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В статье представлена специфика внутри-, межмышечных и перекрестных проявлений 
импульсной активности различных групп афферентов (Ia, Ib и II) мышц-антагонистов 
голени билатеральных конечностей при выполнении скоростных локомоторных дви-
жений. В исследовании приняли участие 9 мужчин-спортсменов, специализирующих-
ся в беге на короткие дистанции, которые выполняли локомоторный тест – проталкива-
ние пассивной ленты тредбана в течение 10 с с максимально возможной скоростью. Во 
время бега регистрировали электромиограммы мышц-антагонистов голени (m. tibialis 
anterior, m. gastrocnemius med.) с последующей их обработкой в программе MatLab 
и расчетом импульсной активности первичных и вторичных афферентов с помощью 
математической модели, основанной на  прогнозировании срабатывания мышечных 
веретен. Установлено, что скоростной бег представляет собой перекрестный внутри-
мышечный ЭМГ-паттерн напряжения мышц-антагонистов голени билатеральных ко-
нечностей с переходом к их расслаблению, который зависит от фазы движения. Такая 
работа мышц в отдельные фазы скоростного бегового шага проявлялась эффективной 
межмышечной координацией флексора и экстензора в фазах опоры и переноса правой 
конечности, выраженными реципрокными отношениями гомонимных мышц-антаго-
нистов голени в фазу переноса правой и опорный период левой конечностей. Внутри-
мышечная проприоцептивная афферентация мышц-антагонистов голени скоростного 
движения характеризуется проявлением сильной импульсной активности афферентов 
Ib, умеренной – афферентов II и слабой – Iа афферентов флексоров и экстензоров го-
лени симметричных конечностей. Показана фазозависимая модуляция межмышечной 
афферентации первичных и вторичных волокон флексоров и экстензоров голени би-
латеральных конечностей в фазы опоры и переноса скоростного бегового шага. Уста-
новлены характерные для скоростного бегового шага перекрестные взаимодействия 
афферентной активности гомологичных мышц голени билатеральных конечностей 
в разные фазы движения. Выявленные особенности внутри-, межмышечной и пере-
крестной афферентной активности во время бега отражают их ключевую роль в регу-
ляции тормозной интернейрональной сети спинного мозга, обеспечивающей поддер-
жание заданного мышечного сокращения и изменение параметров моторного выхода 
в целом. Обсуждаются полагаемые рефлекторные механизмы регуляции скоростных 
локомоторных движений на основе известных феноменов, связанных с взаимодейст-
вием различных афферентных входов на нейрональный аппарат спинного мозга в си-
стеме мышц-антагонистов голени.
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ВВЕДЕНИЕ

Локомоция животных и человека представляет собой сложное чередование мышеч-
ных сокращений, постоянно модифицирующихся для адаптации к окружающей среде. 
Во время локомоции необходима точная координация мышц-флексоров и экстензоров 
не только в пределах одной конечности, но также между гомологичными мышцами 
билатеральных конечностей. Экспериментальные данные, полученные на  животных 
и  людях, свидетельствуют о  том, что различные модели локомоции могут быть об-
условлены главным образом периферическими факторами, такими как мышечная ак-
тивность или проприоцептивная обратная связь, а также взаимодействием корковых, 
подкорковых и спинальных нейрональных сетей [1–6].

Афферентные сигналы, поступающие на  пре- и  мотонейронный уровни спинно-
го мозга, имеют ключевое значение для корректировки локомоторного ритма под кон-
кретные двигательные задачи и условия внешней среды [3, 7]. Конвергенция различных 
афферентных входов на  спинальном уровне осуществляется посредством возбужда-
ющих и  тормозных интернейронов, опосредуя реципрокные модуляции восходящих 
афферентных и нисходящих потоков, предотвращая передачу аберрантных сенсорных 
сигналов [8, 9]. Предыдущие исследования на людях были сосредоточены в основном 
на изучении афферентных взаимодействий мышц-антагонистов и синергистов в преде-
лах одной конечности [4]. В отдельных исследованиях была показана роль первичных 
(Ia и Ib) и вторичных (II) афферентов скелетных мышц одной конечности, реализующих 
моно-, поли- и олигосинаптические рефлексы на спинальном уровне, во время ходьбы 
и бега в различные фазы движения [10–16]. Фазозависимая модуляция рефлекса на рас-
тяжение, сухожильных и кожных рефлексов во время ходьбы человека приводит к облег-
чению и/или подавлению возбудимости α-мотонейронов и контролируется центральным 
генератором автоматизированных движений (или центральный генератор паттернов  – 
ЦГП) [6, 17, 18]. 

Лишь в  немногих исследованиях рассматривались перекрестные афферентные 
влияния от мышечных рецепторов одной конечности к  мотонейронам противопо-
ложной конечности  [19–23]. В  недавних исследованиях с  помощью математической 
модели, основанной на прогнозировании срабатывания мышечных веретен, Gervasio 
с соавт. [24] установили, что произвольная ходьба человека характеризуется наличием 
перекрестных коротколатентных рефлексов с наибольшей внутримышечной импульс-
ной активностью афферентов II группы экстензора контралатеральной конечности, 
в отличие от афферентов I (Ia и  Ib). В последующем с применением той же модели 
нами  [9] были установлены особенности внутри- и  межмышечных проявлений им-
пульсной активности первичных и вторичных афферентных волокон мышц-антагони-
стов голени правой конечности при ходьбе, причем также была показана эффектив-
ность чрескожной электрической стимуляции дорсальных корешков нижнегрудного 
отдела спинного мозга при ходьбе в повышении импульсной активности отдельных 
афферентных волокон мышц-антагонистов голени.

В связи с этим цель исследования состояла в изучении специфики внутри-, межмы-
шечных и  перекрестных проявлений импульсной активности различных групп аф-
ферентов (Ia, Ib и  II) мышц-антагонистов голени билатеральных конечностей при 
выполнении скоростных локомоторных движений, характеризующихся сложной коор-
динацией и большими мышечными усилиями.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В исследовании приняли участие 9 спортсменов-легкоатлетов мужского пола в воз-
расте 18–27 лет (21.86 ± 1.18 лет; кандидаты в мастера спорта, I и II разряды, специа-
лизация – бег на короткие дистанции). Для уменьшения влияния эффекта тренировок 
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на результаты исследований эксперименты проводились в переходный период, когда ин-
тенсивность тренировочного воздействия на спортсменов снижена. Испытуемым в ходе 
исследования предлагалось выполнить локомоторный тест на  беговой дорожке Venus 
Saturn (HP Cosmos, Германия), который включал проталкивание пассивной ленты тред-
бана в течение 10 с с максимально возможной скоростью, держась за поручни беговой 
дорожки. Для анализа беговой шаг был разделен на фазу переноса – с момента отры-
ва нижней конечности от места опоры до момента постановки конечности на опору – 
и фазу опоры – с момента постановки конечности на место опоры до момента отрыва 
конечности от опоры [25]. За 10 с испытуемые выполняли от 16 до 20 беговых циклов. 

Биоэлектрическую активность m. tibialis anterior (TA), m. gastrocnemius medialis (GM) 
билатеральных конечностей регистрировали биполярными поверхностными электрода-
ми посредством телеметрического 16-канального электронейромиографа МЕ-6000 (Mega 
Electronics Ltd, Kuopio, Финляндия) с полосой пропускания частот от 10 до 100 кГц и ди-
скретизацией с частотой 2000 Гц. Активный накожный электрод (Ø = 9 мм) фиксировал-
ся в проекции двигательной точки мышцы, референтный электрод – по ходу ее волокон 
на расстоянии 2.0–2.5 см к сухожилию. Записи ЭМГ мышц-антагонистов голени била-
теральных конечностей проводили в программе MegaWin (Mega Electronics Ltd, Kuopio, 
Финляндия), а их анализ (нормализация, выпрямление, усреднение) осуществляли при 
помощи интерактивного пакета программы MatLab 2018b (MathWorks, США). У всех 
испытуемых в обработку ЭМГ-записей брали 16 беговых циклов.

Для оценки реципрокных координационных отношений мышц билатеральных ко-
нечностей рассчитывали коэффициент реципрокности (1) [9]:

				    КР = ЭМГАН / ЭМГАГ,� (1)

где КР – коэффициент реципрокности (усл. ед.); ЭМГАН – показатель амплитуды ЭМГ-
антагониста; ЭМГАГ – показатель амплитуды ЭМГ-агониста. Постулируется, чем мень-
ше показатель КР, тем больше выражены координационные отношения мышц.

Для характеристики афферентного обеспечения скоростных локомоторных дви-
жений рассчитывалась импульсная активность первичных (Ia и  Ib) и вторичных (II) 
афферентов мышц-антагонистов голени с  помощью математической модели, осно-
ванной на прогнозировании срабатывания мышечных веретен [9, 24, 26–31]. В основе 
представленных математических моделей находятся физиологические процессы, свя-
занные с изменением длины интрафузальных мышечных волокон с ядерной цепочкой 
и ядерной сумкой, силы, развиваемой исследуемой мышцей, и активности мотоней-
ронных пулов, выраженной через ЭМГ-сигналы, обработанные в программе MatLab 
2018b (MathWorks, США). Импульсную активность Ia афферентов вычисляли по сле-
дующей модели (2, 3):

			   Ia = 4.3 × v0.6 + 2 × l + b + f (ЭМГ),� (2)

			   f = ЭМГ × 120 × (s + 1) / (s + 20),� (3) 

где v – скорость изменения длины мышечных пучков (46.6); l – изменения длины мы-
шечных пучков (4); b – значения смещения (для Iа афферентов – 285); f (ЭМГ) – сигнал, 
представляющий связанное фузимоторное действие; ЭМГ – выпрямленный, усреднен-
ный и нормализованный сигналы исследуемой мышцы; s – оператор Лапласа.

Активность волокон Ib рассчитывалась на основе мышечной силы (Fм) с использо-
ванием математической модели (4, 5):

				    Ib = 100.4939×log
10

(F) +3.2154,� (4)

				    Fм = Sм × σм,� (5)
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где Sм – поперечное сечение мышцы (для ТА – 9.9 см2, GM – 32.4 см2); σм – напряжение 
мышцы (30 Н/см2).

Импульсная активность афферентов II группы вычислялась по формуле (6):

			   II = 13.5 × l + b + 20 × ЭМГ,� (6)

где l – изменения длины мышечных волокон (4); b – значения смещения (для II аф-
ферентов  – 190); ЭМГ  – выпрямленный, усредненный и  нормализованный сигналы 
исследуемой мышцы.

Средние значения показателей активности первичных и вторичных групп афферен-
тов выражались как импульсы в секунду (для афферентов Ia и II в имп/с×103, афферен-
тов Ib – имп/с×104). 

Анализ полученных данных осуществлялся в современном программном обеспече-
нии Statistica 10 (StatSoft Inc., США), GraphPad Prism 8.0.1. (GraphPad Software, США). 
Проверку нормальности распределения переменных проводили с помощью критериев 
Shapiro-Wilk W и Levene’s test. Результаты графических данных на рис. 1 представлены 
как медианы, межквартильные размахи 25–75% процентилей, минимальные и макси-
мальные значения, на рис. 3 – средняя арифметическая (М) и стандартная (SEM) ошиб-
ки средней. Статистическую значимость различий между ЭМГ-параметрами определя-
ли с помощью Wilcoxon Matched Pairs Test. Внутримышечная координация дистальных 
мышц (TAправая × TAлевая, GMправая × GMлевая) и межмышечная координация экстензоров/
флексоров (TAправая × GMправая, TAлевая × GMлевая) нижних конечностей в различные фазы 
движения оценивались с помощью множественного регрессионного линейного анали-
за (Multiple linear regression, рис. 2). С помощью множественного анализа (Friedman 
ANOVA) оценивались различия во внутри-, межмышечной и перекрестной афферент-
ной активности мышц-антагонистов билатеральных конечностей в  различные фазы 
движения. Достоверными считали отличия при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Анализ ЭМГ-активности мышц-антагонистов голени, зарегистрированной при про-
талкивании пассивной ленты тредбана во время скоростного локомоторного движе-
ния, выявил, что в фазе опоры правой конечности активность TA (266.39 ± 10.38 мкВ) 
больше, чем GM (135.17  ±  7.54  мкВ), а  при ее переносе, наоборот, больше GM 
(279.65 ± 8.00 мкВ) в сравнении с TA (203.09 ± 5.93 мкВ) (рис. 1а). В опорную фазу 
левой конечности возрастала амплитуда ЭМГ GM (309.65  ±  12.23  мкВ) по срав-
нению с  TA (135.17  ±  7.54  мкВ), а  во время ее переноса наоборот повышалась TA 
(254.31 ± 7.70 мкВ), чем GM (154.74 ± 6.06 мкВ). 

Оценка выраженности реципрокных координационных отношений гомонимных 
мышц-антагонистов голени билатеральных конечностей на основе расчета коэффици-
ента реципрокности выявила повышение их реципрокности в фазе опоры левой и пе-
реносе правой конечностей во время выполнения скоростного бегового шага (рис. 1b). 
Так, коэффициент реципрокности в фазе опоры левой конечности составил 0.85 ± 0.08 
усл. ед. и был достоверно ниже на 1.04 усл. ед. (p < 0.001), чем в фазе ее переноса 
(1.89 ± 0.10 усл. ед.), а в фазе переноса правой конечности равен 0.81 ± 0.04 усл. ед. 
и был достоверно меньше на 2.05 усл. ед. (p < 0.001) в сравнении с опорной фазой 
(2.86 ± 0.25 усл. ед.).

Из данных регрессионного анализа, представленного на рис. 2a, видно, что эффек-
тивная внутримышечная координация флексоров и экстензоров голени при выполне-
нии бега с  максимальной скоростью наблюдалась только в  фазах опоры (p  <  0.001) 
и переноса (p < 0.001) правой конечности, чем при опоре и переносе левой конечно-
сти (p > 0.05). При скоростном беговом шаге у  спортсменов выявлена эффективная 
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межмышечная координация дистальных мышц билатеральных конечностей, которая 
выражалась в фазе опоры увеличением ЭМГ-активности флексора (TA) правой конеч-
ности на 71.07 мкВ (p < 0.001), чем левой, и его экстензора (GM) левой конечности – 
на 174.47 мкВ (p < 0.001) в сравнении с правой конечностью, а в фазе переноса, наобо-
рот, повышением активности флексора левой конечности на 51.22 мкВ (p < 0.001) и его 
экстензора правой конечности – на 124.91 мкВ (p < 0.05, рис. 2b).

Рис. 1. Амплитуда ЭМГ-активности мышц билатеральных нижних конечностей (a) и коэффициенты реци-
прокности (b) в фазах опоры и переноса бегового шага во время проталкивания пассивной беговой дорожки. 
* – Достоверные отличия при уровне значимости p < 0.001, Wilcoxon Matched Pairs Test.

Данные рис. 3 свидетельствуют, что при скоростном движении по пассивной бего-
вой дорожке внутримышечная афферентация билатеральных мышц-антагонистов го-
лени вне зависимости от фазы бегового шага характеризуется сильной импульсной ак-
тивностью афферентов Ib флексоров и экстензоров голени, умеренной – афферентов II 
(p < 0.001*) и слабой – Iа афферентов (p < 0.001*). Однако в разные фазы бегового шага 
отмечаются изменения в  межмышечной афферентации мышц-антагонистов голени, 



1158 ЧЕЛНОКОВ и др. 

сопровождающиеся в фазе опоры правой конечности повышением импульсной актив-
ности афферентных волокон Ia и II TA на 0.78 имп/с (p < 0.001#) и 2.62 имп/с (p < 0.001#) 
соответственно, чем GM, но все же более выраженной активностью Ib афферентов 
GM на 2.09 имп/с (p < 0.001#) в сравнении с активностью аналогичных афферентов 
TA. В фазе переноса правой конечности активность первичных (Ia и  Ib) и вторичных 
афферентов GM, в  сравнении с  афферентами TA, больше на  0.46 имп/с (p  <  0.001#), 
7.62 имп/с (p < 0.001#) и 1.53 имп/с (p < 0.001#) соответственно. Импульсная активность 
афферентов Ia, Ib и  II афферентов GM в  фазе опоры левой конечности проявлялась 
аналогичным образом, как и при переносе правой конечности: их активность больше 
на 0.68 имп/с (p < 0.001#), 8.36 имп/с (p < 0.001#) и 2.29 имп/с (p < 0.001#) соответственно, 
по сравнению с афферентами TA. При переносе левой конечности импульсная актив-
ность афферентов Ia и II TA проявлялась аналогичным образом, как и при опоре правой 
конечности: их активность выше на 0.60 имп/с (p < 0.001#) и на 1.99 имп/с (p < 0.001#) 
соответственно, по сравнению с афферентами GM, но для афферентов группы Ib GM 
активность была больше на 3.10 имп/с (p < 0.001#), чем у сенсорных волокон Ib TA.

Сравнительный анализ афферентной активности билатеральных мышц голени в за-
висимости от фазы бегового шага, представленный на рис. 3, выявил, что в фазе опоры 
правой конечности во время бега наиболее выражена активность афферентов Ia, Ib, II 
TA (p < 0.001+), а в фазе переноса – аналогичных афферентов GM (p < 0.001+). В фазе 
опоры левой конечности, наоборот, наиболее выражена активность афферентов Ia, Ib, 
II GM (p < 0.001+), а при переносе левой конечности – соответствующих афферентов 
TA (p < 0.001+). 

Наши данные указывают также о перекрестных эффектах афферентной активности 
гомологичных мышц голени билатеральных конечностей в разные фазы скоростного 
движения. Так, при беге в фазу опоры правой конечности импульсная активность Ia, Ib, 
II афферентов TA больше на 0.42, 1.08, 1.42 имп/с (p < 0.001**, рис. 3) соответственно, 

Рис. 2. Внутри- (a) и  межмышечные (b) координации мышц голени билатеральных конечностей в  фазах 
опоры и переноса бегового шага во время проталкивания пассивной беговой дорожки.
р < 0.05, p < 0.001 – достоверные отличия, Multiple linear regression.
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чем афферентов TA левой конечности, а Ia, Ib, II афферентов GM левой конечности боль-
ше на 1.04, 5.19, 3.49 имп/с (p < 0.001**) в сравнении с правой конечностью. В фазу пе-
реноса левой конечности импульсная активность Ia, Ib, II афферентов TA выше на 0.31, 
0.78, 1.02 имп/с (p < 0.001**) по сравнению с афферентами TA правой конечности, а Ia, 
Ib, II афферентов GM правой конечности больше на 0.75, 3.74, 2.50 имп/с (p < 0.001**) 
в сравнении с левой конечностью.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Нами показано, что скоростной бег представляет собой перекрестный внутримы-
шечный паттерн напряжения мышц-антагонистов голени билатеральных конечно-
стей с переходом к их расслаблению, который зависит от фазы движения. Такая ра-
бота мышц в отдельные фазы скоростного бегового шага проявляется согласованной 
межмышечной координацией флексоров и  экстензоров в  фазах опоры и  переноса 

Рис. 3. Импульсная активность афферентов Ia, Ib и II групп мышц-антагонистов голени билатеральных ко-
нечностей в фазах опоры и переноса бегового шага во время проталкивания пассивной беговой дорожки, 
имп/с. 
* – Достоверные отличия во внутримышечной афферентной активности различных афферентов флексора 
и экстензора голени; # – достоверные отличия в межмышечной афферентной активности различных аффе-
рентов в системе мышц-антагонистов; ** – достоверные отличия в перекрестных эффектах афферентной 
активности гомологичных мышц билатеральных конечностей; + – достоверные отличия в импульсной ак-
тивности афферентов мышц-антагонистов между фазами опоры и переноса (Friedman ANOVA); активность 
афферентов Ia и II представлена на графиках в имп/с×103, афферентов Ib – имп/с×104.
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правой конечности, выраженной реципрокными отношениями гомонимных мышц-
антагонистов голени в  фазу переноса правой конечности и  опорный период левой 
конечности. На основании полученных данных можно предположить, что всю сово-
купность количественных сдвигов в  ЭМГ-активности мышц голени билатеральных 
конечностей при скоростных локомоторных движениях в фазы опоры и переноса сле-
дует представить как следствие внутриспинального и рефлекторного взаимодействия, 
обусловленного облегчением или торможением спинальных моторных центров флек-
соров и экстензоров, а также опосредуемых реципрокными модуляциями различных 
афферентных сигналов на интернейрональный аппарат спинного мозга.

Впервые установлены особенности внутримышечной проприоцептивной афферен-
тации мышц-антагонистов голени скоростных локомоторных движений, характеризу-
ющиеся проявлением сильной импульсной активности афферентов Ib, умеренной – аф-
ферентов II и слабой – Iа афферентов флексоров и экстензоров голени симметричных 
конечностей. Показана фазозависимая модуляция межмышечной афферентации пер-
вичных и вторичных волокон флексоров и экстензоров голени билатеральных конечно-
стей в фазы опоры и переноса скоростного бегового шага. Установлены перекрестные 
взаимодействия афферентной активности гомологичных мышц голени билатеральных 
конечностей в разные фазы скоростного движения.

Перед тем как рассмотреть полагаемые рефлекторные механизмы регуляции ско-
ростных локомоторных движений на основе известных феноменов, связанных с взаи-
модействием различных афферентных входов на нейрональный аппарат спинного мозга 
в системе мышц-антагонистов голени, стоит интерпретировать ограничения нашего ис-
следования, связанные с объемом (n = 9) и составом выборки (спортсмены-легкоатлеты 
мужского пола). Мы осознанно ограничились спортсменами, специализирующимися 
в беге на короткие дистанции, чтобы минимизировать вариабельность, обусловленную 
различиями в технике движения, по сравнению с нетренированными испытуемыми. Не-
смотря на малый размер выборки, в ряде работ [10, 11, 13, 16, 23, 25, 34] анализ нейрофи-
зиологических параметров проводился от 7 до 10 испытуемых и является типичным для 
исследований подобного дизайна. Однако интерпретировать результаты следует с осто-
рожностью, учитывая возможное влияние «конфаундеров» (например, индивидуальные 
вариации в квалификации спортсменов). Результаты, полученные нами с помощью мно-
жественного сравнения Friedman ANOVA, демонстрируют значимые различия во вну-
три-, межмышечной и перекрестной афферентной активности мышц-антагонистов била-
теральных конечностей в фазах опоры и переноса бегового шага во время проталкивания 
пассивной беговой дорожки (p < 0.001). Наши данные согласуются с работами, описы-
вающими фазозависимую модуляцию афферентного контроля рефлекторной возбудимо-
сти спинальных α-мотонейронов мышцы-экстензора во время ходьбы и бега [10–16].

Специальных исследований, направленных на  изучение афферентного контроля 
скоростных беговых движений у человека, мы не обнаружили. Имеется несколько ра-
бот, посвященных изучению афферентного Ib контроля ходьбы у  человека на  осно-
ве методики подавления амплитуды Н-рефлекса экстензора (камбаловидная мышца) 
голени коротколатентной кондиционирующей стимуляции высокопороговых аффе-
рентов [12–14]. Показано, что накожная коротколатентная стимуляция афферентов Ib 
правой медиальной головки икроножной мышцы в начале фаз опоры и окончания ша-
гательного цикла человека снижает их активность, что приводит к облегчению моно-
синаптического Н-рефлекса камбаловидной мышцы, т.е. к снижению нереципрокного 
(Ib) торможения  [12–14]. Установленный нами факт, свидетельствующий о  том, что 
в фазах переноса правой и опоры левой конечностей активность афферентов Ib разги-
бателя стопы в сравнении с ее сгибателем была выражена больше, чем в фазах перено-
са левой и опоры правой конечностей, позволяет предположить, что для скоростного 
бега характерно повышение импульсной активности Ib афферентов от сухожильных 
органов Гольджи в  ответ на  усиление сократительного эффекта мышц голени при 
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проталкивании пассивной беговой дорожки, что, вероятно, обусловливает более силь-
ное нереципрокное (Ib) торможение α-мотонейронов мышц экстензоров (GM) и менее 
выраженное – мышц флексоров (TA). Учитывая физиологическую роль нереципрок-
ного торможения – предохранение от чрезмерного напряжения скелетных мышц, рас-
тяжения сухожилий и обеспечения согласованной координации в активности разных 
мышечных групп и  суставов, можно выразить мнение, что данные нереципрокные 
тормозные взаимодействия мышц-антагонистов голени отражают мощность, развива-
емую мышцами в течение цикла скоростного локомоторного движения. 

Согласно полученным в настоящем исследовании данным, во время скоростного 
бега при проталкивании пассивной беговой дорожки умеренное влияние оказывали 
афференты II группы. Известно, что влияние импульсов, поступающих по афферентам 
группы II к двигательным центрам спинного мозга, может быть различным в зависи-
мости от характера движений конечности, позы, локомоции и  при внезапном ощу-
щении препятствий при передвижении  [7, 24, 32]. Применяя ту же математическую 
модель, которая использовалась в нашем исследовании, Gervasio с соавт. [24] показали, 
что внутримышечный афферентный контроль ходьбы человека по тредмиллу в нор-
мальном темпе сопровождается наибольшей импульсной активностью афферентов II 
группы икроножной мышцы правой конечности в сравнении с афферентами I груп-
пы (Ia и Ib). В недавних наших исследованиях [9] установлена иная закономерность 
внутримышечного проявления импульсной активности первичных и вторичных аффе-
рентных волокон мышц-антагонистов голени правой конечности при ходьбе с постоян-
ной скоростью 3 км/ч по подвижной ленте тредбана, которая характеризуется сильной 
импульсной активностью II, Ia афферентов и слабой – Ib афферентов флексора стопы, 
сильной активностью II афферентов, умеренной – Ia афферентов и слабой – Ib аффе-
рентов экстензора стопы. 

Самым слабым афферентным притоком при скоростном локомоторном движении 
оказался приток от волокон Iа мышц-антагонистов голеней обеих конечностей. Как 
показали многие исследования  [4, 10, 33], при увеличении скорости локомоторных 
движений и во время бега непременным атрибутом является повышение электриче-
ской активности скелетных мышц голени и  фазозависимая модуляция Н-рефлекса 
мышц-синергистов голени (камбаловидная и икроножная), причем модуляция моно-
синаптического рефлекса упомянутых мышц осуществляется синхронно изменению 
ЭМГ-активности мышц в течение цикла ходьбы и бега. Сенсорные входы афферентов 
Ia являются важнейшими в  контроле произвольных и  локомоторных движений. Ак-
тивность Ia афферентов от мышц-антагонистов голени во время ходьбы и бега связана 
с непосредственным участием системы пресинаптического торможения. Эти данные 
хорошо согласуются с результатами Mummidisetty с соавт. [34], которые показали, что 
при стимуляции низкопороговых Ia афферентов правого сгибателя стопы во время 
ходьбы длиннолатентное пресинаптическое торможение (D2-торможение) усиливается 
при опоре на пятку, затормаживая активность α-мотонейронов разгибателя стопы, но 
снижается в поздней фазе опоры и начальной фазе переноса конечности. При беговом 
шаге, как указывают ранние исследования Capaday и  Stein  [10], активация электри-
ческой стимуляцией афферентных волокон Ia TA подавляет возбудимость мотоней-
ронного пула вследствие усиления функциональной активности пресинаптического 
торможения Ia терминалей, проецирующих на мотонейроны камбаловидной мышцы. 
Следовательно, полученные нами данные, свидетельствующие о слабой импульсной 
активности Iа афферентов в цикле скоростного бегового шага, позволяют предполо-
жить, что пресинаптическое торможение может быть первым фактором в регуляции 
афферентной активности скоростных локомоторных движений. По-видимому, для вы-
яснения этого предположения принципиальное значение имеет последующее изучение 
особенностей пресинаптического тормозного обеспечения флексоров и  экстензоров 
при скоростных циклических движениях. 
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Следует отметить, что в  сложных процессах регуляции локомоторных движений 
участвует спинальный координатор – дисинаптическое реципрокное торможение, ре-
ализуемое волокнами Ia через тормозной интернейрон Ia. Отметим, что регуляция ре-
ципрокных отношений (или торможения) в спинальных центрах мышц-антагонистов 
осуществляется непосредственно с участием пресинаптического торможения и супра-
спинальных влияний. О функциональной активности реципрокного тормозного меха-
низма можно косвенно судить по коэффициенту реципрокности мышц-антагонистов. 
Результаты собственных исследований свидетельствуют о  том, что при скоростном 
беге реципрокность гомонимных мышц-антагонистов голени фазозависима и сопрово-
ждается ее повышением в фазу переноса правой конечности и опорный период левой 
конечности. Исследования других авторов подтверждают наличие фазозависимых ре-
ципрокных отношений гомонимных мышц-антагонистов при нормальной ходьбе [34]. 
При коротколатентной стимуляции афферентов Iа флексора стопы установлена фазоза-
висимая модуляция реципрокного торможения гомонимных α-мотонейронов экстензо-
ра стопы при ходьбе, сопровождающаяся его уменьшением в середине фазы переноса 
конечности, но усилением – в ее поздней фазе, а также на протяжении всей фазы пере-
носа. Другие авторы [35] свидетельствуют, что коротколатентная стимуляция афферен-
тов Ia флексора правой конечности во время медленной ходьбы повышает активность 
тормозных интернейронов Ia реципрокного гомонимного торможения экстензора сто-
пы, при этом с увеличением темпа ходьбы выраженность реципрокного торможения 
α-мотонейронов гомонимной мышцы-экстензора возрастает. 

Проведенные нами исследования также показывают, что кроме внутримышечной 
афферентации мышц-антагонистов голени, скоростным локомоторным движениям 
свойственна межмышечная афферентация мышц-антагонистов голени, которой при-
суща разнонаправленная импульсная активность первичных и  вторичных волокон 
в  обеспечении скоростного бегового движения в  разные фазы движения. Такая раз-
нонаправленная межмышечная афферентация, вероятно, необходима не только для 
активации возбуждающих и тормозных интернейронов, но и для осуществления раз-
нообразных коррекций на спинальном уровне и в структурах головного мозга. В от-
личие от скоростного бега, как показано нами ранее [9], межмышечное афферентное 
обеспечение при локомоции по подвижной ленте тредбана сопровождалось сильной 
импульсной активностью афферентов I (Ia и Ib) и II групп экстензора стопы и ослабле-
нием афферентной активности флексора стопы. На основе известных феноменов, свя-
занных с взаимодействием различных афферентных входов на нейрональный аппарат 
мышц-антагонистов и синергистов, авторы полагают, что во время ходьбы афференты 
групп I и II мышцы-экстензора подвергаются на премотонейронном уровне спинного 
мозга большим тормозным влияниям на интернейрональный аппарат спинного мозга 
со стороны афферентных каналов мышцы-флексора, вероятнее всего, с помощью сис-
тем пресинаптического и реципрокного торможения [9].

Кроме того, афферентные влияния наиболее выражены в те фазы скоростного дви-
жения, когда отмечается наибольшая ЭМГ-активность мышц. Так, в фазе опоры бе-
гового шага наиболее активны афференты Ia, Ib, II правого флексора стопы и левого 
экстензора стопы и, соответственно, их ЭМГ-активность, а в фазе переноса – левого 
флексора стопы и правого экстензора стопы и их ЭМГ-активность. Роль афферентных 
влияний заметно снижается в фазы низкоамплитудной ЭМГ-активности мышц-антаго-
нистов голени. 

Обнаруженные нами перекрестные явления в афферентной активности, вероятно, 
обусловлены афферентным перекрестным торможением через комиссуральные интер-
нейроны спинного мозга при альтернирующей активации билатеральных флексоров 
и экстензоров в фазы опоры и переноса конечностей. Коротколатентные перекрестные 
тормозные пути афферентов группы I и II к экстензорам голени билатеральных конеч-
ностей у человека обнаружены сравнительно недавно [19, 36]. Авторы показали, что 
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электрическая кондиционирующая стимуляция Ia афферентов ипсилатерального боль-
шеберцового нерва, иннервирующего камбаловидную мышцу ипсилатеральной конеч-
ности, наносимая за 37–41 мс до тестирующего раздражения, вызывает снижение ЭМГ-
активности (или Н-рефлекса) камбаловидной мышцы контралатеральной конечности 
во время выполнения слабого по величине изометрического сокращения (10–20% от 
максимального произвольного сокращения), сидя и  при ходьбе  [36]. Предполагают, 
что возможным механизмом перекрестного торможения спинальных α‑мотонейронов 
камбаловидной мышцы контралатеральной конечности является коротколатентное ди-
синаптическое реципрокное торможение, опосредованное активацией Ia афферентов 
гомологичной мышцы ипсилатеральной конечности через комиссуральные интерней-
роны на тормозные интернейроны Ia реципрокного торможения  [37]. Перекрестный 
эффект кожных афферентов II при стимуляции тыльной поверхности контралатераль-
ной стопы облегчает α-мотонейроны камбаловидной мышцы ипсилатеральной конеч-
ности в положении стоя и подавляет в начале опорной фазы постановки конечности, 
поздних фазах опоры и переноса [20, 23]. Современные электрофизиологические дан-
ные показывают, что комиссуральные интернейроны как группы I, так и II участвуют 
в  перекрестных сгибательных рефлексах мышц голени у  человека  [22, 24, 38], а  их 
функциональная активность подавляется нисходящими сигналами, активируемыми 
транскраниальной магнитной стимуляцией первичной моторной коры или во время 
локомоторного движения [22, 39, 40].

С точки зрения существующей концептуальной двухуровневой нейронной модели 
ЦГП [3, 5, 6] и известных взаимодействий различных проприорецептивных афферент-
ных входов на интернейрональный аппарат спинного мозга [3, 4, 7] можно предполо-
жить, что в реализации сложнокоординированных скоростных движений в разные их 
фазы конвергенция афферентных потоков от билатеральных мышц флексоров и экс-
тензоров модулирует спинальные интернейроны, α-, γ-мотонейроны и ЦГП, обеспе-
чивая тем самым реципрокные взаимоотношения мышц-антагонистов. Характерный 
локомоторный паттерн скоростных движений подвержен нисходящим тоническим 
(кортикоспинальный тракт) и фазическим (или циклическим) (ретикуло- и вестибуло-
спинальные тракты) влияниям от коры головного мозга, мозжечка, ядер ствола мозга, 
ретикулярной формации, оказывающим возбуждающие и тормозные влияния, адресо-
ванные интернейронам и мотонейронам моно-, поли- и олигосинаптических рефлек-
торных дуг спинного мозга.
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Peculiarities of Afferent Innervation of Antagonist Muscles of the Bilateral Lower 
Legs During High-Speed Locomotor Movements

A. A. Chelnokova, *, M. G. Barkanova, D. A. Gladchenkoa, and R. M. Gorodnicheva

aVelikiye Luki State Academy of Physical Education and Sports, Velikiye Luki, Russia
*e-mail: and-chelnokov@yandex.ru

The article presents the specifics of intra-, intermuscular, and cross-manifestations of 
impulse activity of various groups of afferents (Ia, Ib, and II) of the antagonist muscles 
of the bilateral lower legs when performing high-speed locomotor movements. The 
study involved 9 male athletes specializing in short-distance running who performed 
a locomotor test – pushing a passive treadmill belt for 10 seconds at the fastest possible 
speed. Electromyograms of the antagonist muscles lower legs (m. tibialis anterior, 
m. gastrocnemius med.) were recorded during running, followed by its processing in 
the MatLab program and calculation of the impulse activity of primary and secondary 
afferents using mathematical model based on the prediction of the triggering of muscle 
spindles. It has been established that high-speed running is a cross intramuscular EMG 
pattern of tension of the antagonist muscles of the bilateral lower legs with a transition to 
their relaxation, which depends on the phase of movement. Such muscle innervation in the 
individual phases of a high-speed running step was manifested by effective intermuscular 
coordination of the flexor and extensor in the phases of stance and swing of the right leg, 
pronounced reciprocal relations of homonymous antagonistic muscles of the lower leg in 
the phases of swing of the right and stance of the left legs. Intramuscular proprioceptive 
afferentation of the antagonist muscles lower legs of high-speed movement is characterized 
by the manifestation of strong impulse activity of afferents Ib, moderate afferents II and 
weak Ia afferents of flexors and extensors of the of symmetrical legs. A phase-dependent 
modulation of the intermuscular afferentation of the primary and secondary fibers of the 
flexors and extensors of the bilateral lower legs in the phases of stance and swing of a high-
speed running step is shown. The cross-interactions of afferent activity of homologous 
muscles of the bilateral lower legs in different phases of movement, characteristic of 
a high-speed running step, have been established. The identified features of intramuscular, 
intermuscular, and cross-limb afferent activity during running reflect their key role in 
regulating the inhibitory interneuron network of the spinal cord, which maintains targeted 
muscle contraction and modulates motor output parameters as a  whole. The supposed 
reflex mechanisms of high-speed locomotor movements are discussed on the basis of well-
known phenomena associated with the interaction of various afferent inputs to the spinal 
cord neuronal apparatus in the system of lower leg antagonist muscles.

Keywords: afferents, interneurons, spinal inhibition, muscles, central pattern generator, 
high-speed locomotor movements


