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ДОПОЛНИТЕЛЬНЫХ ПУТЕЙ ПРОПРИОЦЕПТИВНОЙ 

СИГНАЛИЗАЦИИ

Нейрофизиологические исследования последних лет с очевидно
стью показывают, что, помимо задних столбов спинного мозга, суще
ствуют и другие пути проприоцептивной сигнализации, обеспечивающие 
передачу импульсов „снизу вверх1*—от мышечно-суставного аппарата 
к головному мозгу [1 — 8, 10—21].

Методом вызванных потенциалов (evoked potentials) в сочетании 
с острыми и хроническими повреждениями спинальных трактов уста
новлено, что эти дополнительные пути проприоцептивной сигнали
зации представлены как в боковых, так и в передних столбах спинного 
мозга [12—21]. Высказано предположение [1—8], что они играют 
важную роль в обеспечении компенсации функциональных нарушений, 
вызванных повреждением основного коллектора проприоцепции—зад
них столбов спинного мозга.

Настоящее исследование было предпринято с целью дальнейшего 
изучения удельного значения этих дополнительных путей в осуще
ствлении координированных моторных актов. Опыты проводились на 
собаках, у которых ампутировалась одна из задних конечностей, а 
затем производилось поэтапное повреждение боковой половины спин
ного мозга и задних столбов. Такая постановка экспериментов была 
вызвана стремлением уменьшить афферентную (проприоцептивную) 
сигнализацию с задней конечности и проследить за динамикой функ
циональных перестроек в сфере локомоции и за характером формиро
вания условных электрооборонительных рефлексов с этой конечности.

Методика
Исследования проводились на трех щенках в возрасте 3—3,5 

месяцев и двух взрослых собаках. Гемисекция осуществлялась путем 
вырезывания из боковой половины спинного мозга кусочка ткани 
длиной в 4 — 5 мм.

Техника операции сводилась к следующему. У животного, 
находящегося под глубоким морфийно-эфирным наркозом, производи
лась ламинэктомия (в области 1—3 поясничных позвонков), затем 
вскрывалась твердая мозговая оболочка. Спинной мозг в области на- 
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мечаемого повреждения освобождался от мягкой мозговой оболочки 
с помощью специального крючка, применяемого при спинальных опе
рациях [9]. Появившееся при этом кровотечение останавливалось 
прикладыванием к поверхности мозга марлевых шариков. Глазным 
скальпелем по sulcus medianus posterior производился продольный 
разрез всей толщи спинного мозга длиной в 8—10 мм. В область про
дольного разреза вводилась тонкая металлическая пластинка до упора 
в вентральную стенку спинномозгового канала. Затем, придерживая 
ее в вертикальном положении, двумя параллельными поперечными 
разрезами боковой половины спинного мозга вырезывался кусочек 
ткани. Металлическая пластинка, разделяющая симметричные половины 
спинного мозга, предохраняла ткань противоположной стороны от 
поранения. Вырезанная ткань пинцетом извлекалась наружу. Метал
лическая пластинка удалялась, и после остановки кровотечения на рану 
послойно накладывались швы.

Повреждение задних столбов производилось путем их удаления 
на протяжении нескольких сантиметров по ранее описанному нами 
способу [9].

У четырех подопытных животных сначала производилась ампу
тация одной из задних конечностей, затем повреждение боковой по
ловины спинного мозга над поясничным утолщением, а спустя несколько 
недель после этого — удаление задних столбов в области средних или 
нижних грудных сегментов. Повреждение боковой половины спинного 
мозга всегда производилось на стороне ампутированной конечности.

У пятого животного (щенок Пушинка) сначала была произведена 
гемисекция, затем (спустя 2 месяца) —ампутация задней конечности, 
через полмесяца — удаление задних столбов (табл.).

После трех операций у животных вырабатывались условные 
электрооборонительные рефлексы с оставшейся задней конечности. 
Выработка условных рефлексов производилась по щадящей методике 
[4]. После окончания экспериментов спинной мозг каждой собаки 
подвергался гистологическому контролю.

Результаты исследований

Все животные, лишенные задней ноги, оправившись от наркоза, 
начинали свободно передвигаться на оставшихся трех конечностях. 
Походка отличалась тем, что при ходьбе задняя нога совершала под
прыгивающие движения. Гемисекция, произведенная через 12—20 дней 
после первой операции, приводила к функциональным нарушениям, 
различно выраженным у щенят и взрослых собак. Щенки Пушистая 
и Коричневая в первый же послеоперационный день могли стоять 
(рис. 1) и даже ходить, пользуясь тремя конечностями. Однако при 
ходьбе осторожно наступали задней ногой, держа ее в полусогнутом 
состоянии и перебрасывая тяжесть тела на передние конечности. На 
3—4 день они уже вполне активно пользовались задней конечностью.
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Г а б л и ц а

Кличка 
животного

Возраст 
к началу 

опыта
Первая операция Вторая операция Третья операция

Пушистая 3 месяца 13. XII. 1956 г. 
ампутация левой 

задней конечное ги.

•25. XII. 1956 г. 
левосторонняя геми
секции в области 
2—3 поясничных по
звонков.

15. I. 1957 г. 
удаление задних 
столбов в области 
9—1С грудных по
звонков.

Коричневая 3-3,5 
месяца

13. XII. 1955 г. 
ампутация левей 

задней конечности.

25. XII. 1956 г. 
левосторонняя геми
секция в области 
1—2 поясничных по
звонков.

15. I. 1957 г. 
удаление задних 
столбов в области 
8—9 грудных по
звонков.

Миличка 1,5 года 29. 1. 195? г. 
ампутация левой 

задней конечности.

21. 11. 1957 г.
левосторонняя геми
секция в области
2—3 поясничных по
звонков.

5. V. 1957 г. 
удаление задних 
столбов в области 
6 ֊8 грудных по
звонков.

Волга 1,5 года 8. I. 1957 г. 
ампутация правой 

задней конечности.

22. I. 1957 г. 
правосторонняя ге
мисекция в области 
2—3 поясничных по
звонков.

16. II. 1957 г. 
удаление задних 
столбов в области 
5—6 грудных по
звонков.

Пушинка 3-3,5 
месяца

25. XII. 1956 г.
левосторонняя 

гемисекция в обла
сти 2—3 пояснич
ных позвонков.

2. III. 1957 г 
ампутация левой 

задней конечности.

19. III. 1957 г. 
удаление задних 
столбов в области 
8 9 грудных по
звонков.

Рис. 1. Щенки Пушистая (слева) и Коричневая (справа) на следующий день 
после гемисекции.

Собаки Миличка и Волга после гемисекции в течение первых 
двух недель не могли ходить на трех лапах. Миличка передвигалась 
на передних конечностях, волоча свалившийся на левый бок (сторона 
гемисекции) таз. Задняя правая нога при этом совершала слабые от
талкивающие движения. Волга же передвигалась на передних лапах, 
держа на весу заднюю часть туловища. При передвижении она иногда 
слабо разгибала левую заднюю конечность, касаясь при этом пола. В 
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случае придерживания собак за хвост они разгибали заднюю конеч
ность и опирались о пол, ио стоять в такой позе без помощи экспе
риментатора не могли. На 17-й день после левосторонней гемисекции 
Миличка уже могла стоять на задней ноге и осторожно передвигаться. 
При этом туловище было искривлено, таз опущен в левую сторону. 
В последующие дни ходьба стала более Свободной.

Волга на 11-й день после гемисекции уже могла без посторонней 
помощи стоять на всех трех лапах, а с 13—14 дня — ходить на них. 
Однако после нескольких шагов задняя конечность слабела (сгибалась), 
и собака перебрасывала всю тяжесть тела на передние конечности. 
В последующие дни слабость задней конечности исчезла, и собака 
свободно стала передвигаться на трех ногах.

В стадии компенсации моторных нарушений, вызванных геми
секцией, у всех животных были удалены задние столбы спинного 
мозга. Операция не вызвала каких-либо существенных изменений в 
походке животных. Оправившись от наркоза, собаки передвигались на 
трех конечностях. В отличие от щенят, у взрослых животных в первые 
дни наблюдалась некоторая слабость задней ноги. Это выражалось в 
частом приседании на заднюю конечность и неполном ее разгибании 
при ходьбе.

Получив описанные данные, мы приступили к выработке условных 
электрооборонительных рефлексов на положительный и отрицательный 
(дифферепцировочный) звонки.

Во время опытов с- условными рефлексами задняя часть тела 

Рис. 2. Щенок Пушистая. Условные 
электрооборонитсльные рефлексы. 
Сверху вниз: Схематические изо
бражения поперечников спинного мозга, 
на которых штриховкой показаны раз-

собаки фиксировалась таким обра
зом, что она, не падая, могла сво
бодно поднимать и опускать заднюю 
конечность.

У Пушистой выработка услов
ных рефлексов была начата спустя 
четыре дня после трет։ ”й ( п рации. 
Положительная реак шя в в об
щего беспокойства и отдергивания 
конечности появилась на 10-м соче
тании (20. I. 1957 г.), а с 21—22-го 
сочетания (22. 1. 1957 г.) она при
няла тонический характер. На 
положительный звонок щенок под

меры нанесенного оперативного по
вреждения; запись двигательной реак
ции конечности; отметка условного 
раздражения; отметка безусловного 
раздражения; отметка времени в сек.

нимал ногу и держал ее в согнутом 
состоянии в течение всего периода 
действия условного раздражителя 
(рис. 2). Четкая дифференцировка 
выработалась на восьмом примене

нии отрицательного условного сигнала и в дальнейшем не исчезала.
У Коричневой, выработку условных рефлексов у которой мы на

чали на третий день (18. I. 1957 г.) после удаления задних столбов, 
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положительная двигательная реакция в виде отдергивания лапы также 
появилась на 9—10-м сочетании, а тоническая реакция на 32-м (рис. 3).
В отличие от щенка Пуши
стой у Коричневой диффе
ренцировка, выработавшаяся 
после пяти применений отри
цательного условного раздра
жителя, часто растормажи
валась.

У Милички выработка 
условных рефлексов была 
начата через неделю после 
удаления задних столбов 
(13. V. 1957 г.). Первая поло
жительная реакция в виде

-7&ЛЮЛ'-
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Рис. 3. Щепок Коричневая. Условные элек- 
грооборонительные рефлексы.

Обознач. те же. что и на рис. 2.
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слабого подъема задней лапы 
появилась на 7-м применении 
положительного условного 
сигнала. В дальнейшем (па 30— 
35-м сочетании} эта реакция 
приобрела условнотонический 
характер (рис. 4). Дифферен
цировка, появившаяся на 4-м 
применении отрицательного 
условного раздражителя, оста
валась нулевой во всех после
дующих опытах.

У Волги опыты по услов
ным рефлексам были начаты

Рис. 4. Собака Миличка. Условные электро- 
оборонительные рефлексы.

Обознач. те же, что и на ‘рис. 2.

спустя пол месяца после удаления 
задних столбов спинного мозга 
(4. III. 1957 г.). На 13-м сочетании 
звонка с током у собаки появился 
условный рефлекс в виде отдер
гивания конечности, а на 40-м со
четании она приняла условнотони
ческий характер (рис. 5). Диффе
ренцировка, образованная на пятом 
применении отрицательного звон
ка, оставалась нулевой во всех 
последующих опытах. Следует 
отметить, что в экспериментах с 
Волгой при многократном (10՜—15 
раз) применении условного раздра

I; Л '11;!||11|||1|Л11111111!П!1111|;'|1||.!М1ШШШ11Шй1Ш-Ъ----- Ш1. 111 .< -ШШ.! Ш.

Рис. 5. Собака Волга. Условные рефлексы.
Обознач. те же, что и на рис. 2.

жителя четкая условнотоническая реакция наблюдалась лишь в начале 
работы. К концу опыта она сменялась слабым подъемом конечности.
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В опытах с Пушинкой, у которой операции были произведены в 
несколько иной последовательности, чем у предыдущих животных 
(табл.), нам также удалось выработать четкие условные рефлексы.

Таким образом, гемисекция и последующее удаление задних 
столбов не препятствовали формированию условных локально-двига
тельных реакций с задней „пораженной" конечности.

Заключение

У собак различного возраста, лишенных одной задней конеч
ности, изучались особенности функциональных перестроек, вызванных 
поперечной перерезкой боковой половины спинного мозга и удалением 
задних столбов. Так как гемисекция производилась над поясничным 
утолщением со стороны ампутированной конечности, а удаление зад
них столбов — в нижних грудных сегментах, то оставшаяся задняя нога 
в значительной степени лишалась афферентной сигнализации. В этом 
случае информация от мышечно-суставного аппарата, столь важная 
для обеспечения координированного моторного акта, могла достигнуть 
головного мозга только через те спинальные пути, которые оставались 
невредимыми в боковом и переднем столбах интактной части спинного 
мозга. Этот своеобразный прием частичной деафферентации должен 
был помочь выяснить значение и функциональные возможности остав
шихся спинальных афферентных систем в обеспечении тех центрально
периферических взаимоотношений, из которых слагаются координи
рованные двигательные акты.

Проведенные нами опыты показали, что вслед за гемисекцией у 
животных наблюдаются временные функциональные нарушения, кото
рые в зависимости от возраста животного и степени повреждения 
мозговой гкани компенсируются в различные отрезки времени. Уда
ление задних столбов у этих же животных не приводит к сколько- 
нибудь существенным нарушениям. У всех подопытных собак после 
обеих спинальных операций формируются локальные условнотони
ческие двигательные рефлексы с „пораженной" конечности.

Таким образом, результаты нашего исследования позволяют за
ключить, что оставшиеся после операций спинальные пути проприо- 
и экстероцептивной сигнализации оказываются еще достаточными, 
чтобы обеспечить передачу информаций „снизу вверх" к головному 
мозгу и дать последнему возможность точно управлять функцией 
опорно-двигательного аппарата.

Физиологическая лаборатория
Научно-исследовательского института акушерства и гинекологии

Минздрава Армянской ССР Поступило 31. X. 1958 г.
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1.. II. ղամրարցան
ԱԶԴԱՆՇԱՆԱՅԻՆ ՀԱՎԵԼՅԱԼ ՊՐՈՊՐԻՈՑԵՊՏԻՎ ՈՒՂԻՆԵՐԻ ՖՈՒՆԿՑԻՈՆԱԼ ՆՇԱՆԱԿՈՒԹՅԱՆ ՇՈՒՐՋԸԱ if փ ո ւի ո I. if

Մեկ հետին վերջույթից ղրկվ ած տարրեր հաս ակի շների մոտ ուսում- 
նասիրվել են ֆունկցիոնալ վերակաոուցոլքքեերի հատկանիշները ( լուրահատ- 
կութլունները)> որոնք առաջ են եկել ողնուղեղի կոգժնալին կեսի միջաձիգ 
հատման և. հետին սլուների հեռացէք ան հետևանքով։

Մեր փորձերը ցույց են տալիս, որ հեմ ի ս եկց ի ա լի ց հետո կենդանիների 
մոտ ‘ւ կատվու մ են անցոդիկ ֆունկցիոնալ իէանղարոււքեեր, որոնք կոմպեն- 
սացիալի են ենթարկվում տարբեր ժամանակների ընթացքում, նաւած կեն
դանու տարիքին և ուղեղ ալին հլուսվածքի ւիւասվածքի աստիճան ին: Հետին 
սլուների ԿեռաղոււՈէ ալդ կենդանիների մոտ առագ չի բերում քիէ թե շատ 
Լական խանգարումներ: Փորձի տակ գսւնվո ղ բոլոր շների մոտ ողնուղեղածին 
երկու վիրահսէտու ժիղ հետո մշակվում են տեղական պա լմտնական տոնիկ- 
շարժողական ռեֆլեքսներ «վնասվածդ ւքերջուլթից։

Ալսպիսով, մեր հեւոտղոտուի' լան արդյունքները թուլլ են տալիս հան
գելու ալն ե գրակացո ւթ լան ը , որ վիրահատումից հետո մնա ցած ողնուղեղա- 
վէն պրոպրիո-և է քս սւ ե բո ցե պ տ իվ ուղիներն ի վիճակի են հաղորդելու սւեղե- 
կութլուններ ([ներքևից * վերև)) դեպի գանգուղեղը և վերջինիս հնարավորու֊ 
թլուն տալու ճշգրիսւ կերպով ղեկավարելու շարժողական ոեակցի աները:
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