
РОССИЙСКИЙ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ им. И.М. СЕЧЕНОВА 2019, том 105, 
№ 4, с. 447–455

КИНЕМАТИКА ЛОКОМОТОРНЫХ ДВИЖЕНИЙ КРЫС
В ТЕЧЕНИЕ 7-ДНЕВНОГО ВЫВЕШИВАНИЯ

© 2019 г.   А. А. Попов1, В. А. Ляховецкий1, 3, Н. С. Меркульева1, 2, 3,
О. В. Горский1, 2, 3, Е. Ю. Баженова1, П. Е. Мусиенко1, 2, 3, 4, *

1Институт физиологии им. И.П. Павлова РАН, Санкт-Петербург, Россия
2Институт трансляционной биомедицины СПбГУ, Санкт-Петербург, Россия

3Российский научный центр радиологии и хирургических технологий
им. академика А.М. Гранова, Санкт-Петербург, Россия

4Клиника детской хирургии и ортопедии МЗ РФ, Санкт-Петербург, Россия
*E-mail: pol-spb@mail

Поступила в редакцию 06.02.2019 г.
После доработки 22.02.2019 г.

Принята к публикации 23.02.2019 г.

Целью работы было изучение динамики изменений сенсомоторного контроля
ходьбы в условиях вывешивания задних конечностей. Эксперименты проводи-
лись на крысах, у которых кинематика локомоторных движений оценивалась до,
во время и после окончания 7-дневного пребывания задних конечностей в анти-
ортостатическом положении по Morey–Holton. При локомоции на тредбане по
окончании вывешивания обнаружено увеличение экстензии в голеностопном и
коленном суставах. Анализ динамики изменений кинематических параметров
локомоторных движений в безопорном положении показал прогрессирующее
увеличение экстензии коленного и голеностопного суставов, но снижение экс-
тензии в тазобедренном в течение 7 дней вывешивания. Это соответствовало вы-
нужденному положению задних конечностей при пассивном висении, которое
характеризуется гиперэкстензией коленных и голеностопных суставов, но ги-
перфлексией тазобедренных. На основании полученных данных сделан вывод о
том, что устойчивая динамика изменений кинематики ходьбы, которая характе-
ризует работу спинальных нейронных сетей центрального локомоторного гене-
ратора, ответственных за формирование двигательного паттерна, может быть
вызвана прогрессирующей реорганизацией системы проприоцептивных связей в
условиях измененной конфигурации позы тела и суставов конечностей во время
вывешивания.
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На сегодняшний день модель вывешивания задних конечностей крысы по Но-
викову–Ильину  [1] в модификации Morey–Holton [2], создающая разгрузку зад-
них конечностей, является общепринятой для изучения эффектов гипогравитации
[3–6]. В данной модели, как и в случае гипогравитации, у животных наблюдается
определенный комплекс изменений состояния опорно-двигательного аппарата в
виде атрофии волокон скелетных мышц [7], снижения процента миозина 1 типа в
тонической разгибательной камбаловидной мышце [4, 8–10], изменения активно-
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сти мышц голени [5]. Некоторые из этих изменений прогрессируют со временем [3],
иные кратковременны, например, выраженное снижение активности камбаловид-
ной мышцы в первые сутки вывешивания сменяется постепенным возвращением
к исходным значениям на 14 день вывешивания [11].

Модель вывешивания задних конечностей интересна и для изучения централь-
ных механизмов контроля позы и локомоции. После вывешивания отмечены из-
менения не только структуры и активности единичной мышцы, но и координиро-
ванной работы разных мышц и суставов при локомоции в целом [5, 12, 13]. В част-
ности, после 7-дневного вывешивания выявлено увеличение задержки между
окончанием активности передней большеберцовой и началом активности камба-
ловидной мышц [5], а также длительности фазы опоры локомоторного цикла [14].
Изучение кинематики ходьбы по тредбану после длительного 14-дневного выве-
шивания у крыс показало гиперэкстензию голеностопного сустава при завершении
фазы опоры [15]. Также после вывешивания выявляется экстензорная установка ко-
ленных суставов [13]. Кроме того, гиперэкстензия коленных и голеностопных суста-
вов, обусловленная 9-недельным вывешиванием, не восстанавливалась до исходного
уровня даже через 8 нед. [12]. Динамические изменения кинематических характе-
ристик в ходе вывешивания, которые могут помочь выявить механизмы происходя-
щей адаптивной перестройки контроля позы и локомоции, мало изучены.

Согласно современным представлениям специализированная нейронная сеть,
называемая центральным генератором паттерна (central pattern generator, CPG), яв-
ляется ключевым элементом системы локомоторного контроля [16–18]. Уместно
предположить, что адаптивные реакции локомоторной системы как во время, так и
после вывешивания, в значительной степени связаны с изменением активности
CPG. На сегодняшний день выполнен ряд исследований ходьбы по тредбану до и
после вывешивания [5, 12, 13], однако, детального изучения кинематических ха-
рактеристик локомоторной активности в безопорном положении не проводилось.
Также не были описаны адаптивные двигательные изменения в тазобедренном суста-
ве, которые, могут повлиять как на активность мышц голени [19, 20], так и CPG [16].

В соответствие с вышесказанным, в настоящей работе была исследована динами-
ка кинематических характеристик локомоторной активности до, в течение 7 дней
вывешивания и после его окончания с целью выяснения сенсомоторных механиз-
мов развивающихся патологических изменений.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследование проведено на самцах крыс линии Вистар (n = 4) в возрасте 8 нед.
Все процедуры проводились согласно Директиве Совета ЕС (86/609/EЭC от 24 ноября
1986 г.), “Правилам проведения работ c использованием экcпеpиментальныx жи-
вотныx” (пpиказ МЗ CCCP № 775 от 12.08.1977), закону “О защите животныx от
жеcтокого обpащения” (гл. IV, cт. 10, 4679/11 ГК от 01.12.1999).

Вывешивание осуществлялось по Новикову–Ильину в модификации Morey–
Holton [2, 21]. К хвосту животного с помощью ленты крепился поворотный меха-
низм, подвешенный к потолку клетки. Данный механизм позволял животному
контактировать передними лапами с основанием клетки и передвигаться во всех
направлениях. Задние конечности были свободны от внешних воздействий и не
имели возможности контакта с поверхностью. Угол наклона туловища равнялся
приблизительно 30°. Корм и вода постоянно были доступны в неограниченных ко-
личествах.

Движения по тредбану. Локомоция животных длилась 1 ч. Скорость движения
ленты тредбана в течение первых 5-ти мин составляла 5 м/мин, затем – 8 м/мин.
Из всего объема движений подбирались отрезки с непрерывной однонаправлен-
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ной ходьбой животного с опережающей скоростью, содержащие в среднем 2–3 по-
вторяющихся цикла ходьбы.

Видео-регистрация осуществлялась видеокамерами, расположенными сбоку от
тредбана. После бритья латеральной поверхности задней конечности на стороне,
обращенной к видеокамере, маркером на коже ставились метки размером прибли-
зительно 2 мм. Метки располагались в проекции передней верхней подвздошной
ости, большом вертеле бедренной кости, коленном суставе, латеральной лодыжке,
пятом плюсно-фаланговом суставе.

Анализ данных. Измерение углов суставов на видеокадре происходило на основе
координат маркерных меток на коже животного. Локомоторный цикл делился на
фазу переноса и опоры. Во время переноса последовательно происходит сгибание
(F) в трех основных суставах конечности и затем разгибание в коленном и голено-
стопном суставах (E1). Во время фазы опоры тазобедренный сустав монотонно
разгибается, а в двух дистальных суставах происходит прогибание (подфаза E2), а
потом разгибание (подфаза E3) [22]. Определение значений углов голеностопного,
коленного, тазобедренного суставов проводилось в подфазу E3 (максимальное раз-
гибание суставов) и F (максимальное сгибание суставов) локомоторного цикла
(рис. 1А, Б). У вывешенных животных регистрировались эпизоды локомоторной
активности в воздухе. Измерения в данном случае проводились в момент макси-
мального разгибания и сгибания всех суставов задней конечности, соответствую-
щих подфазам Е3 и F у животных, локомотирующих на тредбане.

Анализ кинематических характеристик локомоторной активности осуществля-
ли на следующих временных этапах эксперимента: до вывешивания; вскоре после
начала вывешивания (В-0), через сут (В-1), 3 сут (В-3), 7 сут (В-7), и после его
окончания.

Значимость отличий между группами значений параметров определялась на
уровне p < 0.05 с помощью метода иерархических линейных моделей [23]. Стати-
стическая обработка данных проводилась в среде технических вычислений Matlab
R2016b (Matworks Inc., version 9.1.0.441655).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Изменение конфигурации позы тела и суставов конечностей во время вывешивания
Сразу после вывешивания установилась вынужденная конфигурация позы тела

с положением таза и пояса задних конечностей выше передних и, как следствие,
пассивным флексорным положением тазобедренного сустава и экстензорным по-
ложением коленного и голеностопного суставов (рис. 1В). К 7-м суткам вывешива-
ния выявлено прогрессирование экстензии коленных и голеностопных суставов,
однако положение бедра не изменилось (рис. 1Г).

Динамика значений углов суставов нижних конечностей
при локомоции по тредбану и во время вывешивания

Голеностопный сустав
Во время вывешивания, несмотря на безопорное положение задних конечно-

стей, регистрировались эпизоды локомоторной активности в воздухе. Немедленно
после вывески животных была выявлена увеличенная экстензия угла голеностоп-
ного сустава в аналоге подфазы Е3. Выявлена положительная динамика данного
явления: достоверное приращение к 3-му дню вывешивания и продолжающееся не-
достоверное приращение к 7-му дню; в любом случае, в моменты времени “В-1…7” и
“После” величина угла голеностопного сустава оставалась значимо выше, чем в
момент времени “До” (рис. 2А). Схожая динамика, но более значимая, наблюда-
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Рис. 1. Кинематика локомоторной активности крысы по тредбану: A – максимальная экстензия су-
ставов задней конечности в фазу E3 опоры, Б – максимальная флексия суставов задней конечности в
фазу F переноса. В – Модель антиортостатического вывешивания задних конечностей крысы по Mo-
rey–Holton. Г – Изменение суставных углов задней конечности в пассивном положении во время выве-
шивания. В-0 – сразу после вывешивания, В-1  – через 1 сутки, В-3 – через 3 суток, В-7 – через 7 суток
вывешивания.
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Рис. 2. Динамика значений углов голеностопного сустава крыс в момент максимальной экстензии всех
суставов нижней конечности (А, подфаза Е3) и в момент максимальной флексии всех суставов нижней
конечности (Б, подфаза F). “До” – контроль до вывешивания, В-0 – сразу после вывешивания, В-1 – че-
рез 1 сутки, В-3 – через 3 суток, В-7 – через 7 суток, “После” – после окончания вывешивания.
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лась и в подфазу F (рис. 2Б), где сразу после вывешивания наблюдалось значимое
увеличение угла экстензии голеностопного сустава, который продолжал достовер-
но увеличиваться к 7 дню. Примечательно, что при локомоции на тредбане значе-
ние угла в подфазе F не отличалось от контрольных значений до вывешивания.

Коленный сустав
Сразу после вывески животных отмечена значимо увеличенная экстензия угла

коленного сустава в Е3. Положительной динамики изменения угла коленного су-
става, в отличие от голеностопного сустава, не установлено, однако величина угла
осталась значимо выше, чем до вывешивания (рис. 3А). В подфазу F так же, как и в
голеностопном суставе, обнаружено значимое увеличение угла экстензии и поло-
жительная динамика этого явления в течение 7 суток. После постановки на тред-
бан угол экстензии коленного сустава снизился, но остался значимо выше, чем до
вывешивания (рис. 3Б).

Тазобедренный сустав
В противоположность голеностопному и коленному суставам, тазобедренный

показал значимое снижение значения угла, как в подфазе Е3 (рис. 4А), так и в под-
фазе F (рис. 4Б), сразу после вывешивания, которое не показало значимой дина-
мики изменений в течение 7 сут. При постановке на тредбан значение угла для
подфазы Е3 вернулось к исходному контрольному значению до вывешивания, но
для подфазы F осталось сниженным.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Проведенный в настоящей работе анализ кинематики локомоторной активно-
сти показал, что сразу после вывешивания наблюдается значительное увеличение
экстензии угла коленного и голеностопного суставов как в момент максимальной
экстензии (Е3), так и максимальной флексии (F) в сравнении с показателями при
локомоции по тредбану. В противоположность этому в тазобедренном суставе вы-
явлено значительно более флексорное положение в Е3 и F. Это может говорить о
рефлекторном ответе со стороны нервной системы как на отсутствие опорной за-

Рис. 3. Динамика значений углов коленного сустава крыс в момент максимальной экстензии всех суста-
вов нижней конечности (А, подфаза Е3) и в момент максимальной флексии всех суставов нижней ко-
нечности (Б, подфаза F). Обозначения экспериментальных групп, как в рис. 2. 
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грузки, так и на вынужденное положение суставов нижней конечности при выве-
шивании.

Способность к альтернирующим локомоторным движениям сохранялась в тече-
ние 7 дней вывешивания. Однако наблюдались специфические изменения локо-
моторного паттерна, которые сохранялись и после прекращения вывешивания.
Исследование динамики изменений углов суставов задних конечностей показало,
что к 7-м суткам вывешивания экстензия голеностопного и коленного суставов
значимо увеличивается по сравнению со значениями на первые сутки. Схожие
данные о снижении рабочего диапазона движений голеностопного сустава в сторо-
ну экстензии к 7-м суткам вывешивания сообщались ранее [8]. Однако значения
угла тазобедренного сустава как в пассивном положении, так и при альтернирую-
щих движениях, не показали динамики за 7 суток вывешивания. Кроме того, зна-
чение угла тазобедренного сустава в момент максимальной флексии конечности в
воздухе (F) было близко к значению угла в пассивном положении. Следовательно,
рабочий диапазон движения бедра в течение 7 суток вывешивания соответствовал
в основном экстензии от его исходного пассивного положения.

Как было сказано выше, в основе ритмических локомоторных движений лежит
работа центрального генератора паттерна [16–18]. Если принять во внимание
условное разделение CPG на уровни генерации ритма (генераторный) и формиро-
вания двигательного паттерна (паттерновый) [18], а также выявленную в нашем
эксперименте сохранность способности задних конечностей к ритмичным альтер-
нирующим движениям на тредбане и в воздухе, то наиболее очевидной причиной
обнаруженных изменений можно полагать развивающуюся реорганизацию пат-
тернового уровня CPG.

Сенсорные сигналы как от опорных рецепторов стопы, так и от проприорецеп-
торов мышц, модулируют работу CPG [24]. Было показано, что вероятным триг-
герным фактором инициации фазы переноса конечности является специфический
проприоцептивный вход от мышц, действующих на тазобедренный сустав [16], и
что именно положение бедра, а не стопы или голени, имеет решающее значение
для инициации переноса конечности [17]. Согласно результатам, полученным на-
ми при анализе динамики конфигурации позы тела и суставов задней конечности
при вывешивании, тазобедренный сустав немедленно оказывается в более флек-
сорном положении и остается таким в течение всего периода вывешивания. В про-
тивоположность этому коленный и голеностопный суставы за 7 сут вывешивания

Рис. 4. Динамика значений углов тазобедренного сустава крыс в момент максимальной экстензии всех
суставов нижней конечности (А, подфаза Е3) и в момент максимальной флексии всех суставов нижней
конечности (Б, подфаза F). Обозначения экспериментальных групп, как в рис. 2.
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изменяют свою конфигурацию постепенно как при пассивном висении, так и при
локомоторных движениях в воздухе. Эти данные могут подтверждать гипотезу об
особом значении положения бедра для модуляции работы СPG. Такая динамика
адаптации суставных углов к условиям вывешивания также хорошо согласуется с
данными [25] о проксимально-дистальной иерархии систем координат: сначала
для выполнения моторной задачи в измененных условиях калибруются системы
координат, связанные с проксимальными суставами.

Обнаруженные изменения кинематики ходьбы по тредбану после 7 сут двига-
тельной разгрузки в виде экстензорной установки коленных и голеностопных су-
ставов сходны с данными, полученными при 14-дневном вывешивании [13, 15].
Было выдвинуто предположение [14], что гиперэкстензия может возникать из-за
разбалансировки длины флексоров и экстензоров и развивающейся гипервозбуди-
мости экстензорных мотонейронов в ответ на снижение активности первичных
афферентов [26] от соответствующих экстензорных мышц, находящихся в укоро-
ченном положении. Этому способствует вынужденное состояние стопы при выве-
шивании, при котором экстензорные мышцы голеностопного сустава находятся в
укороченном состоянии, а флексорные – в растянутом [6, 27]. О значимой роли
проприорецепторов мышц экстензоров стопы можно судить и по тому, что при
экспериментальной активации проприорецепторов путем вибрации ахиллового
сухожилия  [28], либо создания постоянного растянутого положения мышц-экс-
тензоров [6], эффекты, возникающие после состояния вывешивания, в значитель-
ной степени нивелируются. Мы считаем, что схожим механизмом можно объяс-
нить экстензорную установку коленных суставов, развивающуюся через 7 дней вы-
вешивания, при котором экстензоры колена также находятся в укороченном
состоянии. Таким образом, наша работа показывает, что уже к 7-м суткам вывеши-
вания формируются изменения локомоторного контроля, схожие с более длитель-
ными сроками вывешивания и связанные с нарушением ключевых модулирующих
соматосенсорных влияний на CPG. Предполагается, что причиной изменения ки-
нематических характеристик локомоции может быть не только отсутствие кожного
входа от опорных рецепторов стоп, но и прогрессирующая реорганизация системы
проприоцептивных связей в условиях измененной конфигурации позы тела и су-
ставов конечностей во время вывешивания. Представляется интересным дальней-
шее изучение влияния вывешивания на механизмы контроля позы и локомоции, в
частности, сопоставление происходящих изменений активности отдельных мышц
задней конечности и работы центрального локомоторного генератора.
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Kinematics of Rat Locomotor Movements During 7-Day Hindlimb Suspension
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Abstract–The aim of the study was to monitor the adaptive changes dynamics of loco-
motor control during hindlimb suspension (HS). We performed the kinematic analysis
of the rat locomotor movements before, during and after 7-days HS according to the
Morey-Holton. We observed the ankle and knee hyperextension in the rats’ treadmill lo-
comotion after the 7-days HS. Despite the lack of weight-bearing position of the hind-
quarter, the air-stepping was present during HS. It was found the adaptive changes of the
kinematic characteristic of locomotor movements during HS, namely progressive in-
crease of ankle and knee extension, however contrary to hip f lexion. These correspond-
ed to the constrained position of hind limbs during passive suspension with the ankle,
knee hyperextension, and hip hyperflexion. The data obtained indicate that the specific
gait adjustments, related to the pattern formation neuronal network of the central pat-
tern generator, is possibly caused by the progressive reorganization of the proprioceptive
feedback in condition of constrained body posture and hindlimb joints configuration
during HS.

Keywords: locomotion, kinematic, suspension, rat, central pattern generator
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