляющихся при рассмотрении частот-
ных характеристик электроактивности отдельной
мышцы, позволили утверждать, что ДЕ образуют
стабильные группы внутри мышцы, которые
управляющая система использует в качестве еди-
ниц контроля [24]. Вышеизложенное позволяет
утверждать, что применение методов факториза-
ции матриц, содержащих частотные и амплитуд-
ные данные, может дать полезную информацию о
том, как параметры двигательной задачи кодиру-
ются в структуре мышечных синергий. В этой
связи, в нашей работе была рассмотрена про-
странственно-временнáя структура мышечных

синергий, извлекаемая из разных наборов дан-
ных, включающих традиционно рассматриваемые
амплитудные характеристики ЭМГ (в литературе
они могут именоваться как “классические” или
“описательные”) и менее популярные – “ча-
стотные”.

Если исходить из концепции синергизма как
способа снижения вычислительной нагрузки на
структуры ЦНС, то количество управляемых си-
нергетических модулей может характеризовать
сложность управляющей системы. Чаще всего
при рассмотрении активности мышц одной сто-
роны тела при локомоциях выделяют пять базо-
вых временных модулей с характерными пиками
активности в каждом из них [25]. Тем не менее, в
ряде исследований регистрируется и меньшее их
количество, что, вероятно, связано с рядом мето-
дических и организационных аспектов извлече-
ния синергетических эффектов. В обычных усло-
виях ходьбы по тредбану мы получали от трех до
четырех модулей при рассмотрении классических
и от двух до трех – при анализе частотно-времен-
ных мышечных синергий. Увеличение количе-
ства синергий, как правило, связывают с услож-
нением системы контроля и необходимостью
управляющей системе включать дополнительные
модули для обеспечения стабильности. Это ха-
рактерно для ситуаций, когда меняются условия
выполнения двигательной задачи, для реализа-
ции которой было достаточно базового набора
синергий. Например, регистрируется увеличение
количества синергий при различных патологиях
(рассеянный склероз, травмы), что связывают с
адаптацией двигательной системы для компенса-
ции двигательного дефицита [26–28]. Снижение
количества синергий объясняют их слиянием
вследствие тех же причин, а также в процессе
развития и обучения [29, 30]. Чрескожная элек-
трическая стимуляция, применяемая в нашем
исследовании, приводила к снижению количе-
ства регистрируемых модулей (синергий) в струк-
туре периодов цикла шага. Вероятно стимуляция,
применяемая к организму здорового человека,
приводит к схожим изменениям в организации
нейрональной активности спинальных сетей, на-
блюдаемым при патологиях. Снижение качества
реконструкции исходных данных по нашим све-
дениям также может свидетельствовать о том, что
стимуляция вносит изменения в частотный код
синергии и направленно воздействует на нейрон-
ную сеть (часть сети), управляющей локомотор-
ной активностью мышц нижних конечностей.

Анализ сходства векторов, извлекаемых нами
синергий, показал высокое их соответствие при
анализе амплитудных и частотных синергий во
всех периодах цикла шага. Стабильность векто-
ров синергий отмечается в большинстве исследо-
ваний с применением схожих методик анализа
данных, причем данный факт приводится как ар-
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гумент в пользу нейронного происхождения на-
блюдаемых паттернов активации синергий. При
рассмотрении весовых коэффициентов, т.е. вкла-
да отдельных мышц в синергию, обнаруживаются
различия при выполнении схожих двигательных
задач в разных условиях, таких как ходьба по
тредбану и по полу, ходьба в нестандартных усло-
виях, с погружением в воду и т.п. [31–35]. Следует
обратить внимание на особенности изменений
вклада в частотные синергии скелетных мышц,
в условиях наносимой нами ЧЭССМ. В структуре
полного цикла и в периоде опоры существенных
различий не наблюдалось. Особое внимание об-
ращаем на четкую дифференциацию синергети-
ческой активности мышц правой и левой нижних
конечностей в первых двух синергиях. Под воз-
действием стимуляции в периоде переноса цикла
шага наблюдалась смена вклада мышечной ак-
тивности правой и левой нижних конечностей в
первых двух частотных синергиях и включение
дополнительных мышц в третью. Кроме того, на-
блюдались противоположные изменения вклада
активности GM, TA и VL в амплитудные синергии
№ 1 и 2.

Ранее сообщалось, что электрическая стиму-
ляция, наносимая на уровне Т11–Т12 и L1 и L2
позвонков со смещением от центральной линии
позвоночника, способна селективно активиро-
вать флексорные и экстензорные мотонейронные
пулы, а эффект такой стимуляции был особенно
отчетливым при активации флексорных пулов в
фазе переноса [10, 15]. Видно, что односторонняя
стимуляция воздействует не только на биомеха-
нические параметры и электроактивность мышц
сгибателей конечности, на которую физически
нацелена стимуляция, а на всю систему управления
локомоциями. Наблюдается перестройка нейро-
нальной сети, что в большей степени отражается
на изменении соотношения вклада активности
мышц в синергии при нахождении нижней ко-
нечности в безопорном положении.

Установленные нами особенности дифферен-
циации синергетической активности мышц ниж-
них конечностей в структуре цикла шага и его от-
дельных периодов согласуется в ряде аспектов с
теорией управления любым эффектором путем
введения в систему управления двух команд – ре-
ципрокной и коактивационной. Представления
об этих командах в ЦНС, как об основных режи-
мах взаимодействия пулов мотонейронов, иннер-
вирующих пары мышц в системе агонист-антаго-
нист известно довольно давно, а в последнее
время понятие таких команд было введено для
описания контроля произвольными многосустав-
ными движениями [7, 8]. Демонстрацией суще-
ствования таких команд и подтверждение теории
контроля были представлены при рассмотрении
частотного кода импульсной активности ДЕ пары
мышц-антагонистов. С применением PCA было

выявлено два синергетических модуля с харак-
терными паттернами импульсной активности ДЕ.
В этом случае факторные мышечные нагрузки,
отражающие активность ДЕ мышц антагонистов
имели противоположные знаки, что позволило
связать такие особенности синергии с реципрок-
ной управляющей командой, а изменения в им-
пульсной активности с одинаковым знаком (одно-
направленные изменения) – с командой коак-
тивации [8]. Взаимодействие ДЕ было также
рассмотрено в системе двух мышц синергистов
бедра. С помощью анализа внутримышечной и
межмышечной когерентности подтвердилось пред-
положение о том, что синергетически активиро-
ванные мышцы, главным образом, контролиру-
ются общим нервным импульсом [5, 23].

Наши исследования показывают наличие чет-
кой дифференциации активности ДЕ в структуре
первых двух синергий во всех периодах цикла ша-
га. Мышцы одной конечности, находящейся на
опоре, демонстрировали высокие весовые коэф-
фициенты, в то время как коэффициенты этой же
конечности в структуре второй синергии были
низкие, т.е. демонстрировали противоположную
активность. Это, в некоторой мере, согласуется с
положением теории о реципрокной и коактива-
ционной командах. Примечательно, что ЧЭССМ,
применяемая в нашем исследовании, вероятно,
воздействуя на проявление таких команд, меняет
реципрокные синергетические взаимоотноше-
ния одноименных мышц обеих нижних конечно-
стей в структуре первых двух выявленных синер-
гетических модулей, преимущественно при на-
хождении нижней конечности, на активацию
мотонейронных пулов которой нацелена стиму-
ляция, в безопорном положении. Этот факт сви-
детельствует в пользу возможности адресно воз-
действовать на нейрональную сеть (часть сети),
ответственную за генерацию синергетических ре-
ципрокных и коактивационных паттернов, по-
средством ЧЭССМ.

Временные профили активации, выявленных
нами мышечных синергий, оказывались доволь-
но вариативными даже при внутрииндивидуаль-
ном рассмотрении. Были отмечены множествен-
ные пики коэффициентов активации синергий в
структуре полного цикла шага и его периодов. Та-
кие синергии обозначаются в литературе как
“комбинированные” и, возможно, возникают в
результате слияния базовых (фундаментальных)
синергий, им трудно дать приемлемую физиоло-
гическую интерпретацию, вследствие чего анализ
таких форм часто упускается [30, 34]. Однако
некоторые фрагменты установленных в наших
экспериментах профилей коэффициентов акти-
вации амплитудных и частотных синергий нахо-
дят общие закономерности с описанными ранее
принципами управления посредством коактива-
ционных и реципрокных команд. Так, например,
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внутрииндивидуальные профили амплитудных
синергий демонстрируют схожие паттерны, но с
противоположным направлением пика активно-
сти. Более стабильные профили регистрируются
в структуре частотных синергий, особенно в пе-
риоде опоры, менее стабильные – при переносе.
При рассмотрении полного цикла шага обращает
на себя внимание особенность, проявляющаяся в
стабилизации временнóго паттерна активации
синергий при стимуляции, а именно в практиче-
ски полном устранении разнонаправленных пи-
ков и формировании базового (фундаментально-
го) профиля с четким очертанием основных коле-
баний.

Наблюдаемые нами различия пространствен-
но-временнóй структуры мышечных синергий,
особенно ярко проявляющиеся при рассмотре-
нии синергетических эффектов на уровне частот-
но-временнóго кода, в определенной мере зави-
сят от нахождения стимулируемой конечности в
опорном, либо безопорном положении. Извест-
но, что важную роль в организации синергетиче-
ского (реципрокного и коактивационного) ме-
жмышечного взаимодействия играет проприо-
цептивная обратная связь и афферентация от
опорных зон стопы [36–38]. Такая связь необхо-
дима для поддержания определенного уровня
возбудимости спинальных нейрональных струк-
тур, создающего оптимальные условия для ини-
циации работы центральных генераторов паттер-
нов. Вероятно, по этой причине пространствен-
ная и временнáя структура мышечных синергий
оказывается более стабильной при нахождении
стопы на опоре в процессе локомоций при обыч-
ной ходьбе и в условиях стимуляционного воз-
действия.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Электрическая стимуляция спинного мозга

приводила к снижению количества регистрируе-
мых синергий в структуре периодов цикла шага
и снижению качества реконструкции исходных
данных. Такие результаты, вероятно, являются
результатом реорганизации нейрональной актив-
ности спинальных локомоторных сетей (слияние
синергетических модулей), схожей с адаптацион-
ными процессами, компенсирующими двига-
тельный дефицит у людей с патологиями нервной
системы.

Применяемая в настоящем исследовании элек-
тростимуляция меняет реципрокные синергети-
ческие взаимоотношения одноименных мышц
нижних конечностей в структуре выявленных си-
нергетических модулей, преимущественно при
стимуляции мотонейронных пулов нижней ко-
нечности, находящейся в безопорном положе-
нии. Это свидетельствует о возможности селек-
тивно воздействовать на нейрональную сеть,

ответственную за генерацию синергетических
реципрокных и коактивационных паттернов, по-
средством ЧЭССМ.

Структура выявляемых амплитудных и частот-
ных синергий демонстрирует комбинированные
временные профили с несколькими пиками актив-
ности, вероятно, являющиеся результатом слия-
ния базовых фундаментальных двигательных
синергий. Несмотря на высокую вариативность
внутрииндивидуальных профилей активации, от-
мечается стабилизация временных паттернов при
ЧЭССМ, что выражается в практически полном
устранении разнонаправленных пиков и форми-
ровании базового профиля с четким очертанием
основных колебаний.

Пространственно-временнáя структура пат-
тернов мышечных синергий при нахождении сто-
пы на опоре оказывается более стабильной как
при обычной ходьбе, так и при стимуляционном
воздействии спинальных нейрональных струк-
тур. Это, в определенной мере, связано с увеличе-
нием афферентации от опорных зон стопы, со-
здающей оптимальные условия для инициации
работы центральных генераторов паттернов.

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 Великолукской государственной ака-
демии физической культуры и спорта (Великие
Луки) (протокол № 2, от 6.09.2021).
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исследования представил добровольное пись-
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стоящего исследования.
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The Features of Synergetic Interaction of Lower Extremities’ Skeletal Muscles 
under the Spinal Cord Electrical Stimulation
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The aim of the work was to study the neural basis of the synergetic interaction of the lower extremities’ skeletal
muscles during locomotor activity. It was supposed to determine the relationship of the locomotor-related
neuronal networks with the centers regulating the spatiotemporal modes of muscle interaction in the struc-
ture of the step cycle and its periods. The subjects walked the treadmill both, under normal conditions and
during spinal cord percutaneous electrical stimulation. The parameters of the synergies extracted using the
principal component method were analyzed. The reorganization of neuronal activity of spinal locomotor-re-
lated networks, similar to adaptive processes that compensate for motor deficits in people with pathologies of
the nervous system, has been revealed. Percutaneous electrical stimulation changed the reciprocal relations
of bilateral lower extremities muscles in the structure of synergetic modules, mainly during the swing phase.
The synergy structure demonstrated combined temporal profiles with several peaks of activity. During stim-
ulation, the formation of a basic profile with a clear outline of the main f luctuations was revealed. The spa-
tiotemporal structure of muscle synergy patterns during stance phase turned out to be more stable, which is
probably due to an increase in afferentation from the foot support-sensetive zones, which creates optimal
conditions for initiating the central generators of locomotor pattern.

Keywords: muscle synergies, locomotion, spinal cord electrical stimulation, neural networks, motor control.


