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В данной работе исследовалось, как на протяжении подросткового периода развития изменяется
характер функционального и эффективного взаимодействия между ключевыми кортикальными
структурами, входящими в три важнейших нейронных сети покоя: дефолтной сети (default mode net-
work, DMN), сети обнаружения ключевых событий (salience network, SN) и центральной управляю-
щей сети (central executive network, CEN). В исследовании принимали участие 34 подростка младшей
возрастной группы 11–13 лет (12.61 ± 0.75 лет, 13 девочек и 21 мальчик) и 54 подростка старшей воз-
растной группы 14–16 лет (15.00 ± 0.75 лет, 20 девочек и 34 мальчика). Частотно-специфические
оценки силы функциональных и эффективных связей между узлами сетей DMN, SN и CEN были по-
лучены в 6 частотных диапазонах – θ (4–7 Гц), α1 (7.5–9.5 Гц), α2 (10–13 Гц), β1 (14–18 Гц), β2 (20–
27 Гц) и γ (30–40 Гц) – с помощью метода векторного авторегрессионного моделирования корковых
источников ЭЭГ, зарегистрированной в состоянии покоя. Анализ функциональных связей выявил
возрастные различия в θ-диапазоне частот, где сила связей между узлами всех сетей в младшей воз-
растной группе оказалась выше, чем в старшей группе. В диапазонах β2 и γ выявлены также половые
различия: связи между узлами дефолтной сети DMN у девочек оказались сильнее, чем у мальчиков.
Анализ направленных связей выявил значимое влияние возраста во всех частотных диапазонах для
CEN и DMN, а для SN – во всех, кроме диапазонов β2 и γ. Наиболее выраженные возрастные изме-
нения обнаружены для восходящих связей, направленных от более каудальных к более фронталь-
ным областям в двух сетях CEN и DMN, причем в младшей возрастной группе сила эффективных
связей больше, чем в старшей. Влияние пола на силу эффективных связей проявилось преимуще-
ственно в младшей группе и заключалось в более сильных связях в DMN и СЕN у девочек по срав-
нению с мальчиками.
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Подростковый возраст – один из критических
периодов развития, который характеризуется
“резкой сменой социально-средовых факторов и
их взаимодействия с процессами морфо-функци-
онального созревания” [1]. У подростков процес-
сы адаптации к новым физиологическим и пси-
хологическим условиям нередко протекают в
форме кризиса, который проявляется в различ-
ных проблемах контроля познавательной дея-
тельности и поведения: чаще, чем в другие периоды
развития, встречается импульсивное поведе-
ние, игнорирование социальных норм, склон-
ность к неоправданному риску и различного рода
зависимостям [2–4].

Большинство исследователей сходятся в том, что
“подростковые” проблемы определяются осо-

бенностями взаимодействия мозговых систем,
обеспечивающих произвольный контроль и эмо-
ционально-мотивационную регуляцию поведе-
ния [3]. Ключевыми структурами системы произ-
вольного контроля являются различные зоны
префронтальной и теменной коры, связанные с
субкортикальными структурами в единую сеть
[5]. Система эмоционально-мотивационной ре-
гуляции включает в себя лимбические структуры,
в частности, цингулярную кору и амигдалу, мезо-
лимбическую “систему награды” (reward system) и
островок [6–9]. Различные звенья систем произ-
вольного контроля и эмоционально-мотиваци-
онной регуляции связаны между собой много-
численными реципрокными связями [10–12].
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Несмотря на интенсивные исследования регу-
ляторных систем мозга у подростков, вопросы о
балансе уровня активности отдельных компонен-
тов этих систем, характере их взаимодействия,
возрастных изменениях и половой специфике их
функционирования остаются открытыми [3, 13].

Большинство сведений о мозговом обеспече-
нии контроля поведения было получено в ходе
экспериментальных и клинических исследова-
ний специфических видов деятельности. Следует
подчеркнуть, что согласно современным пред-
ставлениям о морфофункциональной организа-
ции мозга познавательная деятельность и целена-
правленное поведение обеспечиваются крупно-
масштабными распределенными нейронными
сетями – специфичными для конкретного вида
деятельности ансамблями взаимодействующих
макроскопических структур мозга [14]. Эти ан-
самбли являются динамическими образования-
ми, т.е. они формируются в процессе подготовки
к деятельности и разрушаются по ее окончании.
Основным механизмом формирования таких ан-
самблей является модуляция силы функциональ-
ных связей между их будущими участниками [15].
Вместе с тем динамическая организация распре-
деленных нейронных сетей в процессе деятельно-
сти определяется не только целями и характером
самой деятельности, но также и более жесткими
видовыми (филогенетичекая модуляция) и воз-
растными (онтогенетическая модуляция) особен-
ностями связей между различными структурами
мозга [16] – морфофункциональной основой рас-
пределенных нейронных сетей.

Исследования статистических взаимозависи-
мостей между спонтанными колебаниями BOLD-
сигнала (Blood-oxygen-level dependent signal), отра-
жающего уровень оксигенации крови в различ-
ных участках мозга, в состоянии покоя выявили
хорошо воспроизводимые топографические пат-
терны, получившие название нейронных сетей
покоя (resting state networks, RSN). Нейронные се-
ти покоя – это ансамбли мозговых структур, в
пределах которых статистическая связь между
сигналами, получаемыми от небольших объемов
мозговой ткани (вокселов), сильнее, чем связь
между сигналами от вокселов, не принадлежащих
этому ансамблю [17, 18]. Показано, что конфигу-
рация сетей покоя (отдельные узлы и связи между
ними) в значительной степени совпадает с кон-
фигурацией морфологических объединений
структур головного мозга, участвующих в реали-
зации базовых когнитивных и аффективных
функций [18]. В настоящее время исследователи
выделяют, по меньшей мере, 10 сетей покоя, в
том числе сети, связанные с контролем и регуля-
цией когнитивных функций и поведения [18, 19].
Можно подчеркнуть два существенных обстоя-
тельства, указывающие на определенные преиму-
щества анализа нейронных сетей покоя для изу-

чения возрастных особенностей функциональ-
ной организации мозга. Во-первых, в отличие от
обеспечивающих конкретные виды деятельности
подвижных и специфических ансамблей мозго-
вых структур, нейронные сети покоя представля-
ют собой устойчивые ансамбли взаимодействую-
щих областей. Во-вторых, клинические исследо-
вания показали, что характер связей как в
пределах отдельных нейронных сетей покоя, так
и между структурами, входящими в разные сети,
изменяется специфическим образом при различ-
ных формах патологии ЦНС и поведения [20], что
позволяет рассчитывать на их “чувствитель-
ность” к возрастным морфофункциональным
преобразованиям. Вместе с тем данные о влиянии
возраста и пола на силу функциональных и эф-
фективных связей в нейронных сетях покоя про-
тиворечивы [21, 22].

Цель данной работы состоит в том, чтобы оце-
нить, как изменяется на протяжении подростко-
вого периода развития характер функционально-
го взаимодействия между ключевыми кортикаль-
ными структурами, входящими в сети покоя,
связанные с обеспечением произвольного кон-
троля и эмоционально-мотивационной регуля-
ции поведения, и выявить возможную зависи-
мость этих изменений от половой принадлеж-
ности.

Оценка характера функционального взаимо-
действия между мозговыми структурами основы-
вается на анализе сигналов, связанных с функци-
онированием нейронов этих структур. Существу-
ющие данные о функциональных связях в
пределах сетей покоя получены, главным обра-
зом, при анализе очень медленных метаболиче-
ских процессов (BOLD-сигнала). Между тем для
исследования морфофункциональной основы
ментальных функций и поведения существенное
значение имеет нарушение/сохранность синхро-
низации быстрых нейронных процессов в сов-
местно функционирующих мозговых структурах
[23]. Такими сигналами являются трансмембран-
ный электрический ток и создаваемое им магнит-
ное поле [24]. В данной работе для исследования
статистических связей между структурами коры
головного мозга используется электроэнцефало-
грамма (ЭЭГ). ЭЭГ отражает профиль потенциа-
ла на скальпе, вызванного протеканием в тканях
головы суммарного экстраклеточного электриче-
ского тока, порождаемого множеством пирамид-
ных кортикальных нейронов [24]. Объемное про-
ведение этого экстраклеточного тока не позво-
ляет надежно дифференцировать активность
отдельных корковых зон, что является серьезным
препятствием для использования электроэнце-
фалографического метода при оценке взаимодей-
ствий в нейронных сетях коры. Однако использо-
вание ЭЭГ высокой плотности (64 электрода и
более) и численных методов решения обратной
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задачи электроэнцефалографии [25] позволяет
достаточно надежно оценить локальную нейрон-
ную активность (токовые диполи) в небольших
объемах кортикальной ткани (вокселах) [26], т.е.
перейти от анализа сигналов в пространстве сен-
соров к анализу сигналов в пространстве источ-
ников.

В данной работе с помощью метода векторно-
го авторегрессионного моделирования (ВАР-мо-
делирование) [27–29] оценивались частотно-спе-
цифические функциональные и эффективные
связи между корковыми источниками, характе-
ризующими активность областей, входящих в со-
став трех нейронных сетей покоя – дефолтной се-
ти (default mode network, DMN), сети обнаружения
ключевых событий (salience network, SN) и цен-
тральной управляющей сети (central executive net-
work, CEN). Выбор именно таких сетей покоя обу-
словлен участием входящих в них мозговых
структур в обеспечении когнитивного контроля и
эмоционально-мотивационной регуляции пове-
дения – процессов, представляющих наиболь-
ший интерес при изучении биологической осно-
вы “подростковых” проблем. DMN образуют вен-
тральная медиальная префронтальная кора, левая
и правая нижние теменные дольки, а также зад-
няя (постцентральная) часть поясной цингуляр-
ной коры и частично предклинье [18]. Эту сеть
покоя связывают с процессами переработки
субъективно значимой информации (автобиогра-
фической памятью) и социальным интеллектом
[30]. Показано, что взаимодействие между струк-
турами, входящими в DMN снижается при труд-
ностях понимания других людей и проблемах со-
циального взаимодействия, в частности при рас-
стройствах аутистического спектра [31]. Сеть SN
включает в себя переднюю часть островка и пе-
редне-дорсальную цингулярную кору. Эта ней-
ронная сеть покоя связана с обнаружением клю-
чевых (salient) для текущей целесообразной дея-
тельности событий и привлечением внимания к
этим событиям [18]. Сеть CEN – третья из анали-
зируемых в данной работе сетей покоя – включа-
ет в себя дорзо-латеральную префронтальную и
теменную зоны коры, участвующие в нисходя-
щем контроле обработки значимой информации
при произвольном внимании и рабочей памяти [32].

МЕТОДИКА
В данной работе использовали индивидуаль-

ные записи фоновой ЭЭГ подростков двух воз-
растных групп обоих полов. Младшую группу со-
ставили 34 подростка 11–13 лет (12.61± 0.75 лет,
13 девочек и 21 мальчик), старшую возрастную
группу – 54 подростка 14–16 лет (15.00 ± 0.75 лет,
20 девочек и 34 мальчика). Все подростки прохо-
дили обучение в средней общеобразовательной
школе, не испытывали выраженных трудностей

обучения и не демонстрировали признаков от-
клонений в поведении. Визуальный анализ запи-
сей ЭЭГ этих подростков не выявил существен-
ных отклонений функционального состояния ко-
ры и глубинных структур головного мозга от
возрастной нормы.

Регистрация ЭЭГ. ЭЭГ высокой плотности ре-
гистрировали в состоянии покоя с закрытыми
глазами (далее – фоновая ЭЭГ) с помощью ком-
пьютерного электроэнцефалографа (Electrical
Geodesics, Inc.) в полосе частот 0.1–70 Гц (частота
оцифровки – 250 Гц) от 129 электродов, располо-
женных на шлеме HydroCel GSN (HCGSN), один
из которых (вертексный электрод) использовали
в качестве референтного при записи ЭЭГ.

Индивидуальные записи фоновой ЭЭГ извле-
кали из файлов, создаваемых программой NetSta-
tion, управляющей электроэнцефалографом, и
преобразовывали к формату (*.mat) для последу-
ющей их обработки в среде Matlab/Octave. Перед
количественной обработкой записи ЭЭГ про-
сматривали с помощью специально созданного
программного обеспечения, которое позволяло
выделять артефактные участки для их последую-
щего исключения из анализа.

Оценка активности корковых источников ЭЭГ.
Оценку корковой активности в состоянии покоя
(корковых источников фоновой ЭЭГ) выполняли
в приближении распределенных источников [26].
В этом приближении в произвольный момент
времени потенциал на каждом электроде опреде-
ляется взвешенной суммой парциальных вкладов
токовых диполей, расположенных в фиксирован-
ных небольших объемных элементах (вокселах)
корковой ткани и имеющих фиксированное на-
правление в пространстве. При использовании
усредненного референта в рамках этого прибли-
жения вектор значений потенциала на электродах
U = [U1, U2, …, UM]T связан с амплитудой токовых
диполей J = [J1, J2, …, JN]T матричным соотноше-
нием U = LJ, в котором L представляет собой пря-
моугольную N × M матрицу. Для вычисления мат-
рицы L требуется решить прямую задачу электро-
эцефалографии [33], что предполагает знание
координат вокселов и электродов. Знание матри-
цы L позволяет решить обратную задачу электро-
энцефалографии [25] – определить “восстанав-
ливающую” матрицу W, позволяющую оценить
распределение величины дипольного момента по
всем N вокселам. Для каждого момента времени t
вектор-столбец оцененных значений плотности
тока  вычисляется с помощью умножения
слева вектора-столбца потенциалов  на “вос-
станавливающую” матрицу W:

(1)
Таким образом, умножение на матрицу W пре-

вращает M физически регистрируемых непре-

(̂ )J t
( )U t

(̂ ) ( ).J t WU t=
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рывно зависящих от времени потенциалов (век-
тор ) в N локализованных в вокселах корко-
вых источников этих потенциалов (вектор ).

Все вычисления в данной работе осуществля-
ли в программной среде Matlab/Octave. Матрица L
была вычислена с использованием функциональ-
ности программной системы spm8 [34]. Для вы-
числения матрицы W использовали алгоритм
e-LORETA [35], позволяющий найти сглаженную
в пространстве вокселов оценку распределения

 При этом использовали усредненные коор-
динаты сенсоров шлема HydroCel GSN
(www.egi.com) и стандартную геометрию черепа и
головного мозга (ICBM-152).

Оценка функциональных и эффективных корко-
вых связей. Для оценки силы корковых взаимо-
действий использовали векторную авторегресси-
онную модель – ВАР-модель [28]. ВАР-модель
описывает статистическую структуру многока-
нального сигнала, исходя из того, что в произ-
вольный дискретный момент времени  вектор

 (надстрочное “T”
соответствует операции транспонирования), об-
разованный значениями сигнала в каждом из М
каналов, с точностью до белого гауссового шума

 определяется линей-
ной комбинацией прошлых значений этого сиг-
нала:

(2)

В выражении (2) верхний предел суммирова-
ния  соответствует порядку модели (числу
предыдущих отсчетов, с помощью которых пред-
сказывается текущий отсчет), а последователь-
ность квадратных матриц  размерности M со-
держит подлежащие определению коэффициен-
ты авторегрессии 

В частотной области, М-канальная ВАР-мо-
дель сводится к простому умножению матриц:

(3)

где заглавными буквами  и  обозначены
векторы Фурье-образов, соответственно,  и

 а матричные элементы  являются ча-
стотными фильтрами, зависящими от коэффици-
ентов  Таким образом, ВАР-модель утвер-
ждает, что наблюдаемый в каждом канале сигнал
образуются за счет смешения результатов частот-
ной фильтрации M независимых белых гауссовых
шумов.

Спектральная матрица, содержащая авто- и
кросс-спектры, следующим образом выражается
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через матрицу  и ковариационную матрицу
шумов 

(4)
(надстрочное “H” – означает эрмитово сопряже-
ние). Из выражения (4) следует, что если белые
гауссовые шумы в разных каналах статистически
независимы, то сигнал в каждом канале представ-
ляет собой сумму независимых вкладов всех
M каналов:

(5)

Степень влияния одного канала на другой (на-
правленной влияние) удобно оценить с помощью
функции направленной когерентности (directed
coherence, DC), вычисляемой по формуле:

(6)

и предложенной в работе [29]. Как следует из
приведенной формулы, на заданной частоте f для
любых двух каналов с индексами m и k функция

 показывает, какая доля сигнала, наблю-
даемого в канале m, связана с фильтрованным
белым шумом, порожденным в канале k. Спек-
тральная матрица  позволяет также вычис-
лить меру функционального взаимодействия –
функцию когерентности:

(7)

Области интереса. В данной работе функцию
когерентности и функцию направленной коге-
рентности использовали для оценки, соответ-
ственно, функционального и эффективного вза-
имодействия в пределах нескольких участков
корковой ткани – заранее выбранных областей
интереса (regions of interest, ROI). Следуя работе
[36], в качестве областей интереса мы выбрали
следующие 6 корковых зон по 2 для каждой сети
(в квадратных скобках даны MNI-координаты
центров этих областей): для сети управляющего
контроля CEN были выбраны участок правой ла-
теральной префронтальной коры (R-LPFC: [38,
16, 50]) и участок правой латеральной теменной
коры (R-LPC: [45, –64, 40]); для сети обнаруже-
ния ключевых событий SN были выбраны участок
дорсальной передней цингулярной коры (dACC:
[1, 9, 52]) и участок фронто-островкового ком-
плекса (FIC: [49, 13, –6]); для дефолтной сети
DMN выбрали участок медиальной префронталь-
ной коры (MPFC: [–2, 53, 5]) и участок задней
цингулярной коры (PCC: [–1, –61, 16]).

Каждой области интереса ставился в соответ-
ствие один сигнал (один временнóй ряд), инте-
грально характеризующий совокупную актив-
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ность всех вокселов, заключенных в пределах
сферы радиусом 1 см, построенной вокруг центра
этой области. В качестве этого сигнала использо-
вали первый главный компонент (компонент с
наибольшей дисперсией), найденный с помощью
метода принципиальных компонентов (Principal
Component Analysis, PCA). Таким образом, в про-
странстве источников, активность выбранных
областей интереса характеризовалась шестика-
нальным временным рядом (по числу ROI), а вза-
имодействие между этими областями описыва-
лось шестиканальной ВАР-моделью.

Статистический анализ данных. Длительность
безартефактной записи ЭЭГ в общем случае раз-
лична у разных испытуемых, соответственно, раз-
личны и длительности сигналов, характеризую-
щих активность корковых источников. Если
оценивать функцию  (или ),
используя авторегрессионные коэффициенты,
вычисленные для записей сигнала разной длины,
то эти оценки будут подвержены статистическо-
му смещению – чем короче запись, тем больше
величина смещения (наглядный пример смеще-
ния приведен в обзорной работе [28]). Для того
чтобы статистическое смещение функции

 (или ) не влияло на анализ
групповых данных, коэффициенты авторегрес-
сии оценивали по отрезкам сигнала одинаковой
для всех испытуемых длины, что обеспечивало
одинаковую для всех индивидуальных данных ве-
личину статистического смещения. Это достига-
лось следующим образом. Активность в ROI, оце-
ненная по безартефактным участкам фоновой
ЭЭГ каждого испытуемого, разбивали на непере-
крывающиеся отрезки секундной длительности.
Из множества таких отрезков формировали по-
следовательности по 10 отрезков в каждой. Число
таких последовательностей N оказывалось раз-
ным для разных испытуемых. Для каждой такой
последовательности из 10 отрезков строили от-
дельную, парциальную ВАР-модель. Можно от-
метить, что поскольку отдельные секундные от-
резки в такой последовательности не составляли
непрерывной записи, для построения ВАР-моде-
ли использовали алгоритмы, описанные в [37] и
доступные в виде готовых и отлаженных про-
граммных процедур.

Для каждой из парциальных ВАР-моделей вы-
числялись соответствующие ей оценки функции

 и  где i – порядковый номер
парциальной модели, варьирующий от 1 до N.
В результате каждый испытуемый характеризо-
вался усредненной по всем N моделям функцией
направленной когерентности:

(8)
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и обычной функцией когерентности:

(9)

Дальнейшему статистическому анализу под-
вергались значения этих функций в шести ча-
стотных диапазонах: θ (4–7 Гц), α1 (7.5–9.5 Гц),
α2 (10–13 Гц), β1 (14–18 Гц), β2 (20–27 Гц) и γ (30–
40 Гц). Статистический анализ этих данных вы-
полняли с помощью дисперсионного анализа по
схеме с повторными измерениями (rmANOVA).
Ниже при описании результатов статистического
анализа помимо значимости (p-величина) приво-
дятся величины  (частная эта-квадрат), харак-
теризующие размер наблюдаемого эффекта.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Функциональные связи. Силы функциональных
связей между парами узлов (значения функции
когерентности, COH) в каждой из трех нейрон-
ных сетей покоя (CEN, SN и DMN) анализирова-
лись с помощью дисперсионного анализа, вы-
полненного по схеме с повторными измерениями
(rmANOVA), которая включала внутри-индивиду-
альный фактор СЕТЬ (CEN, SN и DMN) и меж-
индивидуальные факторы ВОЗРАСТНАЯ ГРУП-
ПА (подростки 11–13 лет, подростки 14–16 лет) и
ПОЛ (девочки, мальчики). Анализ COH по этой
схеме проводился отдельно в каждом из 6 частот-
ных диапазонов (θ, α1, α2, β1, β2 и γ).

Во всех шести частотных диапазонах обнару-
жен высоко значимый главный эффект фактора
СЕТЬ (табл. 1). Из рис. 1 видно, что для трех сетей
CEN, SN и DMN характерны существенно различ-
ные значения COH: самое высокое значение на-
блюдается в DMN, а самое низкое – в CEN.

Попарные сравнения с помощью теста Стью-
дента показали, что значения COH в каждом из
6 частотных диапазонов значимо различаются во
всех парах, образованных из трех сетей CEN, SN и

( )

1

1( ) ( ).
i N

i
mk mk

i

COH f COH f
N

=

=
= 

2ηp

Таблица 1. Главный эффект фактора СЕТЬ на величи-
ну COH, характеризующую функциональные связи
по отдельным частотным диапазонам ЭЭГ

Диапазон F (2, 83) p

θ 97.849 <0.0005 0.558
α1 92.524 <0.0005 0.690
α2 95.124 <0.0005 0.696
β1 96.877 <0.0005 0.700
β2 105.224 <0.0005 0.717
γ 93.058 <0.0005 0.692

2ηp
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МАЧИНСКАЯ и др.

DMN (кроме одного случая p = 0.018, все p <
< 0.0005).

Значимый главный эффект фактора ВОЗРАСТ-
НАЯ ГРУППА обнаружен только в θ (F(1, 84) =
= 4.434, p = 0.038,  = 0.050) и α1 (F(1, 84) = 4.178,

p = 0.044,  = 0.047) диапазонах частот. В диапа-

зонах α2 (F(1, 84) = 3.508, p = 0.065,  = 0.040) и

β1 (F(1, 84) = 3.403, p = 0.069,  = 0.039) обнару-
живается лишь тенденция к влиянию этого фак-
тора. В наиболее высокочастотных диапазонах β2
и γ главного эффекта фактора ВОЗРАСТНАЯ
ГРУППА не обнаружено (p > 0.3). В то же время,
в этих двух диапазонах начинает сказываться вли-
яние фактора ПОЛ. В диапазоне β2 выявлено зна-
чимое взаимодействие факторов СЕТЬ и ПОЛ
(F(2, 83) = 5.660, p = 0.005,  = 0.120), а в диапа-
зоне γ обнаружена тенденция к такому взаимо-
действию (F(2, 83) = 2.999, p = 0.055,  = 0.067).
Парные сравнения в β2 диапазоне показали, что
наличие значимого взаимодействия факторов
ПОЛ и СЕТЬ связано с тем, что половые разли-
чия в величинах COH отсутствуют для сетей CEN
(t(86) = 0.575, p = 0.567) и SN (t(86) = 0.109, p =
= 0.914), но достигают уровня значимости в слу-
чае дефолтной сети DMN (t(86) = 2.218, p = 0.031).

2ηp
2ηp

2ηp
2ηp

2ηp

2ηp

Результаты описанного выше анализа функ-
циональных связей в трех нейронных сетях покоя
можно кратко подытожить следующим образом:

– Для всех исследованных диапазонов обнару-
жены различия между силой внутри-сетевых свя-
зей в состоянии покоя: максимальная сила связей
наблюдалась между узлами дефолтной сети, т.е.
между медиальной префронтальной и задней
цингулярной корой, минимальная – между узла-
ми сети когнитивного контроля, т.е. между лате-
ральной префронтальной и латеральной темен-
ной зонами коры правого полушария.

– Для диапазона θ выявлены возрастные раз-
личия в силе функциональных связей, при этом
сила функциональных связей между узлами всех
исследованных сетей выше в младшей возраст-
ной группе.

– Для относительно высокочастотных диапа-
зонов выявлены половые различия, которые за-
ключаются в более сильной связи между узлами
дефолтной сети у девочек по сравнению с маль-
чиками.

Эффективные связи. Силы эффективных свя-
зей в пределах трех нейронных сетей покоя и ше-
сти частотных диапазонов были подвергнуты об-
щему дисперсионному анализу по схеме с по-
вторными измерениями. В отличие от анализа
функциональных связей, при анализе эффектив-

Рис. 1. Средние по группам значения COH (вертикальная ось) между зонами, входящими в CEN (А), SN (Б) и
DMN (В) в разных частотных диапазонах ЭЭГ у девушек (а) и юношей (б) двух возрастных групп 11–13 и 14–16 лет.
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ных связей в качестве одного из внутри-индиви-
дуальных факторов использовался фактор НА-
ПРАВЛЕНИЕ (влияние второго узла на первый
1 ← 2, далее условно обозначенное как “восходя-
щее”, влияние первого узла на второй 2 ← 1, далее
условно обозначенное как “нисходящее”). Для
всех сетей узел “1” соответствовал фронтальным
зонам коры, а узел “2” – зонам теменной или
цингулярной коры. Кроме этого, в схему диспер-
сионного анализа включались внутри-индивиду-
альные факторы СЕТЬ (CEN, SN и DMN) и
ДИАПАЗОН (θ, α1, α2, β1, β2 и γ). Межиндивиду-
альными факторами служили ВОЗРАСТНАЯ
ГРУППА (подростки 11–13 лет, подростки 14–
16 лет) и ПОЛ (девочки, мальчики).

Этот анализ обнаружил высоко значимое вли-
яние фактора ВОЗРАСТНАЯ ГРУППА (F(1, 84) =
= 12.087, p = 0.001,  = 0.126) и влияние фактора
ПОЛ на уровне тенденции (F(1, 84) = 3.002, p =
= 0.087,  = 0.035). Главный эффект каждого из
трех внутри-индивидуальных факторов СЕТЬ
(F(1, 84) = 148.865, p < 0.0005,  = 0.782), ДИА-

ПАЗОН (F(5, 80) = 133.737, p < 0.0005,  = 0.893)
и НАПРАВЛЕНИЕ (F(1, 84) = 177.590, p < 0.0005,

 = 0.679) оказался высоко значимым. Оказались

2ηp

2ηp

2ηp
2ηp

2ηp

высоко значимыми также два двойных СЕТЬ ×
× ДИАПАЗОН (F(10, 75) = 13.578, p < 0.0005,

= 0.644) и СЕТЬ × НАПРАВЛЕНИЕ (F(2, 83) =

= 97.616, p < 0.0005,  = 0.702) и одно тройное
взаимодействие СЕТЬ × ДИАПАЗОН × НА-
ПРАВЛЕНИЕ (F(10, 75) = 5.675, p < 0.0005,  =
= 0.431) внутри-индивидуальных факторов.
Значимыми оказались одно двойное НАПРАВ-
ЛЕНИЕ × ВОЗРАСТНАЯ ГРУППА (F(1, 84) =
= 5.685, p = .019,  = 0.063) и одно тройное
СЕТЬ × НАПРАВЛЕНИЕ × ВОЗРАСТНАЯ
ГРУППА (F(2, 83) = 3.107, p = 0.05,  = 0.070) вза-
имодействия с участием фактора ВОЗРАСТНАЯ
ГРУППА. Наконец, этот анализ выявил одно
тройное взаимодействие, в котором участвуют
факторы СЕТЬ, ВОЗРАСТНАЯ ГРУППА и ПОЛ
(F(2,83) = 3.577, p = 0.032,  = 0.079).

Характер полученных эффектов иллюстрирует
рис. 2.

Результаты описанного выше дисперсионного
анализа свидетельствуют о различии в паттерне
направленных влияний в сетях CEN, SN и DMN и
чувствительности этого различия к частотному
диапазону. Так, из рис. 2 видно, что различие в

2ηp
2ηp

2ηp

2ηp

2ηp

2ηp

Рис. 2. Средние по группам значения DC (вертикальная ось) между зонами, входящими в CEN (А), SN (Б) и DMN (В)
в разных частотных диапазонах ЭЭГ у девушек (а) и юношей (б) двух возрастных групп 11–13 и 14–16 лет. 
1 – восходящие связи (от более каудальных зон к более фронтальным), 2 – нисходящие связи.
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величине направленной когерентности между
двумя направлениями влияния максимально в
сети CEN и минимально в сети SN. Из рис. 2 вид-
но также, что в случае дефолтной сети DMN вели-
чина направленной когерентности в среднем вы-
ше в трех низкочастотных диапазонах, чем в трех
высокочастотных.

Для выяснения деталей влияния возраста и по-
ла подростков на внутрисетевые направленные
связи значения функции направленной коге-
рентности в парах узлов анализировались отдель-
но в каждой из трех нейронных сетей покоя (CEN,
SN и DMN) и отдельно для каждого частотного
диапазона с помощью дисперсионного анализа,
выполненного по схеме с повторными измерени-
ями (rmANOVA). В качестве внутрииндивидуаль-
ного фактора использовался фактор НАПРАВ-
ЛЕНИЕ (восходящее, нисходящее), а межинди-
видуальными факторами служили ВОЗРАСТНАЯ
ГРУППА (подростки 11–13 лет, подростки 14–
16 лет) и ПОЛ (девочки, мальчики).

Значимые влияния межиндивидуальных и
внутрииндивидуальных факторов представлены в
табл. 2, 3 и 4.

Результаты описанного выше анализа эффек-
тивных (направленных) связей в трех нейронных
сетях покоя можно кратко подытожить следую-
щим образом:

– Все три исследованные нейронные сети де-
монстрируют значимую асимметрию в направ-
ленном влиянии двух узлов сети друг на друга.
В сети когнитивного контроля CEN наблюдается
наибольшая асимметрия: восходящее влияние
правой латеральной теменной коры (R-LPC)
на правую латеральную префронтальную кору
(R-LPFC) существенно больше, чем обратное
влияние. Наименьшая асимметрия направлен-
ных влияний наблюдается в сети обнаружения
ключевых событий SN, где дорсальная передняя
цингулярная кора (dACC) и фронто-островковый
комплекс (FIC) влияют друг на друга приблизи-
тельно с одинаковой силой.

– Силы направленных связей значимо зависят
от возраста для всех трех сетей CEN, SN и DMN.
Для CEN и DMN влияние возраста значимо во
всех частотных диапазонах, а для сети SN – во
всех, кроме β2 и γ. Из рис. 2 видно, что наиболее
выраженные изменения при переходе от млад-
ших подростков к старшим претерпевают восхо-
дящие связи: от правой латеральной теменной
коры (R-LPC) к правой латеральной префрон-
тальной коре (R-LPFC) в CEN и от задней цингу-
лярной коры (PCC) к медиальной префронталь-
ной коре (MPFC) в DMN. Видно также, что воз-
растные изменения силы влияний, обратных
указанным выше, либо отсутствуют, либо выра-
жены существенно слабее. Наконец, возрастные
изменения неодинаковы для двух полов. Влияние

Таблица 2. Главный эффект фактора НАПРАВЛЕ-
НИЕ на величину DC, характеризующую эффектив-
ные связи для трех нейронных сетей покоя CEN, SN и
DMN в разных частотных диапазонах ЭЭГ

Примечание: NS – значимый эффект отсутствует.

Частотный
диапазон

CEN SN DMN

F(1, 84)/p/ F(1, 84)/p/ F(1, 84)/p/

θ
205.443
<0.0005

0.710
NS

36.656
<0.0005

0.304

α1

174.118
<0.0005

0.675
NS

39.047
<0.0005

0.317

α2

163.611
<0.0005

0.661
NS

33.355
<0.0005

0.284

β1

234.441
<0.0005

0.736

51.777
<0.0005

0.381

38.929
<0.0005

0.317

β2

191.098
<0.0005

0.695

15.408
<0.0005

0.155

54.020
<0.0005

0.391

γ
52.320

<0.0005
0.384

36.010
<0.0005

0.300

52.320
<0.0005

0.384

2ηp
2ηp

2ηp

Таблица 3. Главный эффект фактора ВОЗРАСТНАЯ
ГРУППА на эффективные связи для трех нейронных
сетей покоя CEN, SN и DMN

Примечание: обозначения см. табл. 2.

Частотный
диапазон

CEN SN DMN

F(1, 84)/p/ F(1, 84)/p/ F(1, 84)/p/

θ
5.327
0.023
0.060

7.039
0.010
0.077

11.235
0.001
0.118

α1

5.738
0.019
0.054

6.395
0.013
0.071

6.443
0.013
0.071

α2

4.350
0.040
0.049

4.599
0.035
0.052

7.983
0.005
0.087

β1

4.918
0.029
0.055

4.170
0.044
0.047

5.369
0.023
0.060

β2

7.514
0.007
0.082

NS
9.327
0.003
0.100

γ
5.183
0.025
0.058

NS
5.183
0.025
0.058

2ηp
2ηp

2ηp
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фактора ПОЛ оказалось значимым для сети CEN
(в диапазонах β1 и β2) и для сети DMN (в диапазо-
нах θ и α1). Хотя взаимодействие факторов ПОЛ и
ВОЗРАСТНАЯ ГРУППА не достигают уровня
значимости в post hoc-анализах, из рис. 2 видно,
что в старшей возрастной группе значения на-
правленной когерентности практически не зави-
сят от пола, в то время как в младшей возрастной
группе сила направленных связей выше у девочек
в CEN и DMN (в последней везде, кроме диапазо-
нов β1 и γ). В исследованном возрастном диапазо-
не в сети CEN у девочек наблюдается уменьшение
влияния правой латеральной теменной коры
(R-LPC) на правую латеральную префронталь-
ную кору (R-LPFC), а у мальчиков такие измене-
ния отсутствуют. В дефолтной сети DMN, как у
мальчиков, так и у девочек, с возрастом снижает-
ся сила восходящих влияний задней цингулярной
коры (PCC) на медиальную префронтальную кору
(MPFC), причем у девочек это изменении выра-
жено сильнее, поскольку величина этого влияния
в младшей возрастной группе у девочек выше,
чем у мальчиков.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Помимо результатов, связанных с исходной

целью данного исследования – оценкой влияния
возраста и пола на силу функциональных и эф-
фективных связей между узлами трех нейронных
сетей покоя, – мы получили данные, касающиеся
структуры каждой из сетей. Оказалось, что, по
крайней мере, в двух сетях DMN и CEN связи
между центрами асимметричны. При этом асим-
метрия неодинакова в трех сетях, и ее степень из-
меняется с возрастом. Об этом говорят высоко
значимый эффект фактора НАПРАВЛЕНИЕ и
наличие значимых взаимодействий НАПРАВЛЕ-
НИЕ × ВОЗРАСТНАЯ ГРУППА и СЕТЬ × НА-
ПРАВЛЕНИЕ × ВОЗРАСТНАЯ ГРУППА. В ка-
кой мере этот результат соответствует литератур-
ным данным? Наиболее изученной в этом
отношении является дефолтная сеть DMN и наи-
более подходящими для сравнения с нашими
данными являются результаты ряда фМРТ-ис-
следований, в которых анализировались спон-
танные колебания BOLD-сигнала в этой сети [22,
30, 38, 39]. Эффективные связи между основными
четырьмя узлами DMN – задней цингулярной ко-
рой PCC, медиальной префронтальной корой
MPFC и латерально симметричными внутри-те-
менными областями (LIPC, RIPC) – были оцене-
ны в работах [30, 38, 39], в которых использова-
лись различные варианты метода динамического
причинно-следственного моделирования (DCM –
dynamic causal modelling). Для оценки силы эффек-
тивных связей в работе [39] с помощью DCM из
8 различных вариантов связей между четырьмя
узлами сети DMN выбирался один, наилучшим

образом объясняющий зарегистрированные
спонтанные колебания BOLD-сигнала. Наилуч-
шей оказалась модель, в которой наиболее силь-
ными связями были те, что соответствовали вли-
янию LIPC и RIPC на MPFC и PCC, в то время как
MPFC и PCC связаны слабыми реципрокными
возбуждающими связями. В выполненном ранее
похожем исследовании [38] наилучшая структура
связей была иной: MPFC оказывала на PCC суще-
ственное прямое одностороннее возбуждающее
влияние, а обратного влияния PCC на MPFC не
было. Кроме того, эта структура характеризова-
лась существенной латеральной асимметрией: ле-
вая внутритеменная кора LIPC не оказывала
практически никакого влияния (и не подверга-
лась никакому влиянию со стороны остальных
узлов), зато правая внутритеменная кора RIPC
оказывала сильное одностороннее возбуждающее
влияние как на MPFC, так и на PCC. Исследова-
ние структуры связей DMN было выполнено так-
же в работе [30]. Авторы этой работы анализиро-
вали колебания BOLD-сигнала не только в основ-
ных узлах дефолтной сети DMN (PCC, MPFC,
IPL), но также и в более широком ансамбле моз-
говых структур, активирующихся при переработ-
ке информации, отнесенной к собственному “я”
(self-referential processes). Анализ проводился с ис-
пользованием детерминистического варианта
DCM, и состоял в выборе наилучшей модели
(наиболее соответствующей полученным дан-
ным) из набора 32 моделей-кандидатов. Этот ана-
лиз показал, что эффективные связи между меди-

Таблица 4. Главный эффект фактора ПОЛ на эффек-
тивные связи для трех нейронных сетей покоя CEN,
SN и DMN

Примечание: обозначения см. табл. 2.

Частотный
диапазон

CEN SN DMN

F(1, 84)/p/η2 F(1, 84)/p/η2 F(1, 84)/p/η2

θ NS NS
4.158
0.045
0.047

α1 NS NS
4.437
0.038
0.050

α2 NS NS NS

β1

5.586
0.020
0.062

NS NS

β2

6.082
0.016
0.068

NS NS

γ NS NS NS
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альной префронтальной корой MPFC и задней
цингулярной корой PCC существенно несиммет-
ричны: PCC оказывает возбуждающее влияние на
MPFC, а противоположное влияние MPFC на PCC
является тормозным. Если учесть не только пря-
мое, но также и косвенное влияние PCC на MPFC
через структуру IPL, которое фактически являет-
ся однонаправленным и носит возбудительный
характер, то суммарное влияние PCC на MPFC
окажется не только иного знака, но и более силь-
ным по абсолютной величине. Наконец, стоит
упомянуть еще одно исследование [22], в кото-
ром, правда, моделировались взаимодействия не
только в пределах дефолтной сети DMN, но и
между узлами трех сетей DMN, SN и DAN (dorsal
attention network – дорзальной сети внимания). В
этом исследовании не было выявлено никакого
прямого значимого взаимного влияния между
PCC и MPFC. Помимо перечисленных выше ис-
следований, сила межцентральных связей в трех
сетях DMN, CEN и SN была оценена также в рабо-
те [40], в которой анализировались флуктуации
BOLD-сигнала, зарегистрированного в состоя-
нии покоя, но использовался другой метод – ме-
тод восстановления причинно-следственных свя-
зей по Грэйнджеру. В этой работе было выявлено
наличие симметричных реципрокных слабых
связей между R-LPFC и R-LPC в сети CEN, более
выраженных и также симметричных реципрок-
ных связей между MPFC и PCC в сети DMN и
асимметричных связей между FIC и dACC с суще-
ственным преобладанием влияния FIC на dACC.

Как следует из рассмотренного выше, данные
относительно структуры эффективных связей в
сетях DMN, CEN и SN противоречивы. В частно-
сти, что касается сети DMN, то от работы к работе
варьирует оценка не только преимущественного
направления влияния (PCC на MPFC или MPFC
на PCC), но также знак влияния (возбуждающее,
тормозное) и его абсолютная сила. Полученные
нами результаты в отношении асимметрии на-
правленных влияний в дефолтной сети каче-
ственно наиболее близки к тем, что получены в
работе [30]. Согласно данным этой работы PCC на
MPFC оказывает возбуждающее влияние, а MPFC
на PCC – тормозное, а результат данного исследо-
вания состоит в том, что влияние PCC на MPFC в
полтора-два раза выше, чем влияние MPFC на
PCC. Почему можно говорить о качественном
сходстве этих двух, на первый взгляд, непохожих
результатов? Тормозные влияния относятся к
числу существенно нелинейных эффектов, кото-
рые успешно моделируются в рамках метода DCM
[41]. Особенность ВАР-модели заключается в
том, что она позволяет оценить степень линейной
статистической взаимосвязи между сигналами
(здесь есть сходство с коэффициентом линейной
корреляции и функцией когерентности) и не
опирается на какие-либо предположения о при-

роде этих сигналов. Поэтому можно предполо-
жить, что в рамках линейной ВАР-модели нели-
нейное тормозное влияние MPFC на PCC будет
выглядеть как ослабление влияния MPFC на PCC.
Причем ослабление будет тем большим, чем
сильнее тормозное влияние.

Важно также учесть и другие ограничения, ко-
торые налагают особенности используемых мето-
дов на сопоставимость наших результатов и ре-
зультатов цитируемых работ. Прежде всего, в ра-
боте [30] и большинстве остальных цитируемых
выше работ анализировался BOLD-сигнал, лишь
косвенно отражающий биоэлектрические про-
цессы. Напротив, в нашей работе силы функцио-
нальных и эффективных связей оценивались на
основе ЭЭГ, непосредственно связанной с био-
электрическими процессами в корковых нейро-
нах. Кроме того, в нашей работе использована на-
правленная когерентность – частотно-специфи-
ческая мера взаимного направленного влияния
между каналами, – в то время как метод DCM дает
лишь не зависящую от частоты оценку весового
коэффициента. Наконец, следует отметить, что
при неполном учете всех истинных участников
взаимодействия, т.е. в рамках редуцированной
модели, влияния пропущенных участников си-
стемы приписываются взаимодействиям между
немногими моделируемыми участниками (это
относится в равной степени и к ВАР-моделирова-
нию, и к DCM). Все сказанное выше относитель-
но сопоставимости результатов ВАР-моделиро-
вания и DCM относится, конечно, не только к се-
ти DMN, но и в равной мере к двум другим сетям
CEN и SN.

Выполненное в данной работе сравнение двух
возрастных групп подростков показало наличие
поло-возрастных различий как в характере функ-
циональных, так и в характере эффективных свя-
зей между парами корковых областей, принадле-
жащих трем нейронным сетям покоя DMN, SN и
CEN. Основные морфологические изменения,
связанные с развитием головного мозга и прихо-
дящиеся на подростковый период, заключаются в
процессах арборизации аксонов и дендритов,
конкурентной элиминации (competitive elimina-
tion) синаптических контактов и в миелинизации
аксонов [42, 43]. Все три процесса в принципе
способны оказать влияние на характер анатоми-
ческих связей (как локальных, так и дистантных)
в нейронных сетях мозга. Соответственно, такие
обусловленные созреванием преобразования
структуры морфологических связей могут про-
явиться в изменении паттерна измеряемых в со-
стоянии покоя функциональных и эффективных
связей, которые мы наблюдали в данной работе.
Возрастные изменения в структуре нейронных
сетей покоя исследовались достаточно интенсив-
но [21, 22, 44–48]. Как правило, такие исследова-
ния проводились в широком возрастном диапа-
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зоне (от младшего школьного возраста до взрос-
лости) и в них дополнительно оценивали влияние
пола. Основным методом в них служила оценка
силы функциональных связей на основе вычис-
ления линейной корреляции между спонтанны-
ми колебаниями BOLD-сигнала в узлах исследуе-
мых нейронных сетей покоя (реже оценивали эф-
фективные связи).

В целом, опубликованные результаты возраст-
ных исследований не позволяют построить одно-
значную картину изменений структуры нейрон-
ных сетей покоя в подростковом периоде и влия-
ния на нее пола подростков. В литературе можно
встретить весь спектр данных о возрастной дина-
мике функционального взаимодействия структур
мозга в сетях покоя. Так, в работе [44] было обна-
ружено, что в нейронных сетях покоя DMN, CEN
и SN сила функциональных и эффективных внут-
рисетевых связей, оцененных по спонтанным
флуктуациям BOLD-сигнала, увеличивается с
возрастом. В лонгитюдном исследовании [45]
анализировались функциональные внутри- и
межсетевые связи в DMN и CEN в раннем под-
ростковом периоде. Общая тенденция состояла в
том, что в возрастном интервале от 10 до 13 лет
функциональные связи между узлами одной и
той же сети покоя становятся более сильными, а
связи между узлами разных сетей, напротив,
ослабевают. Следует отметить, что особенность
цитированной работы состояла в том, что флук-
туации BOLD-сигнала регистрировались не в со-
стоянии покоя, а во время прослушивания бес-
смысленной квазиречи, составленной из реаль-
ных слогов. В то же время в работе [21] при
исследовании функциональных связей в 6 сетях
покоя, включая DMN, CEN, SN в широком воз-
растном диапазоне от 7 до 18 лет были обнаруже-
ны разнонаправленные изменения корреляцион-
ной связи между узлами сетей, но не было обна-
ружено ни влияния пола, ни сочетанного
влияния факторов возраста и пола. В работе [22],
в которой были проанализированы спонтанные
колебания BOLD-сигнала у большой группы
(404 чел.) подростков и молодых взрослых в воз-
растном диапазоне от 14 до 23 лет, не было обна-
ружено влияния ни возраста, ни пола на величину
оцениваемых в этой работе эффективных связей
между областями коры. Вместе с тем, в работе
[46], также выполненной на основе анализа спон-
танных колебаний BOLD-сигнала с участием
большого числа здоровых испытуемых 12–70 лет
(601 чел.), сообщается о снижении функциональ-
ного взаимодействия с возрастом и более силь-
ном взаимодействии между узлами внутри от-
дельных сетей покоя у женщин, чем у мужчин.
Еще в одном популяционном исследовании
(494 чел.) сообщается о разнонаправленных раз-
личиях в силе функциональных связей в сетях по-
коя у молодых (22–36) мужчин и женщин в зави-

симости от локализации связей. Возрастные из-
менения в этом исследовании наблюдались в
ограниченном числе связей, но там, где они бы-
ли, речь шла об их снижении [47].

Результаты данного исследования указывают
на достаточно выраженные и зависящие от пола
изменения в силе эффективных связей в трех
нейронных сетях покоя DMN, CEN и SN при срав-
нении подростков младшей (11–13 лет) и старшей
(14–16 лет) возрастных групп. При этом зависи-
мость от пола наиболее заметна в DMN и CEN
(рис. 2 и табл. 4) и характерна преимущественно
для младшей возрастной группы (рис. 2). Таким
образом, полученные в работе данные согласуют-
ся с результатами тех исследований, которые ука-
зывают на присутствие возрастных изменений в
сетях покоя и их связанную с полом специфич-
ность. При этом наши данные показывают, что
сила эффективных связей, как и сила функцио-
нальных связей, на протяжении подросткового
периода либо уменьшается, либо остается посто-
янной.

Некоторые возможные причины несоответ-
ствия результатов нашего ЭЭГ-исследования и
части литературных данных, полученных при ис-
следовании гемодинамических процессов, мы
уже упомянули выше при обсуждении вопроса о
степени асимметрии эффективных связей в трех
исследуемых нейронных сетях покоя. Не исклю-
чено, что возрастные изменения силы функцио-
нальных и эффективных связей, не являются гло-
бальным мозговым эффектом, и различаются по
силе и даже направлению для связей разной при-
роды. Так, ЭЭГ-исследование корково-корковых
взаимодействий в покое в широком возрастном
диапазоне от 2 мес. до 16.67 лет [48] указывает на
возможность снижения функциональных связей
с возрастом в том случае, если речь идет о ди-
стантных взаимодействиях, морфологическим
субстратом которых являются проводящие кор-
ково-корковые пути в глубине белого вещества
полушарий. Снижение силы функциональных
связей в работе [48] связывается с уменьшением с
возрастом количества синаптических контактов в
системах, объединенных длинными проводящи-
ми путями. Можно предположить, что наблюдае-
мое уменьшение силы функциональных и эф-
фективных связей между корковыми узлами се-
тей покоя частично объясняются интенсивной
элиминацией синаптических контактов в коре
головного мозга в подростковом возрасте [49, 50].
В частности, обнаруженное нами снижение силы
восходящих влияний на префронтальные области
коры может быть связано с возрастным уменьше-
нием количества возбуждающих синапсов в этих
структурах [51].

Выявленные в работе половые различия в силе
функциональных связей – большая их сила у де-
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вочек по сравнению с мальчиками – вполне со-
гласуются с приведенными выше данными [46, 47],
а также результатами работы [52], выполненной с
участием взрослых испытуемых. Анализ эффек-
тивных связей позволил обнаружить, что поло-
вые различия касаются прежде всего взаимодей-
ствия между узлами дефолтной сети – задней
цингулярной и медиальной префронтальной зон
коры. Более сильные взаимодействия в нейрон-
ных сетях покоя у девочек и взрослых женщин,
особенно в дефолтной сети, узлы которой входят
в мезолимбическую модулирующую систему, мо-
гут быть обусловлены активирующим влиянием
женских половых гормонов (эстрогенов) на моле-
кулярные рецепторы дофамина [53]. Учитывая
более раннее наступление пубертатного периода
у девочек [1], преобладание половых различий
восходящих эффективных связей в младшей
группе (11–13 лет) можно связать с всплеском ак-
тивирующего влияния половых гормонов на воз-
буждающие дофаминовые рецепторы в нейрон-
ных сетях префронтальной коры [54].

Какое значение могут иметь полученные ре-
зультаты для понимания основной проблемы
подросткового периода – проблемы баланса ко-
гнитивного и эмоционально-мотивационного
контроля поведения? Можно полагать, что полу-
ченные в исследовании данные свидетельствуют
в пользу снижения с возрастом восходящих влия-
ний каудальных корковых узлов регуляторных
систем мозга на префронтальные, в том числе
восходящих влияний от корковых отделов лим-
бической системы, связанной с аффективными
аспектами поведения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В данной работе был выполнен анализ функ-
циональных и эффективных связей между узлами
трех нейронных сетей покоя DMN, CEN и SN у
подростков 11–13 и 14–16 лет. Сила частотно-
специфических функциональных и эффектив-
ных связей вычислялась в электроэнцефалогра-
фическом диапазоне частот (4–40 Гц) на основе
векторного авторегрессионного моделирования
сигналов корковых источников, соответствую-
щих узлам сетей DMN, CEN и SN и оцененных на
основе многоканальной ЭЭГ с помощью реше-
ния обратной задачи электроэнцефалографии
для случая распределенных источников.

Наиболее общий результат такого анализа со-
стоит в том, что сила этих связей изменяется с
возрастом и зависит от пола подростка.

Анализ функциональных связей выявил воз-
растные различия в θ-диапазоне частот, причем
сила функциональных связей между узлами всех
исследованных сетей в младшей возрастной груп-
пе выше, чем в старшей группе. При этом в отно-

сительно высокочастотных диапазонах (20–40 Гц)
выявлены половые различия, которые заключа-
ются в более сильной связи между узлами дефолт-
ной сети DMN у девочек по сравнению с мальчи-
ками.

При анализе направленных связей была обна-
ружена статистически значимая зависимость от
возраста для всех трех нейронных сетей покоя
CEN, SN и DMN. При этом влияние возраста ока-
залось значимо во всех частотных диапазонах для
CEN и DMN, а для SN – во всех, кроме диапазонов
β2 и γ. Наиболее выраженные возрастные измене-
ния обнаружены для восходящих связей, направ-
ленных от более каудальных к более фронтальным
областям в двух сетях CEN и DMN, именно: от пра-
вой латеральной теменной коры (R-LPC) к правой
латеральной префронтальной коре (R-LPFC) в
CEN и от задней цингулярной коры (PCC) к меди-
альной префронтальной коре (MPFC), при этом в
младшей возрастной группе сила таких эффек-
тивных связей больше, чем в старшей. Возраст-
ные изменения силы влияний, направленных в
противоположную сторону, либо отсутствовали
вовсе, либо были выражены существенно слабее.
Влияние пола на силу эффективных связей про-
явилось преимущественно в младшей группе и
заключалось в более сильных связях в DMN и
СЕN у девочек, чем у мальчиков.

Помимо возрастных и половых различий в си-
ле взаимодействий между корковыми узлами ре-
гуляторных систем мозга во всех трех исследован-
ных нейронных сетях обнаружена значимая
асимметрия в направленном влиянии двух узлов
сети друг на друга. В сети CEN наблюдалась наи-
большая асимметрия: влияние правой латераль-
ной теменной коры на правую латеральную пре-
фронтальную кору было существенно больше,
чем обратное влияние. Наименьшая асимметрия
направленных влияний наблюдалась в сети SN,
для связей дорсальной передней цингулярной ко-
ры и фронто-островкового комплекса.

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 возрастной физиологии
РАО (Москва).

Информированное согласие. От родителей каж-
дого участника исследования было получено
письменное информированное согласие на уча-
стие ребенка в исследовании, подписанное после
разъяснения потенциальных рисков и преиму-
ществ, а также характера предстоящего исследо-
вания.

Финансирование работы. Работа поддержана
РФФИ (грант № 17-06-00837-ОГН).
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Age-Related Trends in the Functional Organization of Cortical Parts 
of Regulatory Brain Systems in Adolescents: Analysis of Resting State Networks 

in the EEG Source Space
R. I. Machinskayaa, *, A. V. Kurganskya, D. I. Lomakina

aInstitute of Developmental Physiology, Russian Academy of Education, Moscow, Russia
*E-mail: reginamachinskaya@gmail.com

Age-related trends in the strength of functional and effective connectivity between key cortical structures that
belong to the three most important rest neural networks: the default mode network (DMN), the key event
detection network (salience network, SN) and central administrative network (CEN) were investigated in ad-
olescents of both genders. The study involved 34 adolescents of the younger age group 11–13 years old (12.61
± 0.75 years, 13 girls and 21 boys) and 54 adolescents of the older group 14–16 years old (15.00 ± 0.75 years,
20 girls and 34 boys). Frequency-specific estimates of the strength of functional and effective connectivity be-
tween the nodes of the DMN, SN and CEN networks were computed in 6 frequency ranges – θ (4–7 Hz),
α1 (7.5–9.5 Hz), α2 (10–13 Hz), β1 (14–18 Hz), β2 (20–27 Hz) and γ (30–40 Hz) – using the method of
vector autoregressive modeling of cortical sources of EEG registered in the rest condition. Analysis of func-
tional connectivity revealed age differences in the θ frequency range, where the strength of connections be-
tween nodes of all networks in the younger age group was higher than in the older group. Besides, gender-
related differences were found in the β2 and γ ranges: the connections between the nodes of the DMN default
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network were stronger for girls than for boys. Analysis of effective connectivity (directed influences) revealed
a significant effect of age in all frequency ranges for CEN and DMN resting state networks; for SN, this effect
was significant in all but the β2 and γ ranges. The most pronounced age-related changes were found for as-
cending connections, directed from more caudal to more frontal areas in CEN and DMN networks, and in
the younger age group, the strength of effective connections is greater than in the older one. The effect of gen-
der on the strength of effective connections was limited mainly to the younger group and manifested itself in
stronger connectivity in DMN and CEN in girls then in boys.

Keywords: resting state networks, adolescents, brain regulatory systems, EEG.
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