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LOKOMOCJA SSAKOW: KOORDYNACJA RUCHOW KONCZYN

WPROWADZENIE

Zycie wiekszosci zwierzat jest zwigzane z pewnym, specyficznym obszarem
nazywanym strefg mieszkalng. Potozenie i zasieg tej strefy zalezy miedzy innymi
od wielkos$ci zwierzecia, sposobu odzywiania sie oraz od zdolnosci celowego
przemieszczania sie, czyli lokomocji. W zaleznosci od charakteru srodowiska,
w ktorym dany gatunek zyje, spotykamy rozne formy poruszania sie. U ssakow
oprocz typowej lokomocji naziemnej rzadziej wystepuje ptywanie oraz w przy-
padku nietoperzy — latanie. Lokomocja, podobnie jak kazda aktywnos¢, znaj-
duje sie pod kontrolg osrodkéw motywacyjnych. Pozwala ona, miedzy innymi,
na eksploracje srodowiska, zdobywanie pokarmu, poszukiwanie partnera se-
ksualnego oraz ucieczke w przypadku zagrozenia. Wszelkie stany popedowe,
takie na przyktad jak gtéd czy pragnienie, wyzwalajg aktywnos¢ lokomocyjna.
Motywacja wyznacza cel lokomocji oraz predkos¢ poruszania sie. Inaczej porusza
sie zwierze w czasie eksploracji, a inaczej w czasie ucieczki lub ataku.

Lokomocja jest wynikiem skoordynowanych ruchdéw catego ciata, chociaz
u ssakow gtdéwna czes¢ sit potrzebnych do przemieszczenia sie zwierzecia jest
wytwarzana z reguly przez miesnie konczyn. Dlatego najczesciej opisuje sie
lokomocje naziemnag za pomoca kolejnosci stawiania nég na podtoze. Obserwacja
poruszajgcych sie zwierzat pozwolita nawyroéznienie typowych sekwencji ruchéw
konczyn. Kazdg taka charakterystyczng sekwencje nazywa sie chodem. Stwier-
dzono, ze istnieje Scisty zwigzek pomiedzy cechami morfologicznymi danego
gatunku a rodzajem uzywanych choddw (Hitdebrana 1989).

W czasie ruchu zwierze zuzywa duze ilosci energii. Skonczone zasoby energii,
ktorymi dysponuje zywy organizm oraz zwigzana z tym koniecznos¢ ciggtego ich
odnawiania spowodowaty, ze w rozwoju filogenetycznym zostaty wyselekcjo-
nowane chody wymagajgce najmniejszych naktadéw energii. Wiekszos¢ energii
wytwarzanej w czasie intensywnego biegu jest zamieniana w ciepto, ktore ku-
mulujac sie w organizmie wywotuje zmeczenie. R6zne gatunki ssakéw maja
rozng tolerancje na zmeczenie wywotane intensywng lokomocjg (Caputa 1993).
Drapiezniki oraz ssaki niedrapiezne, ktore majg bezpieczng nisze ekologiczng
tatwo reaguja zmeczeniem. Natomiast ssaki parzystokopytne zyjace na otwartej
przestrzeni i wskutek tego narazone na czeste ataki drapieznikdéw majg znacznie
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wiekszg tolerancje na zmeczenie (Caputa 1993). Dlatego tez sposrdod kilku tysiecy
teoretycznie mozliwych choddw (Koozenkanani i McGhee 1973) poszczegblne
gatunki ssakéw wykorzystuja zaledwie kilka lub kilkanascie optymalnych pod
wzgledem energetycznym chodéw (Hitdebrana 1989). Na przyktad u koni opisano
az 21 réznych chodéw, z czego w warunkach naturalnych jest uzywanych tylko
pie¢. Kazdy z chodéw charakteryzuje odmienny zakres szybkosci poruszania sie
i dlatego kazdy z nich uzywany jest w r6znych kontekstach behawioralnych.

Zasada minimalizacji wydatku energetycznego nie stosuje sie do sytuacji
decydujacych o przezyciu danego osobnika. Ma to miejsce zaréwno w czasie
polowania, jak i ucieczki. Ofiara ataku zmusza swéj organizm do maksymalnego
wysitku i ilos¢ traconej energii oraz zmeczenie wywotane przegrzaniem maja dla
niej drugorzedne znaczenie az do momentu catkowitego wyczerpania organizmu
(Caputa 1993). Roéwniez drapieznik musi racjonalnie gospodarowac¢ swoimi
zasobami energetycznymi. Nawet tak szybkie zwierzeta jak gepardy, ktore
potrafig biega¢ z szybkoscig do 110 km/godz. rezygnuja z poscigu, jesli nie
schwytajg ofiary na dystansie okoto 100 m (Gambarjan i wspotaut. 1971). Kazda
nieudana préba ostabia zwierze a tym samym zmniejsza szanse zdobycia
pokarmu.

Minimalizacja wydatku energetycznego jest realizowana poprzez wybor ro-
dzaju chodu i zakresu szybkos$ci poruszania sie. U wiekszosci ssakéw lgdowych
typowym sposobem poruszania sie jest bieg z umiarkowang szybkoscig (B+asz-
czyk 1984). W ten sposéb porusza sie wiekszo$¢ gatunkoéw kotéw w czasie
eksploracji swoich terenéw towieckich (Gambarjan i wspétaut. 1971). W czasie
poszukiwania pokarmu tygrys przebywa codziennie ponad 50 km. Jesli uwzgle-
dnimy, ze tylko co pigty atak na ofiare koriczy sie sukcesem, wynika stad
wielkie znaczenie racjonalnego gospodarowania zasobami energetycznymi u
drapieznikéw.

W warunkach naturalnych przemieszczanie sie osobnika ma zazwyczaj
okreslony cel: zdobywanie pokarmu, ucieczka, czy poszukiwanie partnera se-
ksualnego. Realizacja takich cel6w zalezy od sprawnosci poruszania sie. Spraw-
nos¢ ta zalezy od ogélnego stanu organizmu, a w szczegélnosci od umiejetnosci
szybkiego reagowania na réznego typu zaktdcenia. W czasie biegu zwierze moze
trafi¢c na niespodziewane przeszkody, nieréwnosci podioza, czy inne zmiany
warunkéw lokomocji. Pomimo tych przeszkéd osobnik musi kontynuowac loko-
mocje. Celem dynamicznej kontroli stabilnosci lokomocjijest utrzymanie ciagto-
Sci i ptynnosci ruchu (Hitdebrana 1989). Glownym elementem kontroli stabil-
nosci lokomocjijest koordynacja ruchdw zwierzecia. Ssaki postuguja sie statymi
wzorcami koordynacji ruchéw koriczyn, ktére, jak sie wydaje, sg wpisane
w strukture rdzenia kregowego — gtéwnego osrodka kontrolujgcego ruchy loko-
mocyjne (Loeb 1989). Jednakze dzieki aktywnosci trzech gtéwnych ukitaddéw
sensorycznych: wzroku, narzadu rownowagi (btednika) oraz czucia gtebokiego
(propriocepcji), jest mozliwa adaptacja rdzeniowych programéw koordynaciji
ruchow konczyn do aktualnych warunkoéw zewnetrznych. Dostosowywanie takie
odbywa sie zaréwno poprzez zmiany ruchu kazdej koriczyny z osobna, jak
i poprzez modyfikacje koordynacji ruchéw kornczyn.
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PODSTAWOWE CHODY CZWORONOZNE

Zasadniczy podziat chodéw naturalnych ssakow wprowadzit Howe 11 (1944).
Opierajac sie na rejestrowanych w czasie lokomocji sekwencjach faz podparcia
i przeniesienia koriczyn Howell podzielit lokomocje czworonozng na chody syme-
tryczne obejmujgce przede wszystkim step, ktus i inochdd oraz na chody nie-
symetryczne, do ktérych zaliczyt r6zne odmiany galopu. Podstawowym Kryte-
rium powyzszego podziatu jest symetria ruchéw koriczyn po obu stronach ciata
(Suhanov 1967, Gritiner 1975, Hildebrand 1966) w kI’USie, na przyk’rad,
zwierze podpiera sie na przemian parami koriczyn diagonalnych, to znaczy po
podparciu na nogach prawej przedniej i lewej tylnej nastepuje podparcie druga
para przekatna (lewa przednia i prawa tylna). Natomiast w czasie inochodu
osobnik podpiera sie na zmiane parami koriczyn jednostronnych. Ten ostatni
chéd symetryczny wystepuje gtdwnie u zwierzat o proporcjonalnie dtugich kon-
czynach w stosunku do diugosci tutowia, gtéwnie u wielbtaddw i zyraf a takze
u niektérych ras pséw i koni (Hitdebranda 1989).

Koordynacje konczyn w czasie najczesciej obserwowanych chodéw czworo-
noznych ilustruje rysunek 1 Na tym rysunku chody symetryczne reprezentuje
step i klus. Pod kazda figurka zwierzecia pokazano odpowiadajacy danej fazie

Rys. 1. Koordynacja koniczyn w trzech gtéwnych chodach konia.

Pod kazdym rysunkiem zwierzecia umieszczono odpowiadajaca danej fazie ruchu formute podpar-
cia. Czarnymi punktami zaznaczono konczyny majace kontakt z podtozem.

lokomocji wzorzec podparcia. Taki sposob opisu lokomocji wprowadzit, jeszcze
pod koniec XIX wieku, amerykanski fotograf i badacz lokomocji Muybridge
(1957). Nie dysponujac jeszcze kamerg filmowa wykonat on, jako pierwszy, serie
fotografii kolejnych faz lokomocji konia. Wykorzystat do tego celu szereg apara-
téw fotograficznych ustawionych wzdtuz drogi zwierzecia. Migawki aparatow
byly wyzwalane kolejno za pomoca nitek przeciggnietych w poprzek drogi. Na
podstawie analizy zdje¢ uzyskano pierwsze sekwencje ruchéw lokomocyjnych,
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zapisywanych za pomoca czterech kropek reprezentujacych poszczegélne nogi
zwierzecia (rys. 1). Ciemne kropki oznaczajg koriczyny w fazie podparcia ajasne
— konczyny w fazie przeniesienia (czyli nie stykajgce sie z podtozem). Wprowa-
dzony przez Muybridge’a opis chodu, tak zwana formuta podparcia, miatjednak
zasadniczg wade. Formuta podparcia nie pokazuje czasu trwania poszczegol-
nych faz.

Inny graficzny opis koordynacji ruchéw lokomocyjnych konczyn, nazywany
diagramem chodu, przypisywany jest Hitdebrandowi (1959). Przykladowy dia-
gram chodu dla idgcego stepem kota pokazano na rysunku 2. Chciatbym jednak
podkresli¢, ze na wiele lat przed pracami Hildebranda diagramy chodu wprowa-
dzit Mmarey (1874). Wykorzystujac czujniki pneumatyczne montowane do kopyt
konskich, Marey zapisat typowe sekwencje faz podparcia i przeniesienia czterech
konczyn jednoczes$nie (rys. 3). Prace Mareya, cho¢ dzisiaj zapomniane, prawie
o caly wiek wyprzedzity podobne osiggniecia w dziedzinie badarh lokomocji.

Rys. 2. Diagram chodu kota poruszajgcego sie stepem.

Dtugosé¢ linii odpowiada okresowi kontaktu konczyny (LT — lewej tylnej, LP — lewej przedniej, PP

— prawej przedniej, PT — prawej tylnej) z podtozem. W dolnej czesci rysunku pokazano utozenie

tylnej i przedniej konczyny w czasie kolejnych okreséw fazy podparcia. Poszczegélne okresy odpo-
wiadajg cyklom prostowania (E) i uginania (F) konczyny. Szczegétowy opis w tekscie.

Duzy postep w badaniach nad lokomocjg uzyskano dzieki metodzie filmowa-
nia zwierzecia w ruchu za pomocg szybkiej kamery filmowej (Wetzet i Stuart
1976). Metoda ta, chociaz pozwolita na dos¢ doktadne pomiary faz lokomocji oraz
katéw stawowych koriczyn, okazata sie jednak bardzo pracochtonna, gdyz
obrébka danych wymagata analizy filmu klatka po klatce. Pojawita sie wiec
potrzeba opracowania nowej metody pozwalajacej na automatyczng obrébke
danych. W Instytucie Biologii Doswiadczalnej im. M. Nenckiego opracowano
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nowa technike rejestracji faz podparcia z czterech koriczyn réwnoczesnie, tak
zwang metode rejestracji kontaktéw elektrycznych (Afeit i Kasicki 1975). Na
nogach kota umieszczano ,buciki”, do ktorych byly mocowane elektrody. Kon-
takt kazdej elektrody z przewodzgacym podiozem powodowat zamkniecie odpo-
wiedniego obwodu elektrycznego. Fakt zetkniecia koriczyny z podtozem zapisy-
wano za pomocg rejestratora atramentowego. Podobng zasade rejestracji faz
podparcia i przeniesienia wykorzystali w swoich doswiadczeniach badacze ame-
rykanscy (Cnhapin i wspllaut. 1980). Jednak zamiast umieszczania na nogach
zwierzecia bucikéw-elektrod, ktére moga zakiécaé lokomocje, wykorzystano
zjawisko przewodnictwa elektrycznego w zywej tkance. Kontakt konczyny z
przewodzacym podtozem, potgczonym ze zrodtem pradu zmiennego o czestliwo-
Sci kilku kilohercow byt rejestrowany za pomoca elektrod implantowanych na
miesniach nég. Metoda ta pozwalata na jednoczesna rejestracje faz podparcia
i przeniesienia oraz aktywnosci elektrycznej miesni.

Rys. 3. Rejestracja koordynacji
ruchéw konczyn za pomoca apa-
ratu Mareya (Marey 1874).

Jezdziec trzyma rejestrator w reku.
Od aparatu odchodzg rurki gumowe
potaczone z czujnikami pneumatycz-
nymi przytwierdzonymi do kopyt ko-
nia. W dole rysunku pokazano zare-
jestrowany ta metoda diagram kiu-
sa. Aktualna faza podparcia kon-
czyn jest zaznaczona biatg kropka.

Pomimo szeregu niedogodnosci technicznych, zwigzanych z powyzszymi me-
todami, udato sie zarejestrowac u kotéw dtugie sekwencje faz podparcia w czasie
lokomocji w warunkach naturalnych (kasicki 1979). W pracy tej zostaty opisane
zmiany czasow trwania poszczegélnych faz cyklu kroku przy réznych predko-
Sciach i w réznych chodach.

Metoda rejestracji kontaktéw elektrycznych, majaca niewatpliwg przewage
nad technika filmowa, miata dos¢ istotng wade — nie dawata zadnych informac;ji
na temat diugosci kroku i nie pozwalata mierzy¢ szybkosci poruszajacego sie
zwierzecia. W wyniku wieloletnich wysitkow zostata opracowana nowa metoda
rejestracji koordynacji koriczyn w czasie lokomocji (Afe1t i wspélaut. 1983a,
Btaszczyk 1984, Blaszczyk i Dobrzecka 1985) Nazwaana metOdQ dWUWymia-
rowych diagraméw chodu. W tej metodzie zapis typowych sekwencji czaséw
trwania faz podparcia i przeniesienia zostat uzupetniony o dodatkowy parametr
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przestrzenny — dtugos¢ kroku kazdej konczyny. Dzieki temu dwuwymiarowe
diagramy chodu pozwalaja na okreslenie szybkosci lokomocji. Pierwotnie meto-
da ta byta wykorzystywana do rejestracji lokomocji psa (Afe 1t i wspétaut. 1983b,
Btaszczyk 1984, Btaszczyk i Dobrzecka 1986, 1989a, b, 1995) Obecnie jest
uzywana réwniez do badania u kotéw zmian koordynacji koriczyn powstatych
w wyniku uszkodzert wybranych struktur rdzenia kregowego (Gorska | wspot-
aut. 1993).

Dwuwymiarowe diagramy chodu sa rejestrowane w czasie lokomocji na
stacjonarnym podtozu (rys. 4). Na palcach zwierzecia sg umieszczone delikatne
elektrody zbudowane z cienkiego splotu miedzianego, pozwalajace na rejestracje
kontaktu konczyny z podtozem. W czasie badania zwierze porusza sie po dzie-
sieciometrowej biezni zbudowanej z delikatnej metalowej siatki. Konce biezni sg
zasilane pradem statym o napieciu rzedu 80 mV. W ten sposéb uzyskano liniowy
rozktad napiecia wzdtuz drogi zwierzecia. Zapis dwuwymiarowego diagramu
chodu ktusujacego psa pokazano na rysunku 5. Kontakt konczyny z podtozem
jest rejestrowany w postaci impulsu prostokgtnego, ktérego czas trwania wyzna-
cza dtugo$¢ fazy podparcia danej koriczyny. Z kolei dtugos$¢ przerwy pomiedzy
impulsami réwna jest fazie przeniesienia. Z uwagi na istnienie liniowego rozkia-
du napiecia wzdtuz biezni, amplituda impulsu prostokatnego zalezy od odlegto-
Sci miejsca postawienia koriczyny w stosunku do poczatku biezni. Réznica
amplitud dwoch kolejnych impulséw wyznacza diugos¢ kroku. Metoda dwuwy-
miarowych diagraméw chodu pozwala na kompleksowe i w petni skomputeryzo-
wane badania lokomocji. Dzieki tej metodzie zostaly zbadane mechanizmy
regulacji predkosci lokomocji u pséw (Btaszczyk 1984, Btaszczyk i Dobrzecka
1989a), zmiany koordynacji ruchéw koniczyn w wyniku jednostronnego uszko-
dzenia pierwszorzedowej kory ruchowej u pséw (B+aszczyk i Dobrzecka 1995)
oraz zmiany koordynacji ruchéw konczyn i powr6t funkcji lokomocyjnych po
uszkodzeniach rdzenia kregowego u kotéw (Gesrska i wspétaut. 1993).

Rys. 4. Rejestracja koordynacji ruchéw koriczyn metoda dwuwymiarowych diagramow
chodu.

Wzdtuz dziesieciometrowej metalowej biezni, wlkgczonej w obwéd zrédia pradu statego (U) o napieciu

80 mV, porusza sie pies z umieszczonymi na palcach elektrodami. Elektrody rejestrujg kontakt

konczyny z podtozem. Sygnaty te — RH, LH, LF, RF — sg przekazywane do rejestratora (REG). Jeden
z koricoéw biezni jest uziemniony (GND).

Duza zaletg opracowanej przez nas metody jest badanie lokomocji na statym
podiozu, czyli w warunkach zblizonych do naturalnych. W wiekszosci osrodkéw
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naukowych bada sie lokomocje zwierzat poruszajacych sie na ruchomej biezni
(Btaszczyk | Loeb 1993). Bieznie takie znalazty powszechne uznanie dzieki
matym rozmiarom. Ruchoma bieznia utatwia rowniez rejestracje aktywnosci
elektrycznej miesni i r6znych osrodkéw nerwowych zaangazowanych w kontroli
lokomocji, gdyz tylko koriczyny zwierzecia poruszajg sie wzgledem ruchomego
bieznika, a cate zwierze pozostaje w miejscu. Niestety okazato sie, ze lokomocja
zwierzecia poruszajacego sie na ruchomej biezni jest inna od tej obserwowanej
w naturalnych warunkach (B+aszczyk i Loeb 1993). Na ruchomej biezni oprocz
zmiany poszczegoélnych faz kroku jest zmieniona réwniez koordynacja koriczyn.
Na przykiad koty na ruchomej biezni poruszaja sie inochodem. Ten typ koordy-
nacji nigdy nie jest obserwowany w warunkach naturalnych.

Rys. 5. Dwuwymiarowy diagram zarejestrowa-
ny u klusujacego psa.

Zetkniecie sie konczyny z podtozem jest zapisywane w
postaci prostokatnego impulsu, ktérego czas trwania
zalezy od dtugosci fazy podparcia. Réznica amplitud
pomiedzy kolejnymi impulsami wyznacza dtugos¢ kroku.
Oznaczenia poszczegélnych konczyn jak na rysunku 2.

KONCZYNA JAKO ELEMENT WYKONAWCZY SYSTEMU LOKOMOCYJNEGO

Lokomocja jest wynikiem sekwencyjnego procesu wytwarzania sity napedo-
wej poprzez konczyny zwierzecia. W lokomocji naziemnej konczyny oprocz wy-
twarzania sity napedowej, pozwalajgcej na przemieszczenie sie organizmu,
petnig caly czas funkcje podpér utrzymujacych ciezar ciala, a w pewnych
sytuacjach (np. w czasie skokéw) dziatajg dodatkowo jako amortyzatory absor-
bujace site uderzenia. Rola przednich i tylnych konnczyn w lokomocji nie jest
identyczna. Z regulty przednie nogi wytwarzajg wieksze sity podporowe, podczas
gdy w tylnych konczynach powstajg wieksze sity napedowe (Wetzel i Stuart
1976).

W czasie lokomocji koriczyny pracuja w spos6b pulsacyjny (Biaszczyk 1984).
W ich pracy wyroéznia sie dwie fazy. Pierwsza z nich — faza podparcia — obejmuje
okres, kiedy koniczyna styka sie z podtozem. Whasnie w tej fazie noga wypetnia
funkcje podporowo-napedowe. Druga cze$¢ kroku to faza przeniesienia, czyli
okres kiedy konczyna znajduje sie w powietrzu. W tym czasie nogajest przemie-
szczana z tylnego skrajnego potozenia do przodu w celu rozpoczecia kolejnej fazy
podparcia. Faze przeniesienia dzieli sie na dwa podzakresy. Przeniesienie rozpo-
czyna sie uginaniem konczyny we wszystkich stawach (oznaczone literg F na
rys. 2) a konczy prostowaniem (EJ), przygotowujacym konczyne do ponownego
zetkniecia z podtozem. Brak kontaktu z podtozem powoduje, ze w fazie przenie-
sienia koriczyna nie podpiera ciata i nie wytwarza sity napedowej. Jest wiec
zrozumiale, ze czas trwania tej fazy ma istotny wptyw na stabilnos¢ lokomocji.
Im dtuzej konczyny nie maja kontaktu z podtozem, tym silniejszy jest wpiyw
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wszelkiego rodzaju zaktocenn. Dlatego faza przeniesienia powinna by¢ jak naj-
krétsza. Nalezyjednak pamietaé, ze czas trwania fazy przeniesienia zalezy przede
wszystkim od amplitudy ruchu nazywanej takze wymachem koriczyny. Od
wymachu zalezy takze czas trwania fazy podparcia a tym samym szybkosc
i stabilnos¢ lokomocji (B+aszczyk i Dobrzecka 1989a). Poprzez zmiane czasu
trwania fazy przeniesienia uklad nerwowy moze réwniez wpltywa¢ na miejsce
postawienia konczyny, co pozwala mu kontynuowac¢ bieg nawet po nieréwnym
terenie (Bt+aszczyk i Dobrzecka 19898.)

Waznym zadaniem koniczyn jest utrzymanie odpowiedniej, stabilnej postawy
ciata w czasie lokomocji. Podczas kontaktu z podtozem koriczyna wytwarza site
podporowa, ktéra rownowazy site grawitacji i momenty sit spowodowane zakto6-
ceniami. Faze podparcia mozna podzieli¢ na dwa podzakresy. Faze podparcia
rozpoczyna ugiecie konczyny (okres E2 na rys. 2), ktére petni funkcje amortyzu-
jaca oraz stabilizujaca. Znaczenie funkcjonalne takiego ugiecia najtatwiej zrozu-
miec¢ analizujgc szybka lokomocje. Podczas biegu wystepuje faza lotu czyli okres,
gdy zadna z koriczyn nie dotyka podtoza. Faze lotu konczy ponowne zetkniecie
nég z podiozem. Dziatajgce w tym momencie sity mogltyby uszkodzi¢ koriczyne.
Zapobiega temu ugiecie ndg, ktére ostabia site uderzenia. Istnieje rowniez inne
funkcjonalne znaczenie ugiecia koriczyn w czasie lokomocji. Powoduje ono
obnizenie pozycji tutowia, a tym samym nizsze potozenie Srodka ciezkoSci ciata.
Jest to szczegodlnie widoczne w czasie skradania sie drapieznikdéw. Oprocz oczy-
wistego znaczenia maskujgcego, pozwalajgcego zwierzeciu podejs¢é blizej do
potencjalnej ofiary, obnizenie tutowia pozwala na wydtuzenie czasu trwania fazy
podparcia. Zwieksza to zdolnos¢ zwierzecia do gwattownego przyspieszenia
w czasie ataku. Wydtuzony kontakt nog z podtozem zwigksza réwniez stabilnosc
postawy oraz manewrowosé, czyli zdolnos¢ do zmiany kierunku i szybkosci
biegu. Wreszcie, obnizenie pozycji tutowia daje mozliwos¢ zmniejszenia ruchéw
Srodka ciezkosci, a to miedzy innymi decyduje o iloSci zuzywanej w czasie
lokomocji energii (Hitdebrana 1989).

W momencie, gdy o$ stawu biodrowego w przypadku tylnej koriczyny a 0$
stawu barkowego dla przedniej konczyny przejda nad punktem podparcia nogi
rozpoczyna sie druga czes¢ fazy podparcia (okres E3 na rys. 2). Oprécz konty-
nuacji funkcji podporowej w tym czasie jest wytwarzana gtéwna sita napedowa
(Btaszczyk 1984)

PROBLEM STABILNOSCI W LOKOMOCJI CZWORONOZNEJ

U wiekszosci naziemnych kregowcéw cztery koriczyny wyznaczajg cztery
punkty podparcia ciata. U stojacego zwierzecia, to jest w warunkach statycz-
nych, te cztery punkty wyznaczajg czworobok podparcia, w ktérym zamkniety
jest. rzut srodka ciezkosci. Tak dtugo, jak rzut srodka ciezkosci pozostaje
wewnatrz tego czworoboku, postawa zwierzecia jest stabilna. O stabilnosci
statycznej decydujg réwniez czynniki morfologiczne — ksztalt, proporcje oraz
ciezar ciata. Im wiekszy jest czworobok podparcia i im nizej potozonyjest sSrodek
ciezkosci ciata tym lepsza jest stabilno$¢ statyczna (Braszczyk 1993).
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Rzut Srodka ciezkosci ciata zwierzecia nie wypada dokladnie w Srodku
czworoboku podparcia. U wiekszosci ssakdéw Srodek ciezkosci ciala jest przesu-
niety do przodu ze wzgledu na ciezar glowy. Dlatego warunek stabilnosci
statycznej jest spetniony réwniez, gdy zwierze stoi na trzech nogach. Jednak
w tym przypadku postawa zwierzecia jest bardziej wrazliwa na wszelkie zakto-
cenia, czyli ma mniejszy zapas stabilnosci.

Statyczna postawa jest punktem wyjscia do wszelkich zachowan ruchowych
z lokomocjag wiacznie. Lokomocja i postawa maja wspolny aparat wykonawczy,
dlatego tak duze znaczenie dla skutecznosci lokomocji ma wspétdziatanie me-
chanizmoéw posturalnych i lokomocyjnych. Wytwarzanie ciagtej sity napedowej
w czasie lokomocji wymaga okresowego odrywania koriczyn od podioza. Z kolei
podniesienie konczyny powoduje utrate jednego punktu podparcia, co w konse-
kwencji zmienia warunki stabilnosci. Réwniez skrdcenie czasu trwania fazy
podparcia, ktore nastepuje wraz ze wzrostem szybkosci lokomocji (Arshavsky i
WSpél’aUt. 1965, Afert i Kasicki 1975, Wetzel i Stuart 1976, Btaszczyk 1984)
zmniejsza stabilno$¢ dynamiczna.

Najwazniejszym zadaniem sterowania lokomocjg jest zapewnienie skoordy-
nowanych ruchéw konczyn i dostosowanie ich do warunkéw zewnetrznych.
Neuronalne sterowanie lokomocjg musi uwzglednia¢ réwniez pewne cechy mor-
fologiczne zwierzecia, takie jak wzajemne potozenie i dtugos¢ konczyn. U wie-
kszosci ssakéw o stosunkowo diugich koriczynach istnieje niebezpieczeristwo
nastepowania tylng noga na konczyne przednia. Dlatego sterowanie lokomocja
musi wykluczy¢ mozliwos¢ takich kolizji. Uklad nerwowy zapewnia bezkolizyjne
ruchy konczyn poprzez tworzenie odpowiednich zaleznosci pomiedzy amplituda
i fazg ruchow konczynjednostronnych (Braszczyk 1984, BraszczykiLoeb 1993).

Kolejnym problemem optymalizacji sterowania lokomocjg jest utrzymanie
réwnowagi. Zmiana szybkosci lokomocji ma istotny wptyw na stabilnos¢. Wraz
ze zmniejszeniem szybkosci lokomocji rosng wymagania zwigzane z utrzyma-
niem réwnowagi ciata. Dlatego wyrdznia sie chody z réwnowagg statyczng i
chody z rownowagg dynamiczng. Do pierwszej grupy sg zaliczane chody, w se-
kwencji ktérych dominuja podparcia na trzech i czterech konczynach, na przy-
klad step. W chodach ze stabilnoscia dynamiczng — w ktusie, inochodzie, czy
w galopie — w cyklu kroku przewazajg podparcia na dwéch nogach. Jak wielkie
znaczenie dla koordynacji kornczyn ma stabilno$¢ oraz optymalizacja zuzycia
energii najtatwiej dostrzec w modelach matematycznych lokomocji czworonoz-
nej. Okazato sie, ze uwzglednienie w modelu tylko tych dwéch czynnikéw
pozwala na znalezienie teoretycznych koordynacji, ktére sg bardzo zblizone do
chodéw naturalnych (Reibert i Suthertana 1983).

Warunkiem stabilnosci dynamicznej lokomocji jest zréwnowazenie w diuz-
szym przedziale czasowym wszystkich momentéw sit. Zmniejszenie stabilnosci
dynamicznej w wyniku skrocenia faz podparcia lub chwilowy brak kontaktu
korniczyny z podtozem nie powoduje natychmiastowej utraty réwnowagi. Zabu-
rzenie rownowagi moze sie jednak pojawi¢ w czasie lokomocji po nieréwnym
podtozu oraz przy szybkich zmianach kierunku i szybkosci poruszania sie.
Dlatego tak waznym parametrem koordynacji ruchéw konczyn jest miejsce
stawiania NOg (Btaszczyk | Dobrzecka 1989a). Biegnace zwierze widzi teren
bezposrednio przed soba. Dzieki temu ma mozliwosé zmiany miejsca stawiania
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przednich koriczyn. Z kolei, zeby zmniejszy¢ prawdopodobieristwo upadku tylne
konczyny sag stawiane zazwyczaj w poblizu miejsca, gdzie przed chwilg podpie-
rala sie przednia konczyna.

Utrzymaniu réwnowagi dynamicznej sprzyja bezwtadnosé ciata, skrécenie do
minimum czasu trwania faz przeniesienia oraz rownomierne roztozenie w czasie
pracy konczyn. Dlatego optymalng sekwencje stawiania konczyn reprezentuja
chody symetryczne, a w szczegollnosci kius, ktory jest chodem naturalnym
najbardziej preferowanym przez psy (Btaszczyk 1984). Zmniejszenie szybkosci
kitusa powoduje pogorszenie stabilnosci dynamicznej. Azeby zapobiec utracie
rownowagi pies musi wydtuzy¢ czas trwania fazy podparcia poprzez zwiekszenie
amplitudy ruchu konczyny. W kilusie taka zmiana nie jest mozliwa, gdyz powsta-
je niebezpieczenstwo nastepowania tylnymi nogami na przednie. Dlatego ukiad
sterowania lokomocjg wprowadza wydtuzenie fazy podparcia z jednoczesnym
przesunieciem w czasie ruchéw koriczyn jednostronnych. Tak zmodyfikowany
chod nazywa sie stepem. Dzieki zmianom relacji czasowo-przestrzennych ru-
chow konczyn w stepie dominujg podparcia tréjnozne, dzieki czemu poprawia
sie stabilnos¢ chodu (Braszczyk 1984). Zmiana odwrotna, to jest zwiekszenie
szybkosci lokomocji, wigze sie z przeciwnymi do opisanych powyzej zmianami
koordynacji (Afelt iwspélaut. 1983b, Blaszczyk 1984, Btaszczyk iDobrzecka
1989b).

Nieco inaczej przedstawia sie problem stabilnosci chodéw niesymetrycznych.
Ro6zne odmiany galopu zaliczane do klasy chodow niesymetrycznych cechuje to,
ze tylko jedna para konczyn przekatnych lubjednostronnych pracuje jednoczes-
nie. Czas trwania kontaktu nogi z podtozem moze by¢ w galopie bardzo krétki.
U geparda faza podparcia stanowi tylko 16% do 18% catego cyklu kroku
(Hitdebranda 1989). Gtdwnym elementem galopu u wiekszosci ssakow jest dtuga
faza lotu, kiedy to wszystkie koriczyny nie majg kontaktu z podtozem. Faza ta
pod wzgledem stabilnosci jest bezpieczna, gdyz zwierze porusza sie ruchem
balistycznym. Jednoczesnie jednak mniejszajest manewrowos$¢ galopu i dlatego
chody niesymetryczne sg uzywane w sytuacjach, gdy jest wymagana znaczna
predkos¢, a kwestia stabilnosci chodu schodzi na drugi plan. Warto réwniez
wspomnieé, ze faza lotu pozwala na wydluzenie fazy przeniesienia koriczyny
i dlatego umiarkowany galop jest bardziej efektywny niz bardzo szybki kius.
Wymach koriczyn w galopie jest dodatkowo zwiekszony poprzez ruchy grzbietu.
Znaczna szybkos$¢ ruchu koriczyn oraz duza praca zwigzana z przemieszczaniem
srodka ciezkosci ciata powoduja, ze galop pochtania duze ilosci energii i dlatego
jest. uzywany jedynie w sytuacjach decydujacych o przezyciu zwierzecia.

Wazng, a jednoczesnie bardzo malo poznang role w stabilizacji lokomocji
ssakow odgrywajag ruchy gltowy i ogona (Wetzei i Stuart 1976). Poprzez zmiane
pozycji gtowy zwierze moze wptywaé na potozenie srodka ciezkosci ciata. Zmiana
potozenia gltowy wzgledem tutowia poprzez wrodzone odruchy btednikowe wpty-
wa na dtugosé kroku. Przemieszczenia srodka ciezkosci spowodowane ruchami
gltowy utatwiajg przeniesienie ciezaru ciata z jednej na drugg konczyne. Stabili-
zujacy wptyw skoordynowanych ruchéw gtowy jest doskonale widoczny w loko-
mocji naziemnej ptakéw. W tym przypadku czestotliwosé ruchow gtowy jest
Scisle skorelowana z czestliwoscig ruchu konczyn (Frost 1978).



Lokomocja ssakow 371

NEURONALNE MECHANIZMY STEROWANIA LOKOMOCJA U SSAKOW

Pomimo intensywnych badan lokomocja w dalszym ciagu kryje wiele taje-
mnic. Jak dotychczas udato sie w miare dobrze opisac wiele zjawisk towarzyszg-
cych lokomaocji. Dysponujemy doktadnym opisem ruchéw konczyn i tutowia oraz
opisem catej mechaniki ruchu (wetzei i Stuart 1976). Znacznie mniej wiadomo
na temat samego sterowania lokomocja na poziomie uktadu nerwowego. Wiado-
mo, ze rdzen kregowy jest odpowiedzialny za generowanie wzorcéw lokomocji
(Wetzel | Stuart 1976, Loeb 1989). Pomimo usilnych staran nie udato sie
jednak pozna¢ struktury i gtbwnych elementéw centralnego (rdzeniowego) gen-
eratora lokomocji oraz nie stworzono spojnej teorii sterowania lokomocjg (Loeb
1989). Udato sie dotychczas stwierdzi¢, ze centralny generator wzorca nie
opracowuje kazdorazowo rozktadu aktywnosci miesni nég. Takie dziatanie byto-
by bardzo czasochionne i wprowadzatoby do uktadu sterujgcego lokomocjg
opdznienia uniemozliwiajgce spetnienie zatozonej funkcji (Loeb 1989). Zamiast
tego uktad nerwowy postuguje sie wzorcem aktywnosci koriczyny traktujac ja
jako podstawowg jednostke funkcjonalng. W strukture rdzenia kregowego sa
wpisane wzorce aktywnosci wszystkich miesni danej koriczyny. Powyzszy pro-
gram sterowania ruchem korniczyny moze by¢ modyfikowany poprzez informacje
czuciowe docierajgce do rdzenia. Taka hipoteza sterowania ruchami lokomocyj-
nymi, sformutowana przez Bernsteina (1967), ma obecnie najwiecej zwolenni-
kow (Bizzi | wspotaut. 1982, Feitdman 1986, Berkinbiit i wspotaut. 1986).
Koncepcja ta zaktada, ze ukiad sterowania lokomocjg ustala jedynie docelowg
pozycje ruchu kazdej konczyny. Do realizacji tego celu uktad nerwowy korzysta
z gotowych wzorcow pobudzenia miesni, ktdre nie zalezg od informacji sensory-
cznej. Nie oznacza to, ze te ,sztywne” programy sterujace nie sa w ogéle mody-
fikowalne. Istniejg trzy podstawowe kanaty dostarczajgce biezgcej informacji na
temat wykonywanych ruchéw ciata oraz warunkéw ich realizacji. Sg to wejscia
do rdzeniowego generatora lokomocji z receptoréw proprioceptywnych (czucia
gtebokiego), z ukiadu przedsionkowego oraz z narzadu wzroku. Te trzy sygnaty
pozwalajg na biezaco korygowac bledy sterowania oraz dostosowac sterowanie
do warunkéw zewnetrznych (Wetzert i Stuart 1976).

Istotng role w integracji informacji sensorycznej z aktywnoscig generatora
rdzeniowego petni moézdzek (Arshavsky | wspétaut. 1983). Schemat organizacji
petli rdzeniowo-mézdzkowej pokazano na rysunku 6. Informacja wynikajaca
z cyklicznej aktywnosci generatora rdzeniowego jest przesytana do moézdzku
grzbietowa (DSCT) i brzusznag (VSCT) droga rdzeniowo-mo6zdzkowg oraz droga
rdzeniowo-siatkowo-mézdzkowa (SRCP). Grzbietowa droga rdzeniowo-mo6zdzko-
wa przekazuje szczeg6towg informacje o dziataniu ruchowego aparatu wykonaw-
czego okreslajac fazy i sity skurczu miesni, katy stawowe, fazy ruchu konczyny.
Maksimum aktywnosci tej drogi przypada na okres podparcia konczyny. Aktyw-
nos¢ DSCT zanika po deaferentacji, czyli po uszkodzeniu nerwéw czuciowych
koriczyn. Z kolei szlakami: brzusznym i rdzeniowo-siatkowym sg przesytane do
mozdzka informacje na temat aktywnosci wewnetrznej rdzeniowych struktur
lokomocyjnych. Nic wiec dziwnego, ze deaferentacja koriczyn nie wptywa na te
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sygnalty. W moézdzku nastepuje integracja sygnatéw rdzeniowych z informacja
proprioceptywna, przedsionkowg i wzrokowg. Odpowiednio zmodyfikowane syg-
naty mézdzkowe sg przesytane do rdzenia trzema drogami: siatkowo-rdzeniowag
(RS), przedsionkowo-rdzeniowg (VS) i czerwienno-rdzeniowa (RbS). Pozwala to
na dostosowanie mchéw koriczyn i catego ciata do zmieniajgcych sie warunkéw
Srodowiska.

Rys. 6. Schemat petli m6zdzko-
wo-rdzeniowej umozliwiajacej do-
stosowanie ruchdéw lokomocyj-
nych do warunkéwzewngetrznych.

Toniczny sygnat wyzwalaja-
cy uruchamia rdzeniowy generator
ruchéw lokomocyjnych. Informacja
wynikajgca z cyldicznej aktywnosci
tego generatora jest przesylana do
mézdzku grzbietowg (DSCT) i brzusz-
na (VSCT) droga rdzeniowo-mozdzko-
wa oraz droga rdzeniowo-siatkowo-
-mo6zdzkowa (SRCP). Zmodyfikowane
sygnaly mozdzkowe sa przesylane
ponownie do rdzenia drogami zstepu-
jacymi: czerwienno-rdzeniowg (RbS),
siatkowo-rdzeniowa (RS) oraz przed-
sionkowo-rdzeniowa (VS).

Zgromadzona dotychczas wiedza na temat mechaniki mchu, aktywnosci
stmktur nerwowych w czasie lokomocji oraz poznanie mechanizmoéw stabilizacji
dynamicznej pozwalajg zywi¢ nadzieje, ze w najblizszym czasie stworzymy kom-
pleksowg teorie kontroli lokomocji. Jak daleko jesteSmy od tego celu niech
Swiadczy fakt, ze dotychczas, pomimo duzych wysitkoéw, nie udato sie zbudowaé
maszyny, ktéra chodzi, ptywa lub lata w oparciu o mechanizmy wykorzystywane
w przyrodzie.

LOCOMOTION IN MAMMALS: PRINCIPLE OF INTERLIMB COORDINATIONS
Summary

Vertebrate locomotion is a vast and complex topic. The manner in which an animal moves
depends on the behavioural context that determines the goal, speed and direction of the locomotion.
The animal limbs are the main source of the propulsive and support forces that are needed for
locomotion. The gaits that animals select are related not only to their body proportions, speed, and
agility, but also to the biomechanics of their bodies, their expenditure of energy, and the neuromus-
cular control thatis required. At the phenomenological level, we have good descriptions oflocomotion.
However, we do not really have a theory of control for locomotion. Both the musculoskeletal
mechanics and the neural control circuitry are complex enough to make intuitive guesses about how
locomotion works unlikely to be successful. Different aspects oflocomotion have been studied in the
Nencki Institute for over 20 years. A new method for animal locomotion investigation developed in
our Institute contributed to a great advancement in these studies. The 2-D gait diagram method
allows for simultaneous measurement ofthe basic overground locomotion parameters such as swing
and stance durations, stride length, velocity of movement etc. Using this method we were able to
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investigate physiological mechanisms of locomotion velocity control in quadrupeds and to study
neuronal circuitry involved in the interlimb coordination during locomotion. Results ot these studies
are discussed in the paper.
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