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Для оценки влияния опорной разгрузки на интенсивность нейрональной активности (НА) в обла-
стях заднетеменной коры (PPC), связанных с планированием и коррекцией целенаправленных дви-
жений руки (5d, PRR, 7a и LIP), у двух обезьян с фиксированной головой зарегистрирована НА ис-
следуемых областей коры при выполнении задачи перемещения курсора на периферическую ми-
шень с помощью джойстика до и после 3-часовой водной иммерсии. Фиксация головы у животных
исключала влияние изменений вестибулярного входа на получаемые результаты. Полученные дан-
ные подтвердили предположение о влиянии опорной разгрузки на планирование и коррекцию дви-
жений руки при выполнении использованной моторной задачи, проявившиеся в снижении точно-
сти движения курсора и изменении интенсивности НА в трех областях PPC. Однако в связи с новы-
ми данными о доминировании чувствительности области 7а (традиционно рассматриваемой как
зрительной) к вестибулярному входу, вплоть до торможения зрительного входа, более важным яв-
ляется вывод о необходимости предварительного изучения различных вариантов взаимодействия
вестибулярного, зрительного и проприоцептивного входов в областях коры, связанных с целена-
правленными движениями руки – от их содействия до торможения одного сигнала другим.
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Выраженное влияние гравитационной раз-
грузки на механизмы управления движениями,
связанное с изменением состояния сенсорных
систем и их участия в обеспечении активности
центральных нервных механизмов, показано в
многочисленных исследованиях, проведенных на
человеке и животных как в космических полетах
(КП), так и в модельных наземных исследовани-
ях [1–4]. Ранее нами было обнаружено [4], что
опорная разгрузка в условиях трехчасовой вод-
ной иммерсии не оказывает влияния на функци-
ональное состояние нейронов представитель-
ства руки в первичной моторной коре (М1) у
обезьян, оцениваемое с помощью измерения по-
роговых значений тока микростимуляции [5]
(устраняющего и замещающего естественную
активность и вызывающего движение руки с
пространственно устойчивой конечной точкой

[6]). Вместе с тем, опорная разгрузка изменяла
паттерны движений курсора во время выполне-
ния моторной задачи его перемещения с помо-
щью джойстика, что свидетельствовало об изме-
нении активности структур заднетеменной коры
(PPC), участвующих в планировании и коррек-
ции движений руки при выполнении моторной
задачи [7]. Для более прямого подтверждения
воздействия опорной разгрузки на функцио-
нальные субобласти PPC с различной ролью в
сенсомоторной трансформации [7] необходимо
провести регистрацию нейрональной активно-
сти (НА) в этих областях (5d, PRR, 7a и LIP) во
время выполнения моторной задачи обезьянами
до и после иммерсионного воздействия и оце-
нить изменения в их взаимодействии.
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МЕТОДИКА
Исследования проводили на двух обезьянах

Macaca mulatta (А и Б) массой 4 и 6 кг. Предвари-
тельно обезьян готовили к иммерсионному ис-
следованию, включая операцию установки тех-
нологического кольца на черепе животного и
обучение их выполнению зрительно-двигатель-
ной задачи управления движением курсора на
экране компьютерного дисплея к перифериче-
ской мишени с помощью джойстика.

Зрительно-двигательная задача заключалась в
попадании курсором, управляемым с помощью
компьютерного двухкоординатного джойстика, в
цель, предъявляемую в одном из 8 фиксирован-
ных мест на периферии экрана по случайному
выбору, за ограниченное время (10 с). Обезьяна с
жестко закрепенной за технологическое кольцо
головой сидела в приматологическом кресле пе-
ред экраном компьютера. Каждое движение на-
чиналось из центра экрана: цель предъявляли по-
сле того, как обезьяна приводила курсор к центру
или отпускала его. При удачном попадании в цель
обезьяна получала подкрепление в виде капли со-
ка. Продолжительность экспериментальной сес-
сии составляла 60 мин. Процедуры подготовки и
тренировки обезьян описаны в работе [4]. Отра-
жение положения курсора на экране производили
каждые 40 мс (25 кадров в секунду) с латентностью
не более 30 мс, что должно было обеспечивать
ощущение адекватной управляемости и непре-
рывности движения курсора.

Опорную разгрузку в условиях невесомости
моделировали оригинальным методом водной
иммерсии обезьян, описанным в работе [4].

Для регистрации активности нейронов коры
изготовляли и использовали вольфрамовые мик-
роэлектроды в стеклянной изоляции с сопротив-
лением кончика в диапазоне от 0.5 до 2.0 МОм на
частоте 1 кГц, помещенные в металлическую на-
правляющую канюлю с внешним диаметром 0.6 мм.
Для введения электрода в мозг в костях черепа
сверлили вручную канал, направляя сверло диа-
метром 0.6 мм с помощью отверстий в съемной
стереотаксической пластине. Электрод в направ-
ляющей канюле вводили через образовавшийся
канал до твердой мозговой оболочки. Перемеще-
ние микроэлектрода в коре с помощью микропо-
дачи и выбор позиции регистрации осуществляли
при визуальном и аудио-контроле НА, а также
наблюдении за движениями обезьяны.

Область 5d, которая расположена каудально
по отношению к первичной соматосенсорной ко-
ре (S1) и медиально по отношению к интрапари-
етальной борозде (IPS), вовлечена в обработку
пространственной информации о положении ко-
нечностей и в управление достигающими движе-
ниями руки [8]. Многие нейроны области 5d по-
казывают выраженные паттерны разрядов, кото-

рые непрерывно изменяются согласованно с
траекторией движения управляемого рукой кур-
сора [9]. Существенно, что области 5d левого и
правого полушарий имеют выраженные калло-
зальные связи, проявляющиеся в ответе нейро-
нов 5d одного полушария на стимуляцию рецеп-
тивного поля другого полушария и облегчающие
картирование области 5d [10].

Область PRR лежит медиально и дорсально по
отношению к LIP и включает в себя структуры,
клетки которых более активны при достигающих
движениях руки, чем при саккадических движе-
ниях глаз [7]. При планировании достигающих
движений руки в PRR учитываются не только вза-
имное расположение текущей позиции руки и
цели, но и кинематические характеристики вы-
сокого уровня, такие как параметры траектории
движения [4].

У обезьян область 7а расположена в выпукло-
сти нижней париетальной извилины. Многочис-
ленными исследованиями было установлено пря-
мое участие этой области в обработке сигналов
зрительного входа, в частности, представленных
в них пространственных характеристик [10].
Оценка НА в области 7а может быть использова-
на для определения позиций зрительных ориен-
тиров и расположения, относительно них, на-
блюдателя. Такая обработка важна в навигации и
пространственной ориентации [11].

Область LIP расположена непосредственно ме-
диальнее области 7а в латеральном склоне IPS
[12]. Обычно LIP рассматривают как единую об-
ласть, но на самом деле она состоит из двух анато-
мически различных подразделений: дорсальной
LIP (LIPd) и вентральной LIP (LIPv) [13]. LIPd в
большей мере вовлечена в обработку зрительных
сигналов, тогда как LIPv больше связана со зри-
тельно вызванными саккадами [14].

Определение локализации областей 5d, PRR,
7a и LIP в соматосенсорной коре обезьяны пред-
полагало предварительное нахождение предста-
вительства руки в М1 и центральной борозды.
Картирование представительства руки в М1 осу-
ществляли в области с соответствующими стерео-
таксическими координатами по атласу мозга обе-
зьяны с помощью бифазной микростимуляции
(с амплитудой до 110 мкА, длительностью им-
пульса 0.2 мс, частотой повторения бифазной
комбинации 200 Гц и общей длительностью
500 мс) и наблюдения за выраженными длитель-
ными движениями предплечья, запястья и паль-
цев обезьяны, возникающими при таких пара-
метрах стимуляции [6]. Делая треки более ка-
удально, находили точки, в которых моторные
ответы руки на микростимуляцию наблюдали на
глубине вплоть до 5–6 мм, что означало нахожде-
ние кончика электрода в переднем склоне цен-
тральной борозды (CS). Отсутствие моторных ре-
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акций на микростимуляцию при наличии НА на
большой глубине в еще более каудальных точках
означало нахождение трека в заднем склоне CS и
переход в область первичной соматосенсорной
коры (S1). Картирование представительства руки
в S1 осуществляли, регистрируя ответы НА на
стимуляцию кожи и шерсти плеча, предплечья,
запястья, ладони и пальцев контрлатеральной ру-
ки обезьяны с помощью волосяной кисточки. Ре-
гистрируя НА по глубине трека прохождения
электрода и смещаясь в каудальном направлении,
выявляли поверхность зацентральной извилины,
где активность прекращалась на глубине порядка
2–3 мм (достижение белого вещества) вплоть до
начала переднего склона IPS (глубина регистра-
ции 4–6 мм). При этом регистрировали НА во
время стимуляции кожи и шерсти плеча, пред-
плечья, запястья, ладони и пальцев обезьяны не
только контрлатеральной руки, но и ипсилате-
ральной. Модуляция НА при стимуляции как ле-
вой, так и правой рук, означала нахождение элек-
трода в области 5d. При более каудальном и глу-
боком погружении электрода вдоль переднего
склона IPS находили область PRR, популяцион-
ная активность нейронов которой увеличивалась
в связи с движением руки при перемещении кур-
сора к мишени во время выполнения двигатель-
ной задачи.

После достижения переднего склона IPS дела-
ли также треки на 1–2 мм каудальнее, определяли
трек, где активность нейронов реагировала на
зрительный вход и прекращалась на глубине по-
рядка 2–3 мм (достижение белого вещества), при-
нимая этот трек как принадлежащий области 7а.
Отступив на 1 мм медиальнее и пошагово возвра-
щаясь в ростральном направлении, находили трек
с выраженной реакцией нейронов на саккаду глаз
при глубине погружения электрода 6–8 мм. Этот
трек принимали как принадлежащий вентраль-
ному подразделению области LIP (LIPv).

Рис. 1 иллюстрирует динамику НА в исследуе-
мых областях PPC у обеих обезьян во время вы-
полнения моторной задачи. Для оценки текущего
значения частоты высокоамплитудных спайков,
их выделяли из сигнала НА с помощью пороговой
детекции в программе Spike2, а затем подсчиты-
вали их количество в скользящем окне длитель-
ностью 400 мс и делили на длительность окна.
Последовательность полученных значений ча-
стоты спайков отражала участие нейронов иссле-
дуемой области в планировании и коррекции
движений руки, управляющей курсором с помо-
щью джойстика во время выполнения моторной
задачи.

При обработке данных, полученных при вы-
полнении обезьянами моторной задачи до и по-
сле иммерсии, для каждой удачной попытки по-
падания в цель производили визуализацию запи-

сей НА, привязанной к фазам движения курсора
к цели, что позволяло исключить из анализа по-
пытки, содержащие помехи в записях НА или
сложные траектории движения к цели, свиде-
тельствующие об отвлечении обезьяны от выпол-
нения задачи.

В качестве индекса интенсивности НА при
движении к цели для каждой анализируемой по-
пытки вычислялось среднеквадратичное значение
сигнала НА (НАСК) в полосе частот 250–600 Гц,
усредненное по временному окну длительностью
500 мс, расположенному симметрично относи-
тельно точки траектории, в которой достигалась
максимальная для данной попытки линейная
скорость курсора.

Для оценки кривизны траектории движения
курсора к цели для каждой анализируемой по-
пытки вычисляли среднее по тому же временному
окну значение косинуса угла между текущим на-
правлением движения курсора и текущим на-
правлением на мишень (cos α), рассчитываемого
с временным шагом в 40 мс [4]. Эта косинусная
мера наглядно иллюстрирует интегральное “ка-
чество” траекторий движения к цели: значение 1
соответствует прямолинейному движению на
цель, значения, близкие к 0, свидетельствуют о
хаотичности движений, в среднем не обеспечива-
ющих приближение к цели. В процессе многоме-
сячного обучения обезьян выполнению данной
зрительно-двигательной задачи значение этого
показателя для траекторий успешных попыток
попадания в цель изменялось от 0.3–0.4, стабили-
зируясь на уровне 0.7–0.9. Последние значения
соответствуют преимущественно устойчивым
криволинейным траекториям, приводящим к це-
ли, что являлось критерием достаточной трени-
рованности обезьян. Криволинейность траекто-
рий, специфическая как по отношению к цели,
так и к конкретной обезьяне, не отражала поис-
кового характера движений, о чем свидетельство-
вала одномодальность формы профиля скорости
вдоль траектории. Более детальное изучение этой
проблемы не входило в задачи данного исследо-
вания.

Далее вычислялись средние значения этих по-
казателей (средних по окну cos α и НАСК) для ото-
бранных движений к каждой цели и средние для
всех целей. Достоверность анализируемых разли-
чий оценивали с помощью параметрического
t-критерия Стьюдента, принимая критический
уровень достоверности равным 0.01.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

За одну экспериментальную сессию продол-
жительностью 60 мин тренированные обезьяны
выполняли от 300 до 600 удачных попыток попа-
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дания в цель, из которых для дальнейшего анали-
за исключали около 30% попыток, содержащих
помехи в записях НА или сложные траектории
движения к цели, свидетельствующие об отвлече-
нии обезьяны от выполнения задачи. На рис. 2
показаны изменения усредненных значений
cos α (M ± sd) при движении к каждой из 8 мише-
ней за время сеанса выполнения моторной задачи
после иммерсии у обезьяны А. Несмотря на то,
что при движении к двум из восьми мишеней до-
стоверных изменений не наблюдалось, для
остальных мишеней изменения были однона-
правлены и достоверны – значение показателя
уменьшалось после воздействия иммерсии, что

говорит об ухудшении точности движения руки к
мишени. Об этом же свидетельствует (рис. 3)
уменьшение усредненного для всех мишеней зна-
чения косинуса α после иммерсии как у обезья-
ны А с 0.851 ± 0.007 до 0.810 ± 0.008, так и у обе-
зьяны Б с 0.890 ± 0.007 до 0.800 ± 0.010.

Подобным образом было оценено влияние
иммерсии на изменение НАСК в четырех областях
PPC: 5d, PRR, 7a и LIP. На рис. 4 показано изме-
нение НАСК в области 5d у обезьяны А при движе-
нии к 8 мишеням. При движении в некоторых на-
правлениях изменения были незначительны и
не достоверны, однако при движении в других

Рис. 1. Фрагменты данных, полученных у обезьян (А) и (Б) в четырех областях PPC – 5d, PRR, 7a и LIP.
На каждом из рисунков сверху вниз: текущая частота спайков; сигнал НА; метка событий (a – момент предъявления
периферической мишени в различных случайных положениях; б – момент попадания курсора на мишень). Масштаб
сигналов по осям показан масштабирующими отрезками.
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направлениях НАСК достоверно увеличилась.
Усреднение показателя по всем мишеням за се-
анс выполнения моторной задачи показал также
достоверное его увеличение в области 5d после
иммерсии; в областях PRR и LIP также наблюда-
ли достоверное увеличение НАСК, в то время как
в области 7а изменение НАСК не было достовер-
ным (рис. 5). Аналогичные данные были получе-
ны на обезьяне Б.

Таким образом, изменение точности траекто-
рий движения курсора к мишеням под влиянием
водной иммерсии свидетельствует о воздействии
опорной разгрузки на планирование и коррек-
цию движений руки при выполнении моторной
задачи, что предполагает изменение активности

структур PPC. Вместе с тем, при запланирован-
ном анализе влияния иммерсии на взаимодей-
ствие исследованных структур PPC обезьян (5d, PRR,
7а и LIP) во время выполнения двигательной за-
дачи возникли неожиданные трудности.

В исследовании, проведенном M. Gallaher et al. [3]
на людях с участием 26-и молодых испытуемых,
было показано, что смена ориентации тела испы-
туемых по отношению к вектору земной гравита-
ции приводит к быстрым изменениям в стратегии
двигательного поведения, что авторы исследова-
ния связывают с важной ролью гравитационной
информации в планировании и выполнении дви-
жений. Поэтому использование фиксации голо-
вы обезьян во время наших исследований, ис-

Рис. 2. Изменения усредненных значений cos α
(M ± sd) при движении курсора к каждой из 8 мише-
ней за время сеанса предъявления моторной задачи
после иммерсии у обезьяны А.
а – до иммерсии, б – после иммерсии. * – достовер-
ное отличие (p < 0.01; количество степеней свободы
n = 110, 104, 60, 109, 47, 85 для мишеней 1, 2, 3, 4, 7, 8
соответственно).
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Рис. 3. Изменения усредненных по 8 мишеням за вре-
мя сеанса выполнения моторной задачи значений
cos α (M ± sd), после иммерсии у обезьян А и Б.
а – до иммерсии, б – после иммерсии. Звездочка обо-
значает достоверное отличие (p < 0.01; n = 687 и 752
для обезьян А и Б соответственно).
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Рис. 4. Изменение усредненного значения НАСК
(М ± sd) в области 5d при движении курсора к каждой
из 8 мишеней за время сеанса предъявления мотор-
ной задачи после иммерсии у обезьяны А.
а – до иммерсии, б – после иммерсии. * – достовер-
ное отличие (p < 0.01; n = 110, 104, 60, 109, 47, 85 для
мишеней 1, 2, 3, 4, 7, 8 соответственно).
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Рис. 5. Изменения усредненного по 8 мишеням зна-
чения НАСК (М ± sd) за сеанс выполнения моторной
задачи в четырех областях PPC до и после иммерсии у
обезьяны А.
а – до иммерсии, б – после иммерсии. * – достовер-
ное отличие (p < 0.01; n = 687 и 752 для обезьян А и Б
соответственно).
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ключающей влияние изменений вестибулярного
входа на получаемые результаты, является, каза-
лось бы, оправданным. Однако при углубленном
(с использованием обзора литературных данных
последних лет) анализе влияния иммерсии на НА
исследованных нами структур PPC обезьян (5d,
PRR, 7а и LIP) во время выполнения двигатель-
ной задачи мы столкнулись с совершенно неожи-
данным фактом, изменившим наше отношение к
полученным данным. В недавно опубликованных
результатах исследования E. Avila et al. на обезья-
нах Macaca mulatta [15] была обнаружена чувстви-
тельность нейронов области 7а к вестибулярным
входам, которая никогда ранее не тестировалась.
Отчасти исследование E. Avila et al. было вызвано
устным сообщением K. Kawano, единственным,
описавшим вестибулярные ответы в области 7a,
об ошибочности его работы. Традиционно об-
ласть 7a рассматривалась как зрительная и вооб-
ще считалась выходом дорсальной зрительной
иерархии [15].

В исследовании E. Avila et al. была использова-
на движущаяся платформа с линейной и враща-
тельной степенями свободы. Кроме того, была
применена одновременная стимуляция зритель-
ного входа (используя оптический поток) и ре-
альное движение (используя платформу), чтобы
изучить мультисенсорную конвергенцию в обла-
сти 7а во время линейного движения.

По признанию авторов работы [15], результаты
исследования были совершенно неожиданными.
Основное, что они обнаружили – существование
в области 7а популяций нейронов, независимо
кодирующих зрительный и связанные с движени-
ем вестибулярные стимулы. Ответы на комбини-
рованный зрительно-вестибулярный стимул име-
ли тенденцию к доминированию вестибулярного
входа. В некоторых случаях нейроны, отвечаю-
щие на селективный зрительный стимул, даже
подавлялись, когда визуальное предъявление
движения сочеталось с движением платформы.
Тот факт, что вестибулярные входы в большей ме-
ре определяют нейрональные ответы в области 7a,
означает, что локальные механизмы могут угне-
тать зрительные входы, связанные с движением,
если доступны вестибулярные сигналы. Из этого
следует, что полученные нами результаты о влия-
нии иммерсии на НА исследованных, тесно свя-
занных между собой структур PPC обезьян при
жесткой фиксации головы могут, быть неполны-
ми из-за исключения учета влияния вестибуляр-
ного входа.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты исследования подтвердили влия-

ние опорной разгрузки на планирование и кор-
рекцию движений руки обезьяны при выполне-
нии использованной моторной задачи. Однако,

планируя и проводя исследование, мы не могли
учитывать данные, опубликованные M. Gallaher
et al. [3] и E. Avila et al. [15] о том, что как отсут-
ствие вестибулярного входа, так и его наличие су-
щественно влияет на совместную активность ис-
следуемых структур PPC обезьян во время выпол-
нения двигательной задачи. Хотя в настоящее
время существуют общепринятые представления
о распределении вестибулярных входов в коре го-
ловного мозга, основанные на многолетних ис-
следованиях различных авторских коллективов
[16], после публикации E. Avila et al. [15] наша
оценка влияния иммерсии на НА структур PPC
обезьян во время выполнения двигательной зада-
чи требует, во-первых, более тщательного изуче-
ния имеющихся литературных данных об обла-
стях вестибулярного представительства в коре го-
ловного мозга и присутствии в них проекций
других модальностей; во-вторых, учета различ-
ных вариантов взаимодействия вестибулярного и
сенсорных входов других модальностей – от их
конвергенции до угнетения одного сигнала другим.

Этические нормы. Все исследования проведены
в соответствии с принципами биомедицинской
этики, сформулированными в Хельсинкской де-
кларации 1964 г. и ее последующих обновлениях,
и одобрены Комиссией Института медико-био-
логических проблем РАН по биомедицинской
этике (Москва), протокол № 476 от 28.06.2018 г.

Финансирование работы. Работа выполнена
в рамках базовой темы РАН № 63.1.

Конфликт интересов. Авторы декларируют от-
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Influence of Water Immersion of Monkeys on the Activity of Posterior-Parietal Cortex 
Structures Involved in Planning and Correcting Hand Movements 

when Performing a Motor Task
A. M. Badakvaa, *, N. V. Millera, **, L. N. Zobovaa, V. Yu. Roschina, b

aInstitute of Biomedical Problems of the RAS, Moscow, Russia
bInstitute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology of the RAS, Moscow, Russia

*E-mail: ambadakva@mail.ru

**E-mail: nvmiller@mail.ru

To assess the effect of support unloading on an intensity of neuronal activity (NA) in the areas of the posterior
parietal cortex associated with planning and correction of reaching arm movements (5d, PRR, 7a, and LIP),
NA of the studied areas of the cortex was recorded in two monkeys with a fixed head when performing the
task of moving the cursor to a peripheral target using the joystick before and after 3-hour water immersion.
Fixation of the head in animals excluded the influence of changes in the vestibular entrance on the results
obtained. The data obtained confirmed our assumption about the effect of support unloading on planning
and correction of hand movements during the performance of the used motor task, which manifested itself in
a decrease in the cursor movement accuracy and changes in the NA intensity in three PPC areas. However,
in connection with the newest data on the dominance of the sensitivity of the region 7a (traditionally consid-
ered as visual) to the vestibular entrance, up to the inhibition of the visual entrance, it is much more important
to conclude that it is necessary to first study various options for the interaction of the vestibular, visual and
proprioceptive inputs in the areas of the cortex associated with reaching hand movements – from their con-
vergence to the inhibition of one signal by another.

Keywords: Macaca mulatta monkey, water immersion, microstimulation, visual-motor task, reaching hand
movements, neuronal activity, areas of the posterior parietal cortex.
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