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В экспериментально-теоретическом исследовании изучены особенности ЭМГ-активно-
сти мышц m. iliopsoas (IP), m. tibialis anterior (ТА) и m. gastrocnemius medialis (GM) задних ко-
нечностей децеребрированной кошки при ходьбе, вызванной эпидуральной стимуляцией
спинного мозга, в различных локомоторных режимах, определяемых направлением дви-
жения лент тредбана: при однонаправленной ходьбе вперед (ХВ) и назад (ХН) и при двуна-
правленной ходьбе (ДХ), и предпринята попытка объяснения полученных данных с точки
зрения различных моделей центрального генератора паттернов (ЦГП). При сохранении
реципрокности работы мышц-антагонистов во время ДХ, активность TA и GM при ДХ у
разнонаправленных конечностей отличается между собой: активность TA и GM для конеч-
ности, идущей назад при ДХ, подобна активности этих мышц при однонаправленной ХН,
а активность TA и GM для конечности, идущей вперед при ДХ, подобна активности этих
мышц при однонаправленной ХВ. Паттерны активности IP обеих конечностей при ДХ
сходны, но активность IP ниже, чем для однонаправленной ХВ, и выше, чем для однона-
правленной ХН. Стабильность мышечной активности IP более вариабельна, чем у TA и
GM. Полученные данные могут быть объяснены с позиции работы двухуровневых моделей
ЦГП, а также схемы согласования ЦГП разных конечностей, включающей реципрокные
взаимоотношения между сгибательными полуцентрами и влияние возбуждающих и тор-
мозных афферентных сигналов на каждое из звеньев системы в разные фазы локомоторно-
го цикла.
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ВВЕДЕНИЕ
Все четвероногие животные способны к

локомоции; при этом конечности могут
иметь различный паттерн взаимных движе-
ний (галоп, ходьба, рысь) в зависимости от
целей двигательной активности. Такая согла-
сованная активность конечностей основана
на интеграции центральных генераторов пат-
терна (ЦГП) (особых интернейронных сетей,
контролирующих локомоцию отдельной ко-
нечности) посредством спинальных комис-

суральных связей (для интеграции конечно-
стей одного и того же пояса, расположенных
на разных сторонах тела) и длинных проприо-
спинальных связей (для интеграции конеч-
ностей, принадлежащих различным поясам)
(Frigon et al., 2017a). Одним из способов изу-
чения функционирования комиссуральных
взаимодействий является парадигма экспе-
риментального расщепления конечностей
(латеральное рассечение спинного мозга)
(например, Kato, 1988, 1989), другим – пара-
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дигма “расщепленного” тредбана, когда каж-
дая конечность двигается по отдельной лен-
те, скорость которой можно менять незави-
симо от скорости другой ленты (Кулагин,
Шик, 1970). Как правило, в рамках последней
парадигмы изучается наиболее простой вид
локомоции – ходьба вперед (ХВ). Такая ХВ
возможна как в режиме 1:1, когда на 1 шаг од-
ной конечности приходится 1 шаг другой ко-
нечности, так и в режимах иной кратности
(1:2, …, 1:5), в которых на 1 шаг одной конеч-
ности приходится несколько шагов другой
(Forssberg et al., 1980; Frigon et al., 2017b).
Во время ходьбы по расщепленному тредбану
активность двух конечностей несколько разли-
чается по частоте следования и амплитуде па-
чек электрической активности мышц, что, тем
не менее, не мешает их согласованной работе.

Yang et al. (2005) и Choi, Bastian (2007) по-
казали, что человек способен к двунаправ-
ленной ходьбе (ДХ), при которой одна конеч-
ность идет вперед, а другая – назад. Согласо-
ванная работа конечностей в этом режиме
выглядит более сложной, чем при однона-
правленной ходьбе, поскольку на примере
кошки показано, что паттерны активности
мышц при ХВ и ходьбе назад (ХН) различны
в большей степени, чем при однонаправлен-
ной ходьбе с разными скоростями (Buford et
al., 1990; Merkulyeva et al., 2021). Недавно на-
ми было установлено, что электрическая
эпидуральная стимуляция (ЭС) способна вы-
звать координированную ДХ у децеребриро-
ванных кошек, что позволило предположить,
что для выполнения такой необычной локо-
моторной задачи достаточно контроля со
стороны структур спинного мозга, ствола го-
ловного мозга и мозжечка (Lyakhovetskii et al.,
2021). Сам факт существования ДХ у децереб-
рированного животного предъявляет опреде-
ленные требования к функциональным схе-
мам ЦГП и их сопряжениям, которые мы
рассмотрим далее; и далеко не каждая схема
ЦГП, известная по литературным данным,
отвечает этим требованиям. Таким образом,
целью данной работы являются изучение вза-
имной активности мышц двух задних конеч-
ностей децеребрированной кошки при ДХ и
ее интерпретация с точки зрения основных
функциональных схем ЦГП.

МЕТОДИКА
Объектом исследования являлись девять

взрослых самцов кошек (весом 2.5–3.5 кг).

Экспериментальные процедуры были одоб-
рены Комиссией по этике Института физио-
логии им. Павлова (#10/17/2020). Экспери-
менты проводились в строгом соответствии с
требованиями Директивы Совета Европы
2010/63EU Европейского парламента о защи-
те животных, используемых в эксперимен-
тальных и других научных целях.

Хирургические процедуры и электростиму-
ляция. Кошек глубоко анестезировали сме-
сью изофлурана (2–4%) и газообразного кис-
лорода. Трахея была интубирована, а сонные
артерии перевязаны. Биполярные электро-
миографические электроды (провода из не-
ржавеющей стали, диаметр 0.2 мм, тефлоно-
вая изоляция) имплантировали в m. iliopsoas
(IP, сгибатель бедра), m. tibialis anterior (ТА,
сгибатель голеностопного сустава) и m. gas-
trocnemius medialis (GM, разгибатель голено-
стопного сустава) обеих задних конечностей.
После животных децеребрировали на пре-
колликулярно-постмаммилярном уровне (Ge-
rasimenko et al., 2009). После децеребрации
подача анестезии прекращалась. Голова, по-
звоночный столб и таз животного закреплялись
в стереотаксической раме. В области пояс-
ничного отдела позвоночника выполнялась
ламинэктомия. Эксперименты начинались
через несколько часов после децеребрации.

Локомоцию вызывали с помощью ЭС по-
средством шарикового электрода (диаметр
0.5 мм), позиционируемого на твердой моз-
говой оболочке дорзальной поверхности
спинного мозга в сегментах L5–L7; для каж-
дого животного вызов всех рассматриваемых
в работе режимов локомоции осуществляли
из одной и той же точки поверхности спин-
ного мозга. Точное расположение точки сти-
муляции определялось посмертно на основе
бескорешково-корешкового метода сегмен-
тарного деления спинного мозга (Shkorbatova
et al., 2019). Аналогично (Merkulyeva et al.,
2018) были использованы следующие пара-
метры стимуляции: частота 5 Гц, длитель-
ность импульса 0.2–0.5 мс, ток 80–300 мкА.
Задние конечности были расположены на от-
дельных лентах тредбана, движущихся или
назад (для однонаправленной ХВ), или впе-
ред (для однонаправленной ХН) (Buford et al.,
1990; Musienko et al., 2012), или одновременно
в противоположных направлениях (для ДХ)
со скоростью 0.45 м/с. Расстояние между
тредбаном и фиксированным тазом состав-
ляло 21–25 см.
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Анализ и статистика. Чтобы охарактеризо-
вать кинематику локомоторных движений,
на гребне подвздошной кости, головке бедра,
латеральном мыщелке бедра, латеральной
стороне лодыжки и пятом плюсневом суставе
были установлены светоотражающие марке-
ры, а вид сбоку шагающей кошки был запи-
сан на видео (50 кадров/с) и проанализиро-
ван покадрово. В дополнение к видео ростро-
каудальное перемещение конечностей оце-
нивалось и по сигналам двух потенциометри-
ческих датчиков, прикрепленных к лодыж-
кам; с помощью тензометрических датчиков,
расположенных под лентами тредбана, реги-
стрировались силы реакции опоры. На осно-
ве анализа этих сигналов определялись фазы
шага каждой конечности (опора и перенос).
Сигналы ЭМГ усиливались и оцифровыва-
лись с частотой дискретизации 20 кГц, а сиг-
налы от тензометрических и потенциометри-
ческих датчиков – с частотами дискретиза-
ции 5 кГц. ЭМГ-сигналы фильтровались в
диапазоне 100–2000 Гц.

Согласно подходу, использованному для
анализа ХВ и ХН в (Merkulyeva et al., 2018),
определяли среднюю интегральную ЭМГ-ак-
тивность каждой мышцы каждого животного
в рамках 10–20 циклов ХН или ДХ, которую
затем нормировали на соответствующую вели-
чину, полученную при ХВ. Аналогично норми-
ровали паттерны ЭМГ-активности мышц при
ДХ. Стабильность работы отдельных мышц
при ходьбе оценивалась на основе коэффи-
циента самоподобия (амплитуда второго пи-
ка автокорреляционной функции временно-
го ряда (Kim et al., 2007)) по ЭМГ, сглажен-
ной скользящим средним с окном 50 мс.

Данные представлены как среднее значе-
ние ± стандартное отклонение для индивиду-
альных величин и среднее значение ± стан-
дартная ошибка для распределений ЭМГ в
рамках шагательного цикла. Значимость на
уровне 0.05 оценивалась с использованием
парного критерия Уилкоксона – для оценки
отличий индивидуальных величин – и с по-
мощью критерия χ2 – для парных выборок
(Press et al., 1992) при оценке отличий форм
распределений ЭМГ в рамках шагательного
цикла.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Перед вызовом ДХ проводили предвари-

тельное картирование области интереса, оце-
нивая возможность вызова координированной

ХВ и ХН. На рис. 1 (а) представлены примеры
ЭМГ и траекторий движений конечностей для
ДХ. При ДХ, как и во время однонаправлен-
ной ходьбы, периоды шагов конечностей
одинаковы; наблюдаются правильный поря-
док чередования фаз локомоторного цикла
для двух конечностей и их согласование: фазе
переноса одной конечности соответствует
фаза опоры другой. Однако при ДХ траекто-
рии движения конечностей сонаправлены:
когда одна конечность движется вперед в фа-
зе опоры, другая движется вперед в фазе пе-
реноса; когда одна конечность движется на-
зад в фазе переноса, другая движется назад в
фазе опоры. Высокий уровень стабильности
движений задних конечностей в течение ДХ
сопровождается стабильной реципрокной
пачечной активностью ипсилатеральных
мышц-антагонистов (TA и GM), а также че-
редованием пачечной активности мышц (IP,
TA и GM) левой и правой конечности.

Временной паттерн мышечной активно-
сти в рамках шага при ДХ для конечности,
идущей вперед, и конечности, идущей назад,
вычисленный на основе средних данных
ЭМГ и нормированный по отношению к од-
нонаправленной ХВ, показан на рис. 1 (б).
Как и при однонаправленной ХВ (Halberts-
ma, 1983; Smith, Carlson-Kuhta, 1995), разги-
батель голени GM у обеих конечностей был в
большей степени активен в фазе опоры, сги-
батель голени (TA) и сгибатель бедра (IP) – в
фазе переноса. Аналогично (Pratt et al., 1996)
мы оценивали два параметра мышечной ак-
тивности: интегральную амплитуду и паттерн
активности мышцы в рамках шагательного
цикла.

Разные мышцы иллюстрируют различные
эффекты при переходе от однонаправленной
ХВ к ДХ. Наибольшие изменения показаны
для GM: выявлено как различное распределе-
ние мышечной активности в пределах шага-
тельного цикла – для конечностей, идущих
во время ДХ вперед или назад (p < 0.05), так и
изменение в интегральной мышечной актив-
ности по отношению к однонаправленной
ХВ (рис. 1 (в)). Активность GM для конечно-
сти, идущей назад при ДХ, как и при однона-
правленной ХН, выше, чем для однонаправ-
ленной ХВ (183 ± 84%, p < 0.001 и 176 ± 74%,
p < 0.01 соответственно), а активность GM
для конечности, идущей вперед при ДХ, ни-
же, чем для однонаправленной ХВ (66 ± 32%,
p < 0.05). Причем эти изменения не сонаправ-
лены с изменением длительности фаз цикла
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Рис. 1. Характеристики двунаправленной ходьбы (ДХ). (а) – ЭМГ и траектории движения конечностей.
GM, IP, TA – m. gastrocnemius medialis, m. tibialis anterior и m. illiopsoas левой (Л) и правой (П) конечностей,
идущих вперед (ХВ) и назад (ХН) соответственно, ЭС – канал эпидуральной стимуляции, Шаг – траекто-
рии движения конечностей, черные прямоугольники – опора (ОП), белые – перенос (ПР). (б) – ЭМГ GM,
IP и TA для конечности, движущейся вперед и назад при ДХ. Абсцисса – цикл шага конечности, движу-
щейся вперед или назад, ордината – % от значений, полученных для однонаправленной ХВ. (в) – Инте-
гральные характеристики ЭМГ GM, IP и TA по отношению к однонаправленной ХВ. Пунктирная ли-
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ния – значение 100%. #, ##, ### – Достоверные отличия от однонаправленной ХВ, *, **, *** – достоверные
отличия между иными режимами ходьбы на уровне p < 0.001, p < 0.01 и p < 0.05 соответственно. (г) – ЭМГ-
стабильность GM, IP, TA во время однонаправленной ХВ, однонаправленной ХН и ДХ. * – Достоверные
отличия между разными режимами ходьбы на уровне p <0.05. #, ## – Достоверные отличия между IP и
GM/TA в условии ходьбы вперед. @ – Достоверные отличия между IP и GM в условии ДХ.
Fig. 1. The features of bidirectional locomotion. (а) – EMG and hind limb trajectories. GM, IP, TA – m. gastroc-
nemius medialis, m. tibialis anterior and m. illiopsoas of the left (Л) and right (П) hind limb going forward (ХВ) or
backward (ХН) respectively, ЭС – channel of epidural stimulation, Шаг – the trajectory of hind limb movements,
black rectangles – stance (ОП), white rectangles – swing (ПР). (б) – EMG of GM, IP and TA for hind limb moving
forward or backward during bidirectional locomotion. Abscissa – the step cycle for hind limb moving forward or
backward, ordinate – percentage ratio relative to bilateral forward stepping. (в) – Integral EMG characteristics of
GM, IP and AT relative to bilateral forward stepping. Dotted line means 100%. #, ##, ### – significant difference
relative to bilateral forward stepping, *, **, *** – significant difference between other locomotor modes at p < 0.001,
p < 0.01 and p < 0.05 level respectively. (г) – EMG stability of GM, IP and TA during bilateral forward, bilateral
backward stepping and bidirectional stepping. * – significant difference between different locomotor modes at
p < 0.05 level. #, ## – significant difference between IP and TA/GM during forward walking. @ – significant dif-
ference between IP and GM during bidirectional walking.

ходьбы – длительность фазы опоры у конеч-
ности, идущей назад при ДХ, ниже, чем у ко-
нечности, идущей вперед при ДХ (Lyak-
hovetskii et al., 2021).

Меньшие изменения показаны для ТА: ак-
тивность TA конечности, идущей назад во
время ДХ, как и при однонаправленной ХН,
снижена по отношению к однонаправленной
ХВ (48 ± 24%, p < 0.001 и 52 ± 15%, p < 0.001
соответственно), а также – по отношению к
конечности, идущей вперед при ДХ (91 ± 15%
против 48 ± 24% и 52 ± 15%, p < 0.05), что
предположительно обусловлено большим
объемом движения в голеностопе при одно-
направленной ХВ (Lyakhovetskii et al., 2021).
При этом паттерны активности TA двух ко-
нечностей при ДХ не отличаются.

Выявленные изменения активности GM и
TA могут быть обусловлены взаимными воз-
буждающими связями между ипсилатераль-
ными сгибателями и контралатеральными
разгибателями (Lundberg, 1981). В целом ак-
тивность TA и GM для конечности, идущей
назад при ДХ, подобна активности этих
мышц при однонаправленной ХН, а актив-
ность TA и GM для конечности, идущей впе-
ред при ДХ, подобна активности этих мышц
при однонаправленной ХВ.

Напротив, паттерны активности IP обеих
конечностей при ДХ сходны, равно как и
уровни их активности, которые ниже, чем
для однонаправленной ХВ (69 ± 31%, p < 0.01
и 67 ± 24%, p < 0.01, для конечностей, идущих
назад и вперед соответственно). При этом
уровень активности IP для конечности, иду-
щей назад во время ДХ, несколько выше, чем
во время однонаправленной ХН (69 ± 31%

против 52 ± 30%, p < 0.05). Пониженная ак-
тивность IP при однонаправленной ХН по
отношению к однонаправленной ХВ (52 ± 30%,
p < 0.01) хорошо согласуется с результатами,
полученными нами ранее (Merkulyeva et al.,
2021).

Различные режимы ходьбы характеризу-
ются неодинаковыми уровнями стабильно-
сти мышечной активности (рис. 1 (г)). Среди
трех анализируемых мышц стабильность
ЭМГ IP наиболее вариабельна. При однона-
правленной ХН ЭМГ IP менее стабильна, чем
ЭМГ IP при однонаправленной ХВ и при ХН
при ДХ (0.52 ± 0.14 против 0.65 ± 0.13, p < 0.05
и 0.63 ± 0.17, p < 0.05 соответственно), досто-
верных отличий между стабильностью ЭМГ
IP при однонаправленной ХВ и при ДХ не
выявлено. При однонаправленной ХВ ЭМГ
IP стабильнее, чем ЭМГ GM и TA (0.65 ± 0.13
против 0.52 ± 0.10, p < 0.01 и 0.55 ± 0.10, p <
< 0.05 соответственно). При ДХ ЭМГ IP для
конечности, идущей назад, стабильнее, чем
ЭМГ мышцы-разгибателя GM (0.63 ± 0.17
против 0.55 ± 0.12, p < 0.05), но не мышцы-
сгибателя TA. При однонаправленной ХН и
ХВ при ДХ достоверных отличий между ста-
бильностью ЭМГ IP, TA и GM не выявлено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Одной из задач настоящей работы была
оценка работоспособности имеющихся мо-
делей ЦГП в условиях необычных локомо-
торных задач (в данном случае ДХ). Боль-
шинство из этих моделей рассматривают ХВ,
что или напрямую отражено в соответствую-
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щих работах, или следует из отсутствия опи-
сания иных видов локомоции.

Сделаем краткий экскурс в историю разра-
ботки некоторых из этих моделей. Предпо-
сылки для формирования представлений об
устройстве локомоторного ЦГП были сфор-
мулированы в работах C.S. Sherrington, в ко-
торых он показал способность спинальных
кошек и собак к ходьбе задними конечностя-
ми, сходной с ходьбой интактных животных,
объяснив это достаточно простыми рефлектор-
ными механизмами, запускаемыми проприо-
рецепторами (Sherrington, 1910) (рис. 2 (а)).

Позже эксперименты C.S. Sherrington бы-
ли модифицированы T.G. Brown (Brown,
1911, 1913); в них были показаны неизменные
паттерны моторной активности задних ко-
нечностей спинальных животных при пере-
резке дорзальных корешков или химической
блокировке входов от проприо- и экстероре-
цепторов. На основе этих данных T.G. Brown
предположил, что локомоторная активность
обеспечивается внутренними структурами
спинного мозга, и для объяснения механизма
работы данных структур предложил модель
“полуцентров” (“half-center”) (Brown, 1914).
Согласно данной модели (рис. 2 (б)), движе-
ние любой конечности находится под кон-
тролем отдельного центра, который образо-
ван двумя группами возбуждающих интер-
нейронов (полуцентров), имеющих прямые
связи с мотонейронами, управляющими
мышцами-сгибателями и мышцами-разгиба-
телями соответственно. При этом взаимные
тормозные (реципрокные) связи между полу-
центрами обеспечивают возможность активно-
сти в каждый момент времени только одного из
них. Постепенно активный полуцентр “утом-
ляется”, что приводит к снижению его возбу-
димости до критического уровня, вследствие
чего противоположный полуцентр освобож-
дается от тормозного влияния и мгновенно
активируется. Таким образом, модель “полу-
центров” подразумевает в своем составе
только один “уровень” интернейронов, обес-
печивающих процесс генерации паттерна ак-
тивности мышц в ходе локомоторного цикла
(McCrea, Rybak, 2008).

Иным видом гипотетических схем ЦГП,
объясняющих процесс формирования пат-
терна активности мышц для конечностей,
стали кольцевые модели. Одна из таких моде-
лей была предложена G. Székely в 1965 г. и
развита им в соавторстве с U. Kling в 1968 г.
(Kling, Székely, 1968; Gurfinkel, Shik, 1973).

Она представляет собой зацикленную цепь из
тормозных интернейронов, получающих то-
нический возбуждающий приток импульсов
(рис. 2 (в)). При поступлении возбуждения на
кольцевой интернейрон, он через терминали
аксонов обеспечивает торможение связан-
ных с ним мотонейрона и соседнего интер-
нейрона. Заторможенный интернейрон, в
свою очередь, высвобождает от своего влия-
ния тонически возбуждаемый мотонейрон и
следующий кольцевой интернейрон. После-
довательность передачи возбуждения в такой
системе определяет нормальный порядок ак-
тивации мышц конечности в ходе локомо-
торного цикла (Шик, 1976).

В.С. Гурфинкель и М.Л. Шик (Gurfinkel,
Shik, 1973) предложили иную кольцевую мо-
дель, называемую “многорядным много-
слойным кольцом” (Шик, 1976) (рис. 2 (г)).
В основе данной модели лежат не тормозные,
а возбуждающие интернейроны. Схематично
данную модель изображают в виде тора, со-
стоящего из множества взаимосвязанных ин-
тернейронов (“интернейронная среда”) (Shik,
Orlovsky, 1976). Как и в классической кольце-
вой модели, вдоль данной закольцованной
трехмерной сети интернейронов располага-
ются мотонейроны разных мышц конечно-
сти. Выход на эти мотонейроны из кольца ре-
ализуется либо напрямую, либо через допол-
нительные интернейроны. Все возможные
особенности локомоции объясняются двумя
составляющими: (1) величиной сечения тора
(т.е. “интернейронной среды”) в разных его
участках – чем она больше, тем быстрее ско-
рость распространения активности за счет
пространственной суммации (таким обра-
зом, наиболее широкими частями кольца яв-
ляются области, представляющие в ходе ло-
комоторного цикла наиболее быстрые пере-
ходы с фазы опоры на перенос, и наоборот);
(2) нисходящим супраспинальным и аффе-
рентным притоками, обеспечивающими уве-
личение возбудимости нейронов кольца до
надпороговых значений, за счет чего возможна
циркуляция импульсов по кольцу. Кроме того,
афферентный приток от рецепторов конечно-
сти, постоянно меняющийся в ходе локомотор-
ного цикла, оказывает влияние на скорость
распространения активности по кольцу, по-
вышая и понижая возбудимость разных его
участков.

Позже была представлена одна из наибо-
лее гибких моделей, позволяющая объяснить
все разнообразие возможных локомоторных
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Рис. 2. Модели локомоторного центрального генератора паттернов. (а) – Рефлекторная модель C.S. Sherington;
(б) – Модель “полуцентров” T.G. Brown; (в) – Пример “трехнейронной” кольцевой модели G. Székely; (г) – Мо-
дель многорядного многослойного кольца В.С. Гурфинкеля и М.Л. Шика; (д) – Модульная модель S. Grillner для
ходьбы вперед, РБ – разгибатель бедра, РК – разгибатель колена, РЛ – разгибатель лодыжки, РС – разгибатель
стопы, РП – короткий сгибатель большого пальца стопы, короткий разгибатель пальцев, СБ – сгибатель бедра,
СК – сгибатель колена, СЛ – сгибатель лодыжки, СС – сгибатель стопы, МРБ – мышцы-разгибатели бедра,
МРК – мышцы-разгибатели колена, МРЛ – мышцы-разгибатели лодыжки, МРС – мышцы-разгибатели стопы,
МРП – мышцы-разгибатели пальцев, МСБ – мышцы-сгибатели бедра, МСК – мышцы-сгибатели колена, МСЛ –
мышцы-сгибатели лодыжки, МСС – мышцы-сгибатели стопы; (е) – Асимметричная модель K.G. Pearson и J. Duys-
ens; (ж) – Двухуровневая модель R.M. Brownstone и J.M. Willson. Рисунок создан по данным, опубликованным в Sher-
rington, 1910; Brown, 1911, 1913; Kling, Székely, 1968; Grillner, 1981; Pearson, Duysens, 1976; Brownstone, Wilson, 2008.
Fig. 2. Models of locomotor central pattern generators. (а) – Reflex model of C.S. Sherington; (б) – “Half-center” model of
T.G. Brown; (в) – The example of the “three-neuron” ring model of G. Székely; (г) – Model of a multilayer ring of V.S. Gurf-
inkel and M.L. Shik; (д) – “Unit burst” model of S. Grillner, РБ – hip extensor, РК – knee extensor, РЛ – ankle extensor, РС –
foot extensor, РП – short toe flexor, extensor digitorum brevis, СБ – hip flexor, СК – knee flexor, СЛ – ankle flexor, СС –
foot flexor, МРБ – hip extensor muscles, МРК – knee extensor muscles, МРЛ – ankle extensor muscles, МРС – foot extensor
muscles, МРП – short toe flexor muscles, extensor digitorum brevis muscles, МСБ – hip flexor muscles, МСК – knee flexor
muscles, МСЛ – ankle flexor muscles, МСС – foot flexor muscles; (е) – Asymmetric “Flexor-burst” model of  K.G. Pearson
and J. Duysens; (ж) – “Two-level” model of R.M. Brownstone and J.M. Willson. The figure is created from data published in
Sherrington, 1910; Brown, 1911, 1913; Kling, Székely, 1968; Grillner, 1981; Pearson, Duysens, 1976; Brownstone, Wilson, 2008.
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паттернов – модульный ЦГП (“unit burst gen-
erator”), предложенный S. Grillner в 1981 г.
(Grillner, 1981). Согласно данной концепции,
в ЦГП каждой конечности отдельные модули
интернейронов (единицы, генерирующие
импульсы) обеспечивают активность кон-
кретной группы мотонейронов, иннервирую-
щих близкие мышцы-синергисты (например,
все сгибатели бедра) (рис. 2 (д)). Общий мо-
торный паттерн всей конечности реализуется
за счет сочетания процессов торможе-
ния/возбуждения между данными модулями,
при этом изменение режимов взаимодей-
ствия между ними, контролируемое супра-
спинально, опосредует специфику локомо-
ции (Grillner, 2006).

В 80-е годы K. Pearson с коллегами пред-
ставили асимметричную модель устройства
локомоторного ЦГП под названием “сгиба-
тельный генератор” (“flexor burst generator”
или “swing generator”) (Pearson et al., 1973;
Pearson, Duysens, 1976). Данная модель не яв-
ляется автономной от афферентного потока
импульсов и была предложена на основе дан-
ных по исследованию механизмов инициа-
ции перехода от фазы опоры (обеспечивае-
мой в основном мышцами разгибателями) к
фазе переноса (обеспечиваемой в основном
мышцами-сгибателями) в ходе локомоторно-
го цикла (рис. 2 (е)). Авторы выделяют две со-
ставляющие данного механизма: (1) сигнал
от рецепторов о положении конечности в
точке перехода вызывает переключение фазы
опоры на перенос; (2) по мере разгибания ко-
нечности груз, переносимый ею, уменьшает-
ся, тем самым снижается активность в рецеп-
торах, детектирующих нагрузку, вызывая
инициацию фазы переноса. Асимметрич-
ность данной модели заключается в генера-
ции ритма только для мотонейронов мышц-
сгибателей, в то время как мотонейроны
мышц-разгибателей тонически возбуждают-
ся потоком супраспинальных импульсов без
какого-либо ритма. Торможение данных
“разгибательных” мотонейронов обеспечива-
ется тормозными интернейронами, на которых
заканчиваются проекции сгибательного гене-
ратора, тем самым обеспечивая реципрокное
взаимодействие между антагонистичными мо-
тонейронами.

Позже K. Pearson пересмотрел свои взгля-
ды по поводу такой радикальной асимметрии
в устройстве ЦГП (Pearson, 1995), приближа-
ясь к классической модели полуцентров. Это
связано с развитием представлений о меха-

низмах взаимодействия локомоторных сетей
с проприоцептивной системой и ее влияния
на “разгибательные” элементы ЦГП. Однако
свое развитие идеи асимметричной структу-
ры ЦГП нашли в некоторых моделях двух-
уровневой организации локомоторного гене-
ратора (Brownstone, Wilson, 2008) (рис. 2 (ж)).

Согласно полученным в настоящем иссле-
довании результатам, при ДХ левая и правая
конечности двигаются в противоположные
стороны с сохранением одного и того же рит-
ма, а мышцы активируются в соответствую-
щие для них фазы локомоторного цикла: сги-
батели – во время фазы переноса, а разгиба-
тели – во время фазы опоры. При ДХ IP
каждой конечности имеет схожую амплитуду
активности в рамках локомоторного цикла
(рис. 1 (в)), паттерны их ЭМГ активности также
одинаковы (рис. 1 (б)), что в совокупности
свидетельствует о координированной работе
ЦГП для левой и правой конечностей. Дан-
ное явление возможно в рамках работы каж-
дой из вышеописанных моделей ЦГП, у ко-
торых ритм и паттерн активации мышц реа-
лизуются за счет работы одних и тех же
нейронных сетей. Однако ЭМГ-активность
остальных мышц (GM и TA) у левой и правой
конечностей при ДХ существенно отличается
(рис. 1 (б, в)). Данный факт может быть объ-
яснен с точки зрения более сложных много-
уровневых моделей организации ЦГП и их
взаимодействия.

Принцип функционального разделения
внутри ЦГП был, по-видимому, впервые
предложен на основе теоретических сообра-
жений для построения математической моде-
ли связанных нелинейных осцилляторов,
способной к синхронизации в режиме 2:1
(Collins, Stewart, 1992). Далее он был поддер-
жан D. Kriellaars и соавт. (1994) для объясне-
ния того, каким образом сенсорная стиму-
ляция может менять длительность локомо-
торного цикла, не влияя на амплитуду
некоторых электронейрограмм. Позже свое
развитие данная концепция получила в виде
многоуровневых моделей организации ЦГП
(Burke et al., 2001; Lafreniere-Roula, McCrea,
2005). Наиболее признанной среди них явля-
ется двухуровневая модель, согласно которой
в каждом полуцентре нейроны первого уров-
ня обеспечивают генерацию ритмической̆
активности и формируют прямые связи с ин-
тернейронами второго уровня, которые в со-
ответствии с заданным на первом уровне рит-
мом обеспечивают правильный порядок ак-
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Таблица 1. Состояние задних конечностей в ключевых временных точках локомоторного цикла
Table 1. Condition of the hind limbs at key time points of the locomotor cycle

Этап цикла Левая конечность (шагает вперед) Правая конечность (шагает назад)

Момент времени 1 Находится в конце фазы опоры предыдущего 
локомоторного цикла, афферентация от 
мышечных веретен разогнутого бедра запус-
кает ипсилатеральный сгибательный полу-
центр, который в свою очередь активирует 
работу мышц-сгибателей (IP Л и TA Л), а 
также тормозит ипсилатеральный разгиба-
тельный полуцентр и контралатеральный 
сгибательный полуцентр

За счет работы ипсилатерального разгибатель-
ного полуцентра (запущенного на этапе 6-1) и 
соответственно работы мышц-разгибателей 
(GM П) происходит касание конечности 
поверхности тредбана (рис. 3 (а), точка ж)

Этап 1–2 За счет работы ипсилатерального сгибатель-
ного полуцентра (запущенного в момент вре-
мени 1) начинается фаза переноса: 
происходит процесс сгибания всех суставов 
конечности, ее отрыв от поверхности тред-
бана (рис. 3 (а), точка а) и перенос в 
ростральном направлении

За счет работы ипсилатерального разгиба-
тельного полуцентра (запущенного на этапе 
6-1) наступает фаза опоры: в ходе разгибания 
суставов конечности происходит постепен-
ное нарастание нагрузки

Этап 2–3 Аналогично ХН интактных кошек (Buford 
et al., 1990), бедро достигает максимального 
разгибания (рис. 3 (а), точка з). Однако, по 
всей видимости, афферентация от его 
мышечных веретен, стимулирующая ипсила-
теральный сгибательный полуцентр, недо-
статочна (84° (ХН) vs 110° (ХВ)), чтобы 
перекрыть высокую нагрузку, тормозящую 
ипсилатеральный сгибательный полуцентр, а 
также тормозящее воздействие от контрала-
терального сгибательного полуцентра. Вслед-
ствие чего продолжается активность мышц-
разгибателей (GM П), активируемых ипсила-
теральным разгибательным полуцентром

Момент времени 3 Находится ближе к концу фазы переноса 
(рис. 3 (а), точка б), афферентация от мышеч-
ных веретен согнутого бедра активирует ипси-
латеральный разгибательный полуцентр, 
который в свою очередь активирует работу 
мышц-разгибателей (GM Л) и тормозит ипси-
латеральный сгибательный полуцентр

Этап 3–4 За счет работы ипсилатерального разгиба-
тельного полуцентра (запущенного в момент 
времени 3) и, соответственно, активации 
мышц-разгибателей (GM Л) происходит раз-
гибание суставов конечности и ее касание 
поверхности тредбана (рис. 3 (а), точка в)

Этап 4–5 Начинается фаза опоры, в ходе разгибания 
суставов конечности появляется нагрузка, 
поддерживающая дальнейшую работу ипси-
латерального разгибательного полуцентра. 
За счет работы мышц-разгибателей 
несколько поднимается таз животного

Этап 5–6 Вероятно, за счет некоторого подъема таза 
животного левой конечностью (рис. 3 (а), 
точка д) нагрузка на конечность постепенно 
уменьшается, достигая порогового значения, 
после которого активность ипсилатерального 
разгибательного полуцентра перестает стимули-
роваться, а сгибательный полуцентр освобожда-
ется от всех тормозящих его воздействий, 
вследствие чего происходит активация работы 
мышц-сгибателей (IP П и TA П) (рис. 3 (а), 
точка и), наступает фаза переноса: происходит 
процесс сгибания всех суставов конечности, ее 
отрыв от поверхности тредбана (рис. 3 (а), 
точка г) и начинается фаза переноса в каудаль-
ном направлении
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Этап 6–1 С одной стороны, афферентация от разогну-
того бедра стимулирует ипсилатеральный 
сгибательный полуцентр, с другой – еще 
имеющаяся нагрузка на конечность тормозит 
его, вследствие чего мышечной активности 
не наблюдается

Находится в конце фазы переноса, афферен-
тация от мышечных веретен согнутого бедра 
(рис. 3 (а), точка е) продолжает активировать 
работу ипсилатерального разгибательного 
полуцентра, который освобождается от тор-
мозного влияния ипсилатерального сгиба-
тельного полуцентра, вследствие его 
реципрокного торможения контралатераль-
ным сгибательным полуцентром. Таким 
образом происходит активация мышц-разги-
бателей (GM П)

Этап цикла Левая конечность (шагает вперед) Правая конечность (шагает назад)

Таблица 1. Окончание

тивации мышц (McCrea, Rybak, 2008). При
этом некоторые авторы на основе данных,
которые легли в основу одноуровневой моде-
ли сгибательного генератора, полагают нали-
чие схожей асимметрии у ритм-генерирую-
щего компонента двухуровневой модели:
формирование и передача ритма происходит
только на сгибательную половину ЦГП, в то
время как разгибательная часть, тонически
возбуждаемая со стороны супраспинальных
структур, с тем же ритмом тормозится через
интернейроны (Brownstone, Wilson, 2008)
(рис. 2 (ж)).

Возможность реализации сложных локо-
моторных паттернов требует системы ком-
плексной координации между ЦПГ разных
конечностей, зависимой от супраспинальных
сигналов, периферической афферентации и
уровня возбудимости локомоторных сетей
(Rossignol et al., 2006). Ранее (Lyakhovetskii et
al., 2021) была показана возможность вызова
ДХ при ЭС спинного мозга у децеребриро-
ванного животного при обратимом отключе-
нии связей от супраспинальных локомотор-
ных центров (мозжечка и ствола мозга) к
спинному мозгу. Это свидетельствует о том,
что для реализации такого необычного режима
ходьбы достаточно работы нейронных сетей
исключительно спинного мозга при наличии
неспецифического тонического источника
возбуждения спинальных нейронных сетей в
виде ЭС. В качестве триггера и модулятора
локомоторного поведения в таком случае вы-
ступают двигающиеся ленты тредбана, обес-
печивающие афферентный поток импульсов
от каждой из конечностей.

Многие модели межконечностной коор-
динации представляют собой достаточно

простые схемы из взаимно возбуждающих и
тормозящих связей между ЦГП разных ко-
нечностей, работающих под контролем су-
праспинальных локомоторных центров (Staf-
ford, Barnwell, 1985; Grillner, 2006; Rybak,
2015; Molkov et al., 2015). Данные модели хо-
рошо описывают некоторые локомоторные
паттерны (ходьбу, галоп, рысь в направлении
вперед) у интактных животных, но не у спи-
нальных или децеребрированных экспери-
ментальных моделей, супраспинальный вход
у которых или отсутствует, или значительно
редуцирован. Координация таких сложных
моторных режимов требует заведения в схему
межконечностной координации корректиру-
ющих афферентных импульсов от мышц ко-
нечностей, позволяющих модулировать ритм
и паттерн мышечной активации в соответ-
ствии с требуемым видом локомоции.

В качестве источника афферентных сигна-
лов выступают проприорецепторы мышц ко-
нечностей: мышечные веретена, сигнализиру-
ющие о растяжении мышцы, и сухожильные
рецепторы, активирующиеся при сокращении
мышцы (Pearson, 1995). Известно, что на сме-
ну фаз локомоторного цикла особое влияние
оказывает состояние проприорецепторов
мышц бедра (Lam, Pearson, 2001). Так, при
ХВ экстремальное разгибание бедра является
сигналом для инициации перехода из фазы
опоры в фазу переноса посредством запуска
сгибателей бедра и, наоборот, экстремальное
сгибание бедра запускает смену фазы перено-
са на фазу опоры, активируя мышцы-разги-
батели (Pearson, 2008). Другим важным кор-
ректирующим фактором является “нагрузка”
конечности, определяемая передающимся на
мышцы конечности весом тела во время фа-
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Рис. 3. Схемы согласованной работы центральных генераторов паттерна (ЦГП) задних конечностей. (а) –
Характеристики работы задних конечностей за один локомоторный цикл. GM – m. gastrocnemius medialis,
TA – m. tibialis anterior, IP – m. iliopsoas, ЭС – эпидуральная электрическая стимуляция, Л – левая лапа, П –
правая лапа, A – anterior, P – posterior, а-ж – ключевые моменты локомоторного цикла, 1–6 – этапы локо-
моторного цикла. (б) – Общая схема согласования ЦГП левой и правой задних конечностей модели по
(Frigon et al., 2016). F – сгибательный полуцентр ЦГП, E – разгибательный полуцентр ЦГП, ext – мото-
нейроны мышц разгибателей, f le – мотонейроны мышц сгибателей, линия со стрелкой на конце – воз-
буждающий путь, линия с кругом на конце – тормозная связь, штриховая линия – подпороговая аффе-
рентация. (в) – Согласование ЦГП левой и правой задних конечностей при ДХ на разных этапах локомо-
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торного цикла. Подробности в табл. 1. ХВ – ходьба вперед, ХН – ходьба назад, F – сгибательный
полуцентр ЦГП, E – разгибательный полуцентр ЦГП, ext – мотонейроны мышц разгибателей, f le – мото-
нейроны мышц сгибателей, GM – m. gastrocnemius medialis, TA – m. tibialis anterior, IP – m. iliopsoas, линия
со стрелкой на конце – возбуждающий путь, линия с кругом на конце – тормозная связь, штриховая ли-
ния – подпороговая афферентация, зеленая и фиолетовая изломанные линии – положение суставов в раз-
ные фазы локомоторного цикла, соответственно для левой и правой конечности.
Fig. 3. Coordination schemes of hind limbs central pattern generators (CPG). (а) – Hind limbs characteristics in
one locomotor cycle. GM – m. gastrocnemius medialis, TA – m. tibialis anterior, IP – m. iliopsoas, ЭС – epidural
electrical stimulation, Л – left limb, П – right limb, A – anterior, P – posterior, а–ж – key moments of the locomo-
tor cycle, 1–6 – stages of the locomotor cycle. (б) – General scheme of coordination of hind limbs CPGs according
to (Frigon et al., 2016). F – flexor half-center of CPG, E – extensor half-center of CPG, ext – extensor muscle mo-
toneurons, f le – flexor muscle motoneurons, line ending with arrowhead – excitatory connection, line ending with
circle – inhibitory connection, dashed line – subthreshold afferentation. (в) – Coordination of hind limb CPGs for
BIDIW in different stages of the locomotor cycle. Details in table 1. ХВ – forward walking, ХН – backward walking,
F – flexor half-center of CPG, E – extensor half-center of CPG, ext – extensor muscle motoneurons, f le – flexor
muscle motoneurons, GM – m. gastrocnemius medialis, TA – m. tibialis anterior, IP – m. iliopsoas, Л – left hind
limb, line ending with arrowhead – excitatory connection, line ending with circle – inhibitory connection, dashed
line – subthreshold afferentation, green and violet stick diagrams – the position of the joints in different stages of
the locomotor cycle for the left and right hind limb, respectively.

зы опоры (Pearson, Duysens, 1976). Наличие
или отсутствие “нагрузки” указывает локо-
моторной системе на фазу локомоторного
цикла в моменты, когда конечность не нахо-
дится в экстремальных позициях (полное
сгибание или полное разгибание бедра) (Fri-
gon et al., 2016). Еще один фактор, который
необходимо учитывать при построении моде-
ли межконечностной координации во время
ходьбы, – это наличие реципрокных взаимо-
отношений между сгибательными компо-
нентами ЦГП двух конечностей. При ХВ
(Musienko et al., 2011), ХН (Buford et al., 1990;
Merkulyeva et al., 2018; Harnie et al., 2020) и ДХ
(Yang et al., 2005; Choi, Bastian, 2007; Lyak-
hovetskii et al., 2021) может наблюдаться двух-
опорная фаза, во время которой одновремен-
но активны мышцы-разгибатели двух конеч-
ностей, но не двухпереносная фаза, когда за
счет одновременной работы мышц-сгибате-
лей двух конечностей обе лапы находились
бы в воздухе. Эти данные согласуются с
принципами координации внутри ЦГП, опи-
санными R.M. Brownstone и J.M. Willis (2008)
в их асимметричной двухуровневой модели,
рассмотренной ранее (рис. 2 (ж)): согласно
ей, именно ритм-формирующие уровни каж-
дого ЦГП (левой и правой конечности), гене-
рирующие ритм для сгибателей (но никогда –
для разгибателей), находятся в жестких реци-
прокных отношениях.

На особую роль сгибателя бедра (IP) при
формировании локомоторного ритма указы-
вают и данные, представленные на рис. 1 (г):
стабильность (ритмичность) пачек IP при од-
нонаправленной ХВ выше, чем у GM и TA,
тогда как при однонаправленной ХН, когда

обе конечности уже согнуты в момент начала
фазы переноса, стабильность пачек IP умень-
шается. При этом сопоставимый с однона-
правленной ХВ уровень стабильности пачек
IP конечности, идущей назад, во время ДХ,
вероятно, связан с влиянием полноценно
разгибающегося бедра противоположной ко-
нечности.

Среди моделей межконечностной коорди-
нации вышеуказанные факторы были учтены
в концепте, предложенном Frigon и соавт.
(2016), для объяснения возможности ХВ у
спинальных кошек на расщепленном тредба-
не, ленты которого движутся с разными ско-
ростями. В этом случае возможна ходьба с
разным соотношением количества шагов для
левой и правой конечности за один локомо-
торный цикл (кратности 1: 2, 1: 3, 1: 4). Дан-
ная модель позволяет объяснить возмож-
ность ДХ в каждой из фаз локомоторного
цикла (табл. 1, рис. 3).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В работе на модели децеребрированной
кошки рассмотрены различные характери-
стики ДХ – необычного и сложного для коор-
динации режима локомоции. Проведен ана-
лиз характеристик активности мышц-сгиба-
телей (IP, ТА) и разгибателей (GM) при ДХ в
сравнении с однонаправленной ХВ и ХН. По-
казано, что во время ДХ паттерны ЭМГ-актив-
ности всех трех мышц конечности, идущей
вперед, и конечности, идущей назад, подобны
паттернам активности соответствующих мышц
при однонаправленной ХВ и ХН соответ-
ственно. При этом наиболее подобны друг
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другу паттерны активности IP, а наименее
подобны – паттерны активности GM. Во вре-
мя однонаправленной ХВ ЭМГ-сигнал IP бо-
лее стабилен, чем у TA и GM, при этом во
время однонаправленной ХН он менее стаби-
лен, чем при однонаправленной ХВ и при ХН
во время ДХ. Полученные данные свидетель-
ствуют в пользу многоуровневых асиммет-
ричных моделей организации ЦГП, в кото-
рых доминируют мышцы-сгибатели; при
этом ЭМГ-сигналы при ДХ указывают на тес-
ное согласование между сгибательными по-
луцентрами.

Работа поддержана грантами РНФ № 21-15-
00235 (теоретическое исследование, оплата
труда АВ и НМ), РФФИ № 19-015-00409 (экс-
периментальный дизайн), а также проектом
Санкт-Петербургского государственного уни-
верситета № 73025408 (оплата труда ПМ и ОГ).
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WHAT CAN TWO-DIRECTIONAL WALK TELL ABOUT 
CENTRAL PATTERN GENERATORS?

A. A. Veshchitskiia, V. A. Lyakhovetskiib, O. V. Gorskiic,d, P. E. Musienkoc, d, and N. S. Merkulyevaa,#
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We performed an experimental-theoretical study to investigate the various features of EMG activity
of hind limb muscles (m. iliopsoas (IP), m. tibialis anterior (TA), m. gastrocnemius medialis (GM))
of the decerebrate cat whose walking in different locomotor modes (bilateral forward (FW), bilat-
eral backward (BW) and bidirectional (BIDIW)) was induced by epidural stimulation of the spinal
cord. An attempt was made to explain the obtained data in terms of various models of the central
pattern generator (CPG). During BIDIW, the activity of TA and GM in oppositely directed hind
limbs differs from each other while maintaining the reciprocity of the activity of the antagonist mus-
cles. The activity of TA and GM for the hind limb going backward in BIDIW is similar to the activity
of these muscles in bilateral BW, and the activity of TA and GM for hind limb, going forward in
BIDIW, is similar to the activity of these muscles in bilateral FW. The patterns of IP activity in both
hind limbs in BIDIW are similar, but IP activity is lower than for bilateral FW and higher than for
bilateral BW. The stability of IP muscle activity is more variable than that of TA and GM. The data
obtained can be explained from the standpoint of the two-level models of the CPG, as well as a
complex scheme for coordinating the CPG of different limbs, including reciprocal relationships be-
tween flexion half-centers and the influence of excitatory and inhibitory afferent signals on each
level of the system in different phases of the locomotor cycle.

Keywords: bidirectional walking, central pattern generator, muscle activity, spinal cord, decerebra-
tion
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