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ППРРЕЕДДИИССЛЛООВВИИЕЕ  
 

 

Äâèæåíèå — îäíà èç âàæíåéøèõ ôóíêöèé æèâûõ îðãàíèçìîâ, ñ 
ïîìîùüþ êîòîðîé îíè àêòèâíî âçàèìîäåéñòâóþò ñ îêðóæàþùåé 
ñðåäîé. Àíàëèç ìåõàíèçìîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå óïðàâëåíèÿ äâè-
æåíèÿìè ó æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà,  òðàäèöèîííî îòíîñèòñÿ ê 
ôóíäàìåíòàëüíûì ïðîáëåìàì ôèçèîëîãèè. Íà÷àëî ðàçðàáîòêè 
ñîâðåìåííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ è òåîðåòè÷åñêèõ ïîäõîäîâ ê 
èçó÷åíèþ   äâèãàòåëüíîé   ðåãóëÿöèè  áûëî   ïîëîæåíî   òàêèìè  
âûäàþùèìèñÿ   ó÷åíûìè, êàê  È.Ì.  Ñå÷åíîâ,  ×. Øåððèíãòîí, 
Í.À. Áåðíøòåéí (Ñå÷åíîâ, 1881; Sherrington, 1906, 1925; Áåðí-
øòåéí, 1968). Â çíà÷èòåëüíîé ìåðå èìåííî èõ èññëåäîâàíèÿ çà-
ëîæèëè îñíîâû òåîðèè äâèãàòåëüíîãî êîíòðîëÿ. Ñ ïîÿâëåíèåì 
íîâûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ìåòîäîâ èññëåäîâàíèÿ, â ÷àñòíîñòè 
òàêèõ, êàê ìèêðîýëåêòðîäíàÿ òåõíèêà, è áëàãîäàðÿ òåì âîçìîæ-
íîñòÿì, êîòîðûå âîçíèêëè â ðåçóëüòàòå ðàçâèòèÿ ñîâðåìåííûõ 
ãèñòîëîãè÷åñêèõ ìåòîäèê, îñîáåííî áîëüøèå óñïåõè â ïîñëåäíèå 
äåñÿòèëåòèÿ áûëè äîñòèãíóòû â èññëåäîâàíèè ñòðóêòóðíî-
ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû è òîíêèõ 
ìåõàíèçìîâ ðàáîòû åå îòäåëüíûõ ýëåìåíòîâ (Eccles, 1961, 1966; 
Lundberg, 1964; Øàïîâàëîâ, 1966; Êîñòþê, 1973; è äð.). 

Íà ñîâðåìåííîì ýòàïå â ôèçèîëîãèè äâèæåíèé âåñüìà ïëî-
äîòâîðíî ðàçâèâàþòñÿ íàïðàâëåíèÿ, ñâÿçàííûå ñ âûÿñíåíèåì 
ìåõàíèçìîâ öåíòðàëüíîé ðåãóëÿöèè ïðîèçâîëüíûõ äâèãàòåëüíûõ 
àêòîâ. Ñëåäóåò âûäåëèòü äâå ãðóïïû èññëåäîâàíèé. Â ïåðâîé 
ïðèìåíÿåòñÿ ìåòîä àíàëèçà ðåàêöèé íà âíåøíèå ìåõàíè÷åñêèå 
âîçìóùåíèÿ, ïðèêëàäûâàåìûå íåïîñðåäñòâåííî ê ìûøöå èëè 
ñóñòàâó êîíå÷íîñòè (Matthews, 1959à, b; Ôåëüäìàí, 1974, 1979; 
Bizzi et al., 1978, 1982). Â ýòèõ èññëåäîâàíèÿõ ïîëó÷åíû î÷åíü 
âàæíûå ðåçóëüòàòû, êàñàþùèåñÿ îðãàíèçàöèè ïåðèôåðè÷åñêîé 
àôôåðåíòíîé êîððåêöèè äâèæåíèé, îïðåäåëåíû íåêîòîðûå äè-
íàìè÷åñêèå ñâîéñòâà ñïèíàëüíûõ è äëèííî-ïåòëåâûõ, ò.å. çàìû-
êàåìûõ íà ñóïðàñåãìåíòàðíîì óðîâíå, ìèîòàòè÷åñêèõ ðåôëåêñîâ 
(ðåôëåêñîâ ðàñòÿæåíèÿ è ðàçãðóçêè ìûøöû). Â ðàìêàõ äðóãîé 
ãðóïïû èññëåäîâàíèé ïðåäïðèíèìàëàñü ïîïûòêà àíàëèçà öåí-
òðàëüíîé ðåãóëÿöèè ïðîñòåéøèõ ñòåðåîòèïíûõ äâèæåíèé ó èí-
òàêòíûõ íåíàðêîòèçèðîâàííûõ æèâîòíûõ (Evarts, 1966, 1968; De 
Long, 1971; Thach, 1970a, b, 1975). Áûëà èçó÷åíà ïðè÷èííî-
ñëåäñòâåííàÿ ñâÿçü ìåæäó àêòèâíîñòüþ öåíòðàëüíûõ íåéðîíîâ 
âûñøèõ äâèãàòåëüíûõ öåíòðîâ (ìîòîðíîé êîðû, ìîçæå÷êà, 
ñòðèî-ïàëëèäàðíîãî êîìïëåêñà è äð.) è ðåàëüíûìè òðà-
åêòîðèÿìè äâèæåíèÿ èëè ñèëîâîé ðåàêöèåé ìûøö. 

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî âî ìíîãèõ ðàáîòàõ, ïîñâÿùåííûõ 
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Предисловие 
 

 

íåéðîôèçèîëîãè÷åñêîìó àíàëèçó äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû, íåðåäêî 
íå óäåëÿëîñü äîëæíîãî âíèìàíèÿ áèîìåõàíè÷åñêèì êîìïîíåí-
òàì äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé. Â òåõ æå ýêñïåðèìåíòàõ, ãäå öåí-
òðàëüíûå ïðîöåññû ðåãóëÿöèè äâèæåíèÿ àíàëèçèðóþòñÿ ñîâìå-
ñòíî ñ ðåãèñòðàöèåé ðåàëüíûõ âðåìåííûõ ïàðàìåòðîâ äâèãàòåëü-
íîãî àêòà, âîçìîæíû ïðèíöèïèàëüíûå îøèáêè, âûçâàííûå íå-
äîñòàòî÷íûì çíàíèåì ìûøå÷íîé äèíàìèêè. Íåñìîòðÿ íà âåñüìà 
äëèòåëüíóþ èñòîðèþ èññëåäîâàíèÿ äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ìû-
øå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ, ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ â ýòîé îáëàñ-
òè âî ìíîãîì îñòàþòñÿ íåïîëíûìè. Èç-çà îãðàíè÷åííîñòè ìåòî-
äè÷åñêèõ âîçìîæíîñòåé âïëîòü äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè, êîãäà â 
ïðàêòèêó ýêñïåðèìåíòà ñòàëè âõîäèòü ñåðâîóïðàâëÿåìûå ìåõà-
íîñòèìóëÿòîðû, âñå èññëåäîâàíèÿ ìûøå÷íîé äèíàìèêè â îñíîâ-
íîì ïðîâîäèëèñü â äâóõ ïðîñòåéøèõ ðåæèìàõ — èçîìåòðè÷åñêîì 
è èçîòîíè÷åñêîì. Âñëåäñòâèå âûðàæåííîñòè è ìíîãîîáðàçèÿ íå-
ëèíåéíûõ ýôôåêòîâ â ìûøöå ýòîãî îêàçàëîñü ÿâíî íåäîñòàòî÷íî 
äëÿ óñòàíîâëåíèÿ êîëè÷åñòâåííûõ çàêîíîìåðíîñòåé åå ïîâåäå-
íèÿ â ðåàëüíûõ ñèòóàöèÿõ, êîãäà ìîãóò èçìåíÿòüñÿ êàê ñàìè 
öåíòðàëüíûå êîìàíäû, òàê è âíåøíèå ñèëîâûå âîçäåéñòâèÿ. 
Êðîìå òîãî, èç-çà òîé æå, îòìå÷åííîé âûøå ìåòîäè÷åñêîé îãðà-
íè÷åííîñòè, îòêðûòûìè îñòàþòñÿ ìíîãèå âîïðîñû,  êàñàþùèåñÿ 
óñòàíîâëåíèÿ âçàèìîñâÿçè ìåæäó ìûøå÷íîé äèíàìèêîé è äèíà-
ìè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè ôîðìèðîâàíèÿ ïðîïðèîöåïòèâíîé àê-
òèâíîñòè. Íåäîñòàòî÷íî èçó÷åíû òàêæå îñîáåííîñòè  ïðåîáðàçî-
âàíèÿ ïðîïðèîöåïòèâíîé èíôîðìàöèè íà óðîâíå öåíòðàëüíûõ 
íåéðîíîâ. Îòñóòñòâèå ýòèõ ñâåäåíèé ñóùåñòâåííî çàòðóäíÿåò 
ïîíèìàíèå ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû äâèãàòåëüíîãî êîíòðîëÿ.  

Ìîíîãðàôèÿ ïîñâÿùåíà ôåíîìåíîëîãè÷åñêîìó àíàëèçó íå-
ëèíåéíîé äèíàìèêè ïåðèôåðè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ äâèãàòåëüíîé 
ñèñòåìû è îöåíêå ðîëè ýòèõ íåëèíåéíûõ ïðîöåññîâ â ðåãóëÿöèè 
äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà. 
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ГГЛЛААВВАА    

   1

 

   
ММЕЕХХААННИИЗЗММЫЫ  ММЫЫШШЕЕЧЧННООГГОО  ССООККРРААЩЩЕЕННИИЯЯ  

Îñíîâíîé ìîðôîëîãè÷åñêèé ýëåìåíò ñêåëåòíîé ìûøöû ìëåêî-
ïèòàþùèõ — ìûøå÷íîå âîëîêíî — ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé óäëèíåí-
íóþ ìíîãîÿäåðíóþ êëåòêó, äëèíà êîòîðîé ìîæåò äîñòèãàòü ó ÷å-
ëîâåêà íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ñàíòèìåòðîâ, òîëùèíà îáû÷íî íàõî-
äèòñÿ â ïðåäåëàõ 10—100 ìêì. Ìûøå÷íîå âîëîêíî ñîñòîèò èç ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè íåñêîëüêèõ òûñÿ÷ îäèíàêîâûõ ýëåìåíòîâ — 
ñàðêîìåðîâ. Îòêðûòèå òîíêîé ñòðóêòóðû ñàðêîìåðà ïîçâîëèëà 
Õàêñëè è ñîàâò. (Huxley, Niedergerke, 1954; Huxley, Hanson, 1960) 
âûäâèíóòü ãèïîòåçó î ìåõàíèçìå ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ, êîòî-
ðàÿ â äàëüíåéøåì áûëà äîïîëíåíà èññëåäîâàíèÿìè ìîëåêóëÿð-
íûõ ïðîöåññîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå àêòèâíîãî óêîðî÷åíèÿ ñàðêî-
ìåðà (Ebashi, Endo, 1968; Weber, Murray, 1973; Huxley, 1974; 
Chalovich, 1992; Gordon et al., 2000). 

Îäèíî÷íûé ñàðêîìåð ñîäåðæèò íåñêîëüêèõ ñîòåí òîëñòûõ 
ìèîçèíîâûõ ìèîôèëàìåíòîâ, íà êàæäûé èç êîòîðûõ ïðèõîäèòñÿ 
ïî äâà òîíêèõ àêòèíîâûõ. Òîëñòûå è òîíêèå ìèîôèëàìåíòû ðàñ-
ïîëîæåíû ñòðîãî óïîðÿäî÷åíî, îáðàçóÿ ãåêñàãîíàëüíóþ ðåøåòêó. 
Ïåðèîäè÷åñêèå âûñòóïû, èëè ãîëîâêè, íà òîëñòûõ ìèîôèëàìåí-
òàõ ôîðìèðóþò òàê íàçûâàåìûå ïîïåðå÷íûå ìîñòèêè, êîòîðûå 
ñâÿçûâàþòñÿ ñ îïðåäåëåííûìè ó÷àñòêàìè íà àêòèíîâûõ ìèîôè-
ëàìåíòàõ, îáðàçóÿ ïðè ýòîì âðåìåííûå àêòîìèîçèíîâûå êîì-
ïëåêñû. Ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ ãîëîâêè àêòîìèîçèíîâûé êîì-
ïëåêñ ïðåòåðïåâàåò ñïåöèôè÷åñêè íàïðàâëåííîå êîíôîðìàöè-
îííîå èçìåíåíèå, ïåðåîðèåíòèðóþùåå ãîëîâêó ïî îòíîøåíèþ ê 
ìèîçèíîâîé íèòè. Çàòåì ïðè ó÷àñòèè ìîëåêóëû àäåíîçèíòðè-
ôîñôàòà (ÀÒÔ) ïîïåðå÷íàÿ ñâÿçü ìåæäó àêòèíîì è ìèîçèíîì 
ðàçðóøàåòñÿ, ìîñòèê ðàñïðàâëÿåòñÿ è ñíîâà ïðèñîåäèíÿåòñÿ ê 
àêòèíîâîìó ìèîôèëàìåíòó. Ïðîèñõîäèò âååðîîáðàçíîå äâèæåíèå 
ìèîçèíîâûõ íèòåé è èõ âõîä â ñèñòåìó àêòèíîâûõ ìèîôèëàìåí-
òîâ; â ðåçóëüòàòå ìûøå÷íîå âîëîêíî óêîðà÷èâàåòñÿ è ãåíåðèðóåò 
ñèëó. Îïèñàííàÿ ìîäåëü ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ áûëà íàçâàíà 
òåîðèåé ñêîëüçÿùèõ íèòåé (Huxley, Niedergerke, 1954; Huxley, 
Hanson, 1960). Ñîãëàñíî åé ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ñèëà, ðàçâèâàå-
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Глава 1 
 

 

ìàÿ ñàðêîìåðîì, çàâèñèò îò êîëè÷åñòâà ìîñòèêîâ â îáëàñòè ïå-
ðåêðûòèÿ òîëñòûõ è òîíêèõ ìèîôèëàìåíòîâ. Îäíèì èç êëþ÷å-
âûõ ïîäòâåðæäåíèé òåîðèè ñêîëüçÿùèõ íèòåé ÿâëÿåòñÿ ýêñïåðè-
ìåíòàëüíî çàðåãèñòðèðîâàííàÿ êîëîêîëîîáðàçíàÿ çàâèñèìîñòü 
óñèëèÿ, ðàçâèâàåìîãî ìûøå÷íûì âîëîêíîì, îò äëèíû ñàðêîìåðà 
(Gordon et al., 1966). 

Â ïàññèâíîì ñîñòîÿíèè ìûøöû âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó àê-
òèíîâûìè è ìèîçèíîâûìè íèòÿìè ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóåò 
(Weber, Murray, 1973). Óñòàíîâëåíî, ÷òî ìåõàíè÷åñêàÿ àêòèâ-
íîñòü ñîêðàòèòåëüíûõ áåëêîâ ðåãóëèðóåòñÿ âíóòðèêëåòî÷íîé 
êîíöåíòðàöèåé èîíîâ êàëüöèÿ (Winegrad, 1970). Äëÿ ïîïåðå÷íî-
ïîëîñàòûõ ìûøö ïîçâîíî÷íûõ õàðàêòåðíà ðåãóëÿòîðíàÿ ñèñòåìà, 
îñíîâàííàÿ íà èçìåíåíèè ñîñòîÿíèÿ àêòèíîâîé íèòè ñ ïîìîùüþ 
òðîïîíèí-òðîïîìèîçèíîâîãî ðåãóëÿòîðíîãî êîìïëåêñà (Ebashi, 
Endo, 1968; Weber, Murray, 1973). Ñõåìàòè÷åñêè ôóíê-
öèîíèðîâàíèå äàííîé ðåãóëÿòîðíîé ñèñòåìû ìîæíî ïðåäñòàâèòü 
ñëåäóþùèì îáðàçîì. Òîíêèé ìèîôèëàìåíò ñîñòîèò â îñíîâíîì 
èç ãëîáóëÿðíîãî áåëêà àêòèíà, ìîíîìåðû êîòîðîãî îáúåäèíåíû â 
ñëîæíóþ äâîéíóþ ñïèðàëü, íàïîìèíàþùóþ äâå ñêðó÷åííûå 
íèòêè áóñ. Êðîìå òîãî, â ñîñòàâ òîíêîãî ìèîôèëàìåíòà âõîäÿò 
äâà ôóíêöèîíàëüíî âçàèìîñâÿçàííûõ áåëêà — òðîïîìèîçèí è 
òðîïîíèí. Òðîïîìèîçèí ôîðìèðóåò òÿæè, ðàñïîëàãàþùèåñÿ 
âáëèçè îáåèõ áîðîçä. Íà òðîïîìèîçèíîâûõ ñïèðàëÿõ â ñòðîãî 
ïåðèîäè÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âêðàïëåíû ÷àñòèöû ãëîáó-
ëÿðíîãî áåëêà òðîïîíèíà, ñîñòîÿùèå èç òðåõ ñóáúåäèíèö. Ìî-
äåëü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ðåãóëÿòîðíîãî òðîïîíèí-òðîïî-
ìèîçèíîâîãî êîìïëåêñà ïðåäñòàâëåíà â ðàáîòàõ Ñêâèðà è ñîàâò. 
(Parry, Squire, 1973; Squire, 1983). Â ïàññèâíîì ìûøå÷íîì âî-
ëîêíå òðîïîìèîçèíîâûå ñïèðàëè âûñòóïàþò èç áîðîçä äâîéíîé 
àêòèíîâîé ñïèðàëè, çàêðûâàÿ ïðè ýòîì ïîâåðõíîñòíûå àêòèâíûå 
öåíòðû àêòèíîâûõ ìîëåêóë, è, òàêèì îáðàçîì, áëîêèðóþò èõ 
âçàèìîäåéñòâèå ñ ìèîçèíîâûìè ãîëîâêàìè. Ïðè àêòèâàöèè ìû-
øå÷íîãî âîëîêíà äåïîëÿðèçàöèÿ ïîâåðõíîñòíîé ìåìáðàíû è Ò-
ñèñòåìû âûçûâàåò âûáðîñ èîíîâ êàëüöèÿ è èõ äèôôóçèþ ê 
ìèîôèáðèëëàì. Ê êàæäîé ÷àñòèöå òðîïîíèíà ïðèñîåäèíÿåòñÿ 
÷åòûðå èîíà Ca2+, ÷òî âûçûâàåò ñîîòâåòñòâóþùóþ êîíôîðìàöè-
îííóþ ïåðåñòðîéêó, óâåëè÷èâàþùóþ ñòåïåíü ñïèðàëèçàöèè òðî-
ïîìèîçèíîâûõ ñïèðàëåé. Â ðåçóëüòàòå ïîñëåäíèå ïåðåìåùàþòñÿ 
âãëóáü áîðîçä íà àêòèíîâîé íèòè, îòêðûâàÿ òåì ñàìûì àêòèâíûå 
öåíòðû äëÿ âçàèìîäåéñòâèÿ î ìèîçèíîâûìè ìîñòèêàìè. Äëÿ 
÷àñòè÷íîé àêòèâàöèè àêòèíà äîñòàòî÷íî ïðèñîåäèíåíèå ê òðî-
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ïîíèíó âñåãî äâóõ èîíîâ Ca2+ (Weber, Murray, 1973). 
Ïðè àêòèâàöèè ñîêðàòèòåëüíîãî àïïàðàòà ìûøå÷íîãî âî-

ëîêíà êðîìå ñíÿòèÿ ñòåðè÷åñêîãî áëîêèðîâàíèÿ, ïî-âèäèìîìó, 
ìîæåò óìåíüøàòüñÿ íåïîñðåäñòâåííîå èíãèáèðóþùåå âîçäåéñò-
âèå îäíîé èç ñóáúåäèíèö òðîïîíèíà êàê íà àêòèâíûå öåíòðû 
àêòèíà, òàê è â öåëîì íà àãðåãàöèþ àêòèíà è òðîïîìèîçèíà 
(Weber, Murray, 1973). Â ñâÿçè ñ óñòàíîâëåíèåì òîíêîé ñòðóêòó-
ðû òåðìèíàëüíûõ ó÷àñòêîâ ìèîçèíîâîé ãîëîâêè (Squire, 1983) 
áîëåå ñëîæíûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ è ìåõàíèçì åå âçàèìîäåéñòâèÿ ñ 
ñèñòåìîé àêòèí-òðîïîíèí-òðîïîìèîçèíîâûé êîìïëåêñ â ïðè-
ñóòñòâèè ÀÒÔ. Ìîäåëü àêòèâàöèè ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ çà 
ñ÷åò ñíÿòèÿ ñòåðè÷åñêîãî áëîêèðîâàíèÿ àêòèâíûõ ó÷àñòêîâ íà 
àêòèíîâûõ ìèîôèëàìåíòàõ â ïîñëåäóþùèõ èññëåäîâàíèÿõ áûëà â 
çíà÷èòåëüíîé ìåðå ïåðåñìîòðåíà. Â ÷àñòíîñòè, ïîëó÷åíû äàííûå 
î òîì, ÷òî îáðàçîâàíèå ïîïåðå÷íûõ ìîñòèêîâ ìîæåò âûçûâàòü 
äîïîëíèòåëüíóþ àêòèâàöèþ òîíêèõ ìèîôèëàìåíòîâ (Chalovich, 
1992). Ñ ïðèìåíåíèåì áèîõèìè÷åñêèõ ìåòîäîâ óñòàíîâëåíî, ÷òî 
ìîãóò ñóùåñòâîâàòü òðè ñîñòîÿíèÿ ýòèõ ìèîôèëàìåíòîâ, à íå 
äâà, êàê ïîëàãàëè ðàíåå (McKillop, Geeves, 1993). Â äîïîëíåíèå 
ê ñòåðè÷åñêîé ðåãóëÿöèè áûëà ïðîäåìîíñòðèðîâàíà âîçìîæíîñòü 
âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó àêòèíîâûì è ìèîçèíîâûì ìèîôèëàìåí-
òàìè äàæå áåç ñâÿçûâàíèÿ Ñà2+ ñ òðîïîíèíîì (Brenner et al., 
1986). 

Áûñòðûå ïðîöåññû âîçáóæäåíèÿ ñîêðàòèòåëüíîãî àïïàðàòà â 
ïðîöåññå  äëèòåëüíîé àêòèâàöèè ìûøå÷íîãî âîëîêíà îáû÷íî 
ïðåòåðïåâàåò ìåäëåííóþ è óñòîé÷èâóþ ìîäèôèêàöèþ, êîòîðàÿ 
îò÷àñòè ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ ôîñôîðèëèðîâàíèåì òàê íàçûâàå-
ìûõ ëåãêèõ öåïåé ìèîçèíà,  ðàñïîëîæåííûõ â øåéêå ìîñòèêà 
(Manning, Stull, 1982). Ïî ìíåíèþ Ñêâèðà (Squire, 1983), áîëåå 
ìåäëåííûé ïðîöåññ äåôîñôîðèëèðîâàíèÿ â óñëîâèÿõ äëèòåëüíîé 
íåïðåðûâíîé àêòèâàöèè ìûøå÷íîãî âîëîêíà âûçûâàåò óñòîé÷è-
âîå ôîñôîðèëèðîâàíèå ìèîçèíà, ÷òî, ïî-âèäèìîìó, óâåëè÷èâàåò 
ïîäâèæíîñòü ìîñòèêîâ èëè èçìåíÿåò èõ îðèåíòàöèþ. Âûñêàçàíî 
ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ýòè ïðîöåññû ìîãóò ïðèíèìàòü ó÷àñòèå â 
öåëîì ðÿäå ìåäëåííûõ èçìåíåíèé ýôôåêòèâíîñòè ìûøå÷íîãî 
ñîêðàùåíèÿ, òàêèõ, êàê ïîñòòåòàíè÷åñêàÿ è ïîñòàêòèâàöèîííàÿ 
ïîòåíöèàöèÿ è ôåíîìåí "ëåñòíèöû" (Ãóðôèíêåëü è äð., 1984; 
Ãóðôèíêåëü, Ëåâèê, 1985). 

Äëÿ ïîíèìàíèÿ íåëèíåéíûõ îñîáåííîñòåé ìûøå÷íîé äè-
íàìèêè âàæíûì ÿâëÿåòñÿ âîïðîñ î âîçìîæíîñòè ìîäèôèêàöèè 
ñîêðàòèòåëüíûõ ìåõàíèçìîâ  ïîä âëèÿíèåì èçìåíåíèé ìåõàíè-
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÷åñêîãî ñîñòîÿíèè ìûøöû â ðåçóëüòàòå äâèæåíèÿ. Ýäìàí 
(Edman, 1975) îïèñàë ôåíîìåí äåàêòèâàöèè ìûøå÷íîãî ñîêðà-
ùåíèÿ, âûçûâàåìîé óêîðî÷åíèåì ìûøöû. Îêàçàëîñü, ÷òî ñâÿ-
çàííûé ñ óêîðî÷åíèåì äåôèöèò ñèëû âîçðàñòàåò ñ óâåëè÷åíèåì 
àìïëèòóäû óêîðî÷åíèÿ. Â õîäå äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèé áûëî 
ïîêàçàíî, ÷òî ïðè óêîðî÷åíèè â ìèîïëàçìå ïîÿâëÿåòñÿ äîïîëíè-
òåëüíîå êîëè÷åñòâî Ñà2+ è ýòîò ïðîöåññ íåïîñðåäñòâåííî êîððå-
ëèðóåò ñ ôîðìèðîâàíèåì ýôôåêòîâ äåàêòèâàöèè (Vandenboom et 
al., 1998). Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïðè óêîðî-
÷åíèè ó òðîïîíèíà óìåíüøàåòñÿ ñðîäñòâî ê ñâÿçûâàíèþ êàëü-
öèÿ. Âîçìîæíî, ýòî îäíà èç ïðè÷èí óìåíüøåíèÿ êîëè÷åñòâà àê-
òèâíûõ ïîïåðå÷íûõ ñâÿçåé ìåæäó äâóìÿ òèïàìè ìèîôèëàìåíòîâ.  

Ñëîæíîñòü ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìîâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùå-
íèÿ è èõ íåäîñòàòî÷íàÿ èçó÷åííîñòü íåðåäêî íå ïîçâîëÿþò îáú-
ÿñíèòü ìíîãîå èç òîãî îáøèðíîãî ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ìàòåðèà-
ëà, êîòîðûé íàêîïëåí â ïðîöåññå èññëåäîâàíèÿ ìåõàíè÷åñêèõ 
ðåàêöèé öåëîé ìûøöû. Ôåíîìåíîëîãè÷åñêèé ïîäõîä ê àíàëèçó 
ìåõàíè÷åñêèõ ñâîéñòâ ìûøöû äàåò âîçìîæíîñòü, â ÷àñòíîñòè, 
ýìïèðè÷åñêèì ïóòåì óñòàíîâèòü âàæíûå ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó 
ðåàëüíûìè ìàêðîñêîïè÷åñêèìè ïàðàìåòðàìè ñîñòîÿíèÿ ìûøöû, 
òàêèìè, êàê ñèëà, äëèíà è óðîâåíü ïîñòóïàþùåé ê  ìûøöå ýô-
ôåðåíòíîé àêòèâíîñòè. Ôåíîìåíîëîãè÷åñêîå îïèñàíèå ìûøå÷-
íîé äèíàìèêè âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ  îêàçûâàåòñÿ âïîëíå äîñòàòî÷-
íûì äëÿ àíàëèçà öåíòðàëüíûõ ïðîöåññîâ ðåãóëÿöèè äâèãàòåëü-
íîé àêòèâíîñòè. 

Â îñíîâó ôåíîìåíîëîãè÷åñêîãî ïîäõîäà ê ðàññìîòðåíèþ 
ôóíêöèé ìûøöû êàê èñïîëíèòåëüíîãî ýëåìåíòà äâèãàòåëüíîé 
ñèñòåìû ïîëîæåíî ôîðìàëèçîâàííîå ïðåäñòàâëåíèå åå â âèäå 
äèíàìè÷åñêîé ñèñòåìû ñ äâóìÿ âõîäíûìè ïåðåìåííûìè: äëèíîé 
ìûøöû (L) è óðîâíåì ïîñòóïàþùåé ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè 
(f); è îäíîé âûõîäíîé — ðàçâèâàåìûì óñèëèåì (P) (Talbot, 
Gessner, 1973). Ìûøå÷íîå ñîêðàùåíèå ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíî 
ôóíêöèåé äâóõ ïåðåìåííûõ Ð(L, f), åãî ñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðè-
ñòèêè â ýòîì ñëó÷àå îïðåäåëÿþòñÿ äâóìÿ ñåìåéñòâàìè çàâèñèìî-
ñòåé: äëèíà — ñèëà Ð(L⏐fi) è ÷àñòîòà — ñèëà P(f⏐Li), ðåãèñòðèðóå-
ìûìè â óñëîâèÿõ ôèêñàöèè ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèé ÷àñòîòû ñòèìó-
ëÿöèè (fi) è äëèíû (Li). Äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî ýòè õàðàêòåðèñòè-
êè, ïîëó÷åííûå â ýêñïåðèìåíòàõ íà êàìáàëîâèäíîé ìûøöå 
êîøêè, ïðåäñòàâëåíû â ðàáîòå Ðýêà è Âåñòáþðè (Rack, Westbury, 
1969), ôðàãìåíòû ñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ïðèâåäåíû â ðàáî-
òàõ äðóãèõ àâòîðîâ (Buller, Lewis, 1963; Bahler et al., 1968; 
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Grillner, 1972; Partridge, 1972). 
Â ñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèêàõ, îïðåäåëÿþùèõ çàâèñèìîñòü 

ñèëû ìûøöû îò äëèíû, ñëåäóåò âûäåëÿòü äâà êîìïîíåíòà: ïàñ-
ñèâíûé, ðåãèñòðèðóåìûé â îòñóòñòâèå ñòèìóëÿöèè, è àêòèâíûé, 
êîòîðûé îïðåäåëÿåòñÿ êàê ðàçíîñòü ìåæäó ðåçóëüòèðóþùåé çà-
âèñèìîñòüþ ãåíåðèðóåìîãî óñèëèÿ è ïàññèâíûì êîìïîíåíòîì 
ñèëû. Æåñòêîñòü íåàêòèâíîé ìûøöû íà÷èíàåò êðóòî âîçðàñòàòü 
ïðè åå ðàñòÿæåíèè ñâåðõ äëèíû 1,1 L0 (L0 — äëèíà, ïðè êîòîðîé 
äîñòèãàåòñÿ ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå ñèëû òåòàíè÷åñêîãî ñîêðà-
ùåíèÿ â èçîìåòðèè), ïàññèâíûé êîìïîíåíò ñèëû èìååò ïðàêòè-
÷åñêè ýêñïîíåíöèàëüíóþ ôîðìó (Close, 1972). Àêòèâíûé êîìïî-
íåíò õàðàêòåðèñòèê äëèíà — ñèëà èìååò õîðîøî âûðàæåííóþ êî-
ëîêîëîîáðàçíóþ ôîðìó ñ ìàêñèìóìîì âáëèçè  L0. Ïîâûøåíèå 
÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ïðèâîäèò ê S-îáðàçíîìó óâåëè÷åíèþ ìàê-
ñèìàëüíîé àìïëèòóäû (â ñîîòâåòñòâèè ñî ñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðè-
ñòèêîé ÷àñòîòà — ñèëà) è ðàñøèðåíèþ õàðàêòåðèñòèê â îáå ñòî-
ðîíû îò L0. Ïîëàãàþò, ÷òî òàêàÿ ôîðìà àêòèâíîãî êîìïîíåíòà 
ñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê äëèíà — ñèëà ñâÿçàíà ñî ñòåïåíüþ 
ïåðåêðûòèÿ ìåæäó òîëñòûìè è òîíêèìè ìèîôèëàìåíòàìè ïðè 
ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèÿõ ìûøå÷íîé äëèíû (Gordon et al., 1966). 
Êðîìå ëîêàëüíîãî ìàêñèìóìà âáëèçè L0, íà ðåçóëüòèðóþùåé çà-
âèñèìîñòè ñèëû àêòèâíîé ìûøöû îò äëèíû òàêæå ïðîÿâëÿåòñÿ 
ëîêàëüíûé ìèíèìóì âáëèçè 1,2—1,3 L0 , îí ñòàíîâèòñÿ õîðîøî 
çàìåòíûì ïðè ïîâûøåíèè ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè. Òàêèì îáðàçîì, 
â äèàïàçîíå çíà÷åíèé äëèíû ìûøöû ìåæäó ýòèìè äâóìÿ ýêñ-
òðåìóìàìè ñèëû æåñòêîñòü ìûøöû, ò.å. ïðîèçâîäíàÿ ñòàòè÷å-
ñêîé õàðàêòåðèñòèêè äëèíà — ñèëà ïî äëèíå, ñòàíîâèòñÿ îò-
ðèöàòåëüíîé. Ñëåäóåò òàêæå îòìåòèòü, ÷òî ôîðìà çàâèñèìîñòè 
àìïëèòóäû îäèíî÷íûõ èçîìåòðè÷åñêèõ ñîêðàùåíèé ìûøöû îò 
äëèíû çàìåòíî îòëè÷àåòñÿ îò ñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê äëèíà —
ñèëà äëÿ ãëàäêîãî òåòàíóñà (Buller, Lewis, 1963). Óñòàíîâëåíî, 
÷òî äëÿ îäèíî÷íûõ ñîêðàùåíèé è çóá÷àòîãî òåòàíóñà îïòèìàëü-
íàÿ äëèíà âûøå, êðîìå òîãî, ìåíåå âûðàæåí ñïàä ñèëû ïðè óä-
ëèíåíèè ìûøöû (Marsh et al., 1981). 

Êàê óæå îòìå÷åíî, çàâèñèìîñòü ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ 
àêòèâíîãî êîìïîíåíòà ñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè äëèíà — ñèëà 
èìååò S-îáðàçíóþ ôîðìó. Ïîäîáíóþ ôîðìó èìåþò ñòàòè÷åñêèå 
õàðàêòåðèñòèêè ÷àñòîòà — ñèëà ïðè ôèêñàöèè äëèíû ìûøöû â 
ôèçèîëîãè÷åñêîì äèàïàçîíå (Rack, Westbury, 1969). 

Ïåðâûå êîëè÷åñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ ìûøå÷íîé äèíàìèêè 
áûëè ñâÿçàíû â îñíîâíîì ñ ðåãèñòðàöèåé èçìåíåíèé äëèíû àê-
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òèâíîé ìûøöû â óñëîâèÿõ åå èçîòîíè÷åñêîãî óêîðî÷åíèÿ (Hill, 
1922, 1938; Fenn, 1924; Fenn, Marsh, 1935). Áàçîâàÿ ïðîöåäóðà 
ýòèõ èññëåäîâàíèé áûëà ñëåäóþùåé. Ìûøöó ïîäñîåäèíÿëè ê 
íàãðóçêå, êîòîðàÿ íå ìîãëà åå ðàñòÿíóòü èç-çà îäíîñòîðîííåãî 
ìåõàíè÷åñêîãî îãðàíè÷èòåëÿ, äîïóñêàþùåãî òîëüêî óêîðî÷åíèå 
ìûøöû. Ïîñëå àêòèâàöèè íà÷èíàëñÿ èçîìåòðè÷åñêèé ðîñò ñèëû 
äî òåõ ïîð, ïîêà ìûøå÷íîå óñèëèå íå äîñòèãàëî âíåøíåé íà-
ãðóçêè, ïîñëå ÷åãî íà÷èíàëîñü èçîòîíè÷åñêîå óêîðî÷åíèå ìûø-
öû. Â íà÷àëüíîé ñòàäèè óêîðî÷åíèÿ ìîæíî áûëî âûäåëèòü áëèç-
êèé ê ëèíåéíîìó ó÷àñòîê äâèæåíèÿ, èçìåðåíèå ñêîðîñòè íà êî-
òîðîì ïîçâîëèëî óñòàíîâèòü ýìïèðè÷åñêóþ çàâèñèìîñòü ñêîðî-
ñòè (V) îò óðîâíÿ èçîòîíè÷åñêîãî íàãðóæåíèÿ (P). Äëÿ àïïðîê-
ñèìàöèè ýòîé ýìïèðè÷åñêîé çàâèñèìîñòè áûëî ïðåäëîæåíî íå-
ñêîëüêî àíàëèòè÷åñêèõ âûðàæåíèé, îäíàêî øèðîêîå ðàñïðî-
ñòðàíåíèå ïîëó÷èëà òîëüêî ãèïåðáîëè÷åñêàÿ àïïðîêñèìàöèÿ 
Õèëëà (Hill, 1938): 

( )
( )

=
−

+

1 /

1 /
o

o
P P

P a
V V .      (1.1) 

Â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì (1.1) ñêîðîñòü óêîðî÷åíèÿ 
ìûøöû èçìåíÿåòñÿ îò 0 (ïðè óðàâíîâåøèâàíèè ìàêñèìàëüíîãî 
óñèëèÿ, ðàçâèâàåìîãî ìûøöåé â èçîìåòðèè, ñ âíåøíåé íàãðóç-
êîé, ò.å. Ð = Ð0) äî ìàêñèìàëüíîé âåëè÷èíû V0 (óêîðî÷åíèå ïðè 
îòñóòñòâèè íàãðóçêè, Ð = 0). Êîýôôèöèåíò a îïðåäåëÿåò ñòåïåíü 
îòêëîíåíèÿ çàâèñèìîñòè V(P) îò ëèíåéíîé ôóíêöèè. 

Åñëè ïîñëå òîãî, êàê â óñëîâèÿõ òåòàíè÷åñêîãî ñîêðàùåíèÿ 
â èçîìåòðè÷åñêîì ðåæèìå ìûøöà âûéäåò íà ãåíåðàöèþ ìàêñè-
ìàëüíîé ñèëû, ïåðåéòè ê èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó ñ íàãðóçêîé, 
ïðåâûøàþùåé ýòó ñèëó, òî ìûøöà áóäåò óäëèíÿòüñÿ (òàê íàçû-
âàåìûé ðåæèì óñòóïàþùåé ðàáîòû). Ñêîðîñòü óäëèíåíèÿ â ýòîì 
ñëó÷àå òàêæå âîçðàñòàåò ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ íàãðóçêè, îäíàêî íå 
áûëî óñòàíîâëåíî îäíîçíà÷íîãî ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó ñèëîé è 
ñêîðîñòüþ. Ôîðìà ýìïèðè÷åñêèõ çàâèñèìîñòåé ñèëà — ñêîðîñòü 
äëÿ ðåæèìà óñòóïàþùåé ðàáîòû çàìåòíî îòëè÷àåòñÿ ó ðàçíûõ 
àâòîðîâ (Curtin, Davies, 1972; Joyce, Rack, 1969). 

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ðàçðàáîòêà îñíîâíûõ ïîëîæåíèé ñî-
âðåìåííîé òåîðèè äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì áûëà çàâåðøåíà â 40—
50-å ãîäû ïðîøëîãî ñòîëåòèÿ. Â ÷àñòíîñòè, êàê îäèí èç ýôôåê-
òèâíûõ ìåòîäîâ àíàëèçà äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì øèðîêîå ðàñï-
ðîñòðàíåíèå ïîëó÷èë ìåòîä ðåãèñòðàöèè ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ, 
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ñîñòîÿùèé â îïðåäåëåíèè îòêëèêà ñèñòåìû íà ñòóïåí÷àòîå âõîä-
íîå âîçäåéñòâèå (Ìèëñóì, 1968; Talbot, Gessner, 1973; Ïîïîâ, 
1978, 1979). Òåì íå ìåíåå îêàçàëîñü, ÷òî åãî íà÷àëè ïðèìåíÿòü â 
ìûøå÷íîé ôèçèîëîãèè, õîòÿ è áåç äîëæíîãî ìàòåìàòè÷åñêîãî 
àíàëèçà, çàäîëãî äî ýòîãî, â 20-å ãîäû. Ñòóïåí÷àòîå èçìåíåíèå 
ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ìûøöû áûëî èñïîëüçîâàíî â ðàáîòàõ 
Ãàññåðà è Õèëëà (Gasser, Hill, 1924), à òàêæå Äæåâåëà è Âèëêè 
(Jewell, Wilkie, 1958), è íà îñíîâå ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ â 
ýòèõ èññëåäîâàíèÿõ, áûëà ñôîðìóëèðîâàíà óïðîùåííàÿ ìîäåëü 
ìûøöû, êîòîðàÿ îêàçàëàñü âåñüìà ïëîäîòâîðíîé äëÿ îïèñàíèÿ 
ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ìûøöû â ðàçëè÷íûõ ýêñïåðèìåíòàëü-
íûõ óñëîâèÿõ. Ìîäåëü áàçèðîâàëàñü íà ïîñëåäîâàòåëüíîì ñîåäè-
íåíèè àêòèâíîãî (“ñîêðàòèòåëüíîãî”) è ïàññèâíîãî (“ïîñëåäîâà-
òåëüíîãî óïðóãîãî”) êîìïîíåíòîâ (Õèëë, 1972; Huxley, 1974). 
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî äèíàìèêà ñîêðàòèòåëüíîãî êîìïîíåíòà îï-
ðåäåëÿåòñÿ òîíêèìè ìåõàíèçìàìè âçàèìîäåéñòâèÿ àêòèíîâûõ è 
ìèîçèíîâûõ ìèîôèëàìåíòîâ, êîíêðåòíûé âèä çàâèñèìîñòè ñèëà 
— ñêîðîñòü ñâÿçàí èìåííî ñ ðåàëüíîé äèíàìèêîé ñîêðàòèòåëüíî-
ãî êîìïîíåíòà. Ïàññèâíûå ýëàñòè÷åñêèå ñâîéñòâà ìûøå÷íûõ 
âîëîêîí, ñóõîæèëüíûõ ýëåìåíòîâ è ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè çàäà-
þò ôîðìó õàðàêòåðèñòèêè äëèíà — ñèëà ïîñëåäîâàòåëüíîãî óïðó-
ãîãî êîìïîíåíòà (Õèëë, 1972). 

Îäíî èç íàèáîëåå ïîëíûõ èññëåäîâàíèé äèíàìèêè èçìåíå-
íèé äëèíû àêòèâíîé ìûøöû, ñâÿçàííûõ ñî ñòóïåí÷àòûì ïåðå-
õîäîì îò èçîìåòðè÷åñêîãî ê èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó, áûëî îñó-
ùåñòâëåíî Äæîéñîì è Ðýêîì (Joyce, Rack, 1969). Îïûòû ïðîâî-
äèëèñü íà êàìáàëîâèäíîé ìûøöå êîøêè â óñëîâèÿõ ðàñïðåäå-
ëåííîé ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ. Èçìåíÿÿ óðîâåíü èçîòîíè÷å-
ñêîãî íàãðóæåíèÿ ìûøöû, àâòîðû çàðåãèñòðèðîâàëè äâèãàòåëü-
íûå ðåàêöèè ðàçëè÷íîé àìïëèòóäû è íàïðàâëåííîñòè. Â ïåðå-
õîäíûõ ïðîöåññàõ êàê óêîðî÷åíèÿ, òàê è óäëèíåíèÿ ìûøöû âû-
ÿâëÿëàñü õîðîøî âûðàæåííàÿ äâóõêîìïîíåíòíàÿ ñòðóêòóðà. Âíà-
÷àëå äëèíà ìûøöû èçìåíÿëàñü î÷åíü áûñòðî, ïî÷òè ñêà÷êîîá-
ðàçíî, ïðåäñòàâëÿÿ ñîáîé ðåàêöèþ ñëàáî äåìïôèðîâàííîãî ïî-
ñëåäîâàòåëüíîãî óïðóãîãî êîìïîíåíòà. Çàòåì âîçíèêàëî ìåäëåí-
íîå, áëèçêîå ê ýêñïîíåíöèàëüíîìó, äâèæåíèå ê íîâîìó ðàâíî-
âåñíîìó ñîñòîÿíèþ. Àâòîðû îïðåäåëèëè çàâèñèìîñòü ïîñëåäîâà-
òåëüíîé óïðóãîñòè ìûøöû îò âåëè÷èíû ñêà÷êà íàãðóçêè è ïðåä-
ñòàâèëè ýêñïåðèìåíòàëüíóþ êðèâóþ ñèëà — ñêîðîñòü äëÿ íà-
÷àëüíîãî ó÷àñòêà âòîðîãî, áîëåå ìåäëåííîãî, êîìïîíåíòà ïåðå-
õîäíîãî ïðîöåññà. Áûëî îòìå÷åíî ñóùåñòâåííîå ðàçëè÷èå ñêîðî-
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ñòíûõ ïàðàìåòðîâ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ óêîðî÷åíèÿ è óäëèíå-
íèÿ, óñòàíîâëåíî, ÷òî ñêîðîñòü óêîðî÷åíèÿ áûëà çàìåòíî ìåíü-
øå ñêîðîñòè óäëèíåíèÿ (Joyce, Rack, 1969). 

Àíàëèç ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ ñèëà — äëèíà è äëèíà — ñèëà 
ïðîâîäèëñÿ òàêæå íà èçîëèðîâàííûõ ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ èëè 
èõ íåáîëüøèõ ïó÷êàõ (Podolsky, 1960; Civan, Podolsky, 1966; 
Huxley, Simmons, 1970, 1971; Heinl et àl., 1974; Kuhn et al., 1985). 
Â ïåðåõîäíûõ ïðîöåññàõ èçìåíåíèÿ ñèëû ïðè ñòóïåí÷àòûõ èç-
ìåíåíèÿõ äëèíû ìûøå÷íàÿ ðåàêöèÿ ñîñòîÿëà èç áûñòðîãî ñêà÷-
êà ñèëû è ïîñëåäóþùåãî ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííîãî ìåä-
ëåííîãî ïåðåõîäà ê íîâîìó óðîâíþ. Ýòîò ïåðåõîä èìåë ôîðìó, 
áëèçêóþ ê ýêñïîíåíöèàëüíîé, ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè ðåëàêñàöèè 
áûëà áîëüøå ó ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ óêîðî÷åíÿ (Kuhn et al., 
1985). Áëàãîäàðÿ âîçìîæíîñòè áîëüøåãî âðåìåííîãî ðàçðåøåíèÿ 
ïðè ðàáîòå ñ èçîëèðîâàííûìè ìûøå÷íûìè âîëîêíàìè áûëè îá-
íàðóæåíû äîïîëíèòåëüíûå êîìïîíåíòû ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ, 
â ÷àñòíîñòè áûñòðàÿ ðåëàêñàöèÿ ñ ïîñòîÿííîé âðåìåíè âñåãî íå-
ñêîëüêî ìèëëèñåêóíä (Huxley, Simmons, 1970; Kuhn et al., 1985).  

Îäèí èç äîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíûõ è øèðîêî ïðèìåíÿåìûõ 
ñïîñîáîâ èäåíòèôèêàöèè äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì ñîñòîèò â îïðå-
äåëåíèè ðåàêöèé â îòâåò íà ãàðìîíè÷åñêèå âõîäíûå âîçäåéñòâèÿ. 
Ýòîò ñïîñîá òàêæå íàøåë ïðèìåíåíèå â ìûøå÷íîé ôèçèîëîãèè 
(Partridge, 1965; Poppele, Bowman, 1970). Â èçîìåòðè÷åñêèõ óñëî-
âèÿõ ðåãèñòðèðîâàëè óñèëèå, ðàçâèâàåìîå ìûøöåé ïðè ÷àñòîò-
íî-ìîäóëèðîâàííîé ñòèìóëÿöèè åå íåðâà. Â êà÷åñòâå ìîäóëè-
ðóþùåãî èñïîëüçîâàëè ñèíóñîèäàëüíûé ñèãíàë, åãî ðàññìàòðè-
âàëè êàê âõîäíîå âîçäåéñòâèå, âûõîäíûì ñèãíàëîì ñëóæèëà ïåð-
âàÿ ãàðìîíèêà ðàçâèâàåìîãî ìûøöåé óñèëèÿ. Ñ ïîìîùüþ ìåòîäà 
ãàðìîíè÷åñêîé ëèíåàðèçàöèè áûëè îïðåäåëåíû ëîãàðèôìè÷å-
ñêèå è ôàçîâûå ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè íåðâíî-ìûøå÷íîé 
ïåðåäà÷è. Â ðàáîòå Ïàðòðèäæà (Partridge, 1965) ñîïîñòàâëåíû 
õàðàêòåðèñòèêè ìåäëåííîé êàìáàëîâèäíîé è áûñòðîé èêðîíîæ-
íîé ìûøö êîøêè â äèàïàçîíå ÷àñòîò ìîäóëèðóþùåãî ñèãíàëà îò 
0,1 äî 4 Ãö. Ôàçîâîå çàïàçäûâàíèå âûõîäíîãî ñèãíàëà íà ÷àñòîòå 
0,1 Ãö â îáåèõ ìûøöàõ áûëî áëèçêèì ê 30ο, à ïî ìåðå óâåëè÷å-
íèÿ ÷àñòîòû íàáëþäàëîñü ðàñõîæäåíèå õàðàêòåðèñòèê — çàïàçäû-
âàíèå ó èêðîíîæíîé è êàìáàëîâèäíîé ìûøö ñîñòàâëÿëî, ñîîò-
âåòñòâåííî, îêîëî 45ο è 70ο íà 0,6 Ãö è 90ο è 180ο íà 4 Ãö.  

Ïîïïåëü è Áîóìåí (Poppel, Bowman, 1970) ïðåäïðèíÿëè 
ïîïûòêó àïïðîêñèìàöèè ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ÷àñòîòíûõ õàðàêòå-
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ðèñòèê íåðâíî-ìûøå÷íîé ïåðåäà÷è ñîîòâåòñòâóþùèìè ïåðåäà-
òî÷íûìè ôóíêöèÿìè ëèíåéíûõ ñèñòåì. Îíè ïîêàçàëè, ÷òî äëÿ 
ýòîé öåëè ïîäõîäÿò ïåðåäàòî÷íûå ôóíêöèè ëèíåéíûõ àïåðèîäè-
÷åñêèõ çâåíüåâ âòîðîãî ïîðÿäêà. Ñèñòåìû ñ ïîäîáíûìè ïåðåäà-
òî÷íûìè ôóíêöèÿìè îáëàäàþò âàæíûì ñâîéñòâîì íèç-
êî÷àñòîòíîé ôèëüòðàöèè âõîäíûõ âîçäåéñòâèé è õàðàêòåðèçóþò-
ñÿ èíåðöèîííîñòüþ, â òîé èëè èíîé ìåðå ïðèñóùåé âñåì îáúåê-
òàì ðåãóëèðîâàíèÿ êàê â æèâûõ îðãàíèçìàõ, òàê è â òåõíè÷åñêèõ 
ñèñòåìàõ (Ìèëñóì, 1968). 

Íåâîçìîæíî äàòü àäåêâàòíîå îïèñàíèå ìûøå÷íîé äèíàìè-
êè ñ ïîìîùüþ ëèíåéíûõ ìåòîäîâ, â òîì ÷èñëå ñ èñïîëüçîâàíèåì 
÷àñòîòíûõ õàðàêòåðèñòèê, îñîáåííî åñëè ó÷åñòü ìíîãîîáðàçíîå 
ïðîÿâëåíèå íåëèíåéíûõ è íåñòàöèîíàðíûõ ñâîéñòâ ìûøå÷íîãî 
ñîêðàùåíèÿ. Âûøå óæå îòìå÷àëàñü íåëèíåéíîñòü ñòàòè÷åñêèõ 
õàðàêòåðèñòèê ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ, à òàêæå íåëèíåéíàÿ çà-
âèñèìîñòü ïàðàìåòðîâ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ îò àìïëèòóäû è 
çíàêà âõîäíûõ âîçäåéñòâèé. Êðîìå òîãî, îïèñàíû ìíîãî÷èñëåí-
íûå ïðîÿâëåíèÿ íåëèíåéíîé ñóììàöèè îòäåëüíûõ èçîìåòðè÷å-
ñêèõ ñîêðàùåíèé (Stein, Parmiggiani, 1981), à òàêæå íåñòàöèî-
íàðíîñòü ìûøå÷íûõ ðåàêöèé, ïðîÿâëÿþùàÿñÿ â âèäå ïîñòòåòà-
íè÷åñêîé ïîòåíöèàöèè (Standaert, 1964; Close, Hoh, 1968), ôå-
íîìåíà "ëåñòíèöû" (Desmedt, Hainaut, 1968; Rosenfalck, 1968) è 
ìíîãîôàçíîãî èçìåíåíèÿ çóá÷àòîãî òåòàíóñà â óñëîâèÿõ äëèòåëü-
íîé íèçêî÷àñòîòíîé ñòèìóëÿöèè ìûøöû (Ãóðôèíêåëü, Ëåâèê, 
1985).  

Êðîìå òîãî, åùå îäíî î÷åíü âàæíîå â ôóíêöèîíàëüíîì îò-
íîøåíèè íåëèíåéíîå ñâîéñòâî ñîêðàòèòåëüíîãî àïïàðàòà ïðîÿâ-
ëÿåòñÿ â ôîðìå ãèñòåðåçèñíîãî ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó äëèíîé 
ìûøöû è ðàçâèâàåìîé ñèëîé. Ñêåëåòíûå ìûøöû ïîçâîíî÷íûõ 
ðàçâèâàþò çàìåòíî áόëüøóþ ñèëó ïðè óäëèíåíèè è ìåíüøóþ — 
ïðè óêîðî÷åíèè, ïðè÷åì ýòî ñîîòíîøåíèå ñîõðàíÿåòñÿ äàæå ïðè 
î÷åíü ìåäëåííûõ öèêëè÷åñêèõ èçìåíåíèÿõ äëèíû. Âî 
âðåìåííόì ïðåäñòàâëåíèè ãèñòåðåçèñ ïðîÿâëÿåòñÿ â âèäå îïåðå-
æàþùåãî ðàçâèòèÿ èçìåíåíèé ñèëû ïî ñðàâíåíèþ ñ èçìåíåíèÿ-
ìè äëèíû, à â êîîðäèíàòàõ äëèíà — ñèëà ïðè ýòîì ðåãèñò-
ðèðóþòñÿ ïåòëè ñ íàïðàâëåíèåì îáõîäà ïî ÷àñîâîé ñòðåëêå. Ãèñ-
òåðåçèñíûå ñâîéñòâà ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ áûëè ïðîäåìîíñò-
ðèðîâàíû íà ñêåëåòíûõ ìûøöàõ ëÿãóøêè (Buchthal, Kaiser, 1951; 
Reichel et al., 1957) è ìëåêîïèòàþùèõ (Roberts, 1963, 1967; 
Partridge, Gasser, 1960; Rack, 1966; Grillner, 1972; Rack, Westbury, 
1974; Politti et al., 2003). Â òî æå âðåìÿ ãèñòåðåçèñíûå ïåòëè, íà-
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ïðàâëåííûå ïðîòèâ ÷àñîâîé ñòðåëêè è, ñëåäîâàòåëüíî, äåìîíñò-
ðèðóþùèå çàïàçäûâàíèå ñèëû ïî îòíîøåíèþ ê äëèíå, áûëè îá-
íàðóæåíû ïðè èññëåäîâàíèè ëåòàòåëüíûõ ìûøö íàñåêîìûõ 
(Machin, Pringle, 1959). Ïîëàãàþò, ÷òî â ïîñëåäíåì ñëó÷àå â óñ-
ëîâèÿõ öèêëè÷åñêîãî äâèæåíèÿ ïðîèñõîäèò íå âûäåëåíèå ýíåð-
ãèè, êàê ó ñêåëåòíûõ ìûøö ïîçâîíî÷íûõ, à íàîáîðîò, åå ïîãëî-
ùåíèå. Áëàãîäàðÿ ýòîìó àêòèâíûå ëåòàòåëüíûå ìûøöû ôóíê-
öèîíèðóþò â àâòîêîëåáàòåëüíîì ðåæèìå, ïðè ýòîì âîçíèêàþò 
âûñîêî÷àñòîòíûå ðèòìè÷åñêèå äâèæåíèÿ. 

Ôîðìà ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü ñêåëåòíûõ ìûøö ïîçâîíî÷íûõ 
òàêîâà, ÷òî îíè âíåøíå ñõîäíû ñ ðåàêöèåé ñèñòåì ñ âÿçêèì 
äåìïôèðîâàíèåì. Õîðîøî èçâåñòíî ìîäåëüíîå ïðåäñòàâëåíèå 
ñîêðàòèòåëüíîãî êîìïîíåíòà ìûøöû â âèäå ïàðàëëåëüíî ñîåäè-
íåííûõ óïðóãîãî ýëåìåíòà, ñèëîâàÿ ðåàêöèÿ êîòîðîãî ïðîïîð-
öèîíàëüíà èçìåíåíèþ äëèíû, è âÿçêîãî äåìïôåðà ñ ñèëîâîé çà-
âèñèìîñòüþ, ïðîïîðöèîíàëüíîé ñêîðîñòè èçìåíåíèÿ äëèíû. Òà-
êàÿ ìîäåëü ïîçâîëÿåò íå òîëüêî äîñòàòî÷íî õîðîøî, ïî êðàéíåé 
ìåðå â êà÷åñòâåííîì îòíîøåíèè, îïèñûâàòü îäèíî÷íûå ñî-
êðàùåíèÿ è òåòàíè÷åñêèå ðåàêöèè ìûøöû (Talbot, Gessner, 
1973), íî è äàåò òàêóþ æå íàïðàâëåííîñòü ïåòåëü äëèíà — ñèëà, 
êàê ó ðåàëüíîãî ìûøå÷íîãî ãèñòåðåçèñà. Ïî ìåðå ñíèæåíèÿ ñêî-
ðîñòè öèêëè÷åñêîãî äâèæåíèÿ øèðèíà ïåòåëü, ñâÿçàííàÿ ñ âÿç-
êèì äåìïôèðîâàíèåì, äîëæíà óìåíüøàòüñÿ âïëîòü äî ïîëíîãî 
ñîâïàäåíèÿ âåòâåé ïðÿìîãî è îáðàòíîãî õîäà. Îäíàêî îêàçàëîñü, 
÷òî ïåòëè äëèíà — ñèëà äàæå ïðè íåçíà÷èòåëüíûõ ñêîðîñòÿõ äâè-
æåíèÿ, ñ ÷àñòîòàìè â öèêëå ìåíåå 0,1 Ãö, íå òîëüêî íå èñ÷åçàþò, 
íî äàæå íå ñóæàþòñÿ ñêîëüêî-íèáóäü çàìåòíî (Roberts, 1963; 
Rack, 1966; Rack, Westbury, 1974). Ýòî ïîçâîëèëî âûñêàçàòü 
ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ìûøå÷íûé ãèñòåðåçèñ ïî ñâîèì ïðîÿâëåíè-
ÿì íàïîìèíàåò ïîâåäåíèå ñèñòåì ñ ðàñïðåäåëåííûì òðåíèåì 
(Roberts, 1963). 

Ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû ìîæíî çàðåãèñòðèðîâàòü íå òîëüêî 
âî âðåìÿ èçìåíåíèé äëèíû ìûøöû, èõ îñòàòî÷íîå ïðîÿâëåíèå 
ñîõðàíÿåòñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ è ïîñëå îñòàíîâêè äâèæåíèÿ. 
Âïåðâûå ýòî áûëî íàãëÿäíî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî Àááîòîì è Àó-
áåðòîì (Abbot, Aubert, 1952) ñ èñïîëüçîâàíèåì òðàïåöèåâèäíîãî 
ðàñòÿæåíèÿ è óêîðî÷åíèÿ àêòèâíîé ìûøöû. Åñëè àêòèâíóþ 
ìûøöó ðàñòÿíóòü è çàôèêñèðîâàòü äëèíó, òî îíà ðàçâèâàåò 
áîëüøåå óñèëèå ïî ñðàâíåíèþ ñ ñîêðàùåíèåì, êîòîðîå íà÷èíà-
ëîñü â èçîìåòðè÷åñêèõ óñëîâèÿõ ïðè òîé æå äëèíå. È íàîáîðîò, 
â óêîðà÷èâàþùåéñÿ ìûøöå âîçíèêàåò äåôèöèò ñèëû ïî ñðàâíå-
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íèþ ñ èçîìåòðè÷åñêèì óðîâíåì. Èç ýòèõ ýêñïåðèìåíòîâ ñëåäóåò 
âàæíûé âûâîä î òîì, ÷òî ñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè äëèíà —
ñèëà íåëüçÿ èñïîëüçîâàòü ïðè àíàëèçå ñîáñòâåííî äèíàìè÷åñêèõ 
ïðîöåññîâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ (Pollack, 1983). Ãèñòåðåçèñ-
íûå ýôôåêòû, ïðîÿâëÿþùèåñÿ ïðè ñêîëü óãîäíî íèçêèõ ñêîðî-
ñòÿõ äâèæåíèÿ, ïðèâîäÿò ê òîìó, ÷òî íà êðèâûõ äëèíà — ñèëà íåò 
ó÷àñòêîâ ñ îòðèöàòåëüíîé æåñòêîñòüþ, êàê ýòî âîçíèêàåò ïðè èõ 
ïîñëåäîâàòåëüíîì ïîñòðîåíèè â èçîìåòðè÷åñêèõ óñëîâèÿõ äëÿ 
ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèé äëèíû. Èçâåñòíî, ÷òî ïðè îïðåäåëåííûõ 
óñëîâèÿõ ó÷àñòêè ñ îòðèöàòåëüíîé æåñòêîñòüþ íà ñòàòè÷åñêèõ 
õàðàêòåðèñòèêàõ îáúåêòà ðåãóëèðîâàíèÿ ïðèâîäÿò ê íåóñòîé÷è-
âîñòè ñèñòåìû (Ïîïîâ, 1979). Ãèñòåðåçèñíûå ñâîéñòâà ìûøå÷íî-
ãî ñîêðàùåíèÿ, ïî-âèäèìîìó, ìîãóò áûòü îäíèì èç ôàêòîðîâ 
ñòàáèëèçàöèè äèíàìèêè ìûøöû (Roberts, 1963; Pollack, 1983).  

Âñëåäñòâèå ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ ïîÿâëÿåòñÿ òàêîå âàæ-
íîå êà÷åñòâî àêòèâíîé ìûøöû, êàê çàâèñèìîñòü åå æåñòêîñòè îò 
ïðåäûñòîðèè äâèæåíèÿ. Æåñòêîñòü ðåçêî âîçðàñòàåò, â ÷àñòíîñòè 
ïðè ïåðåõîäå îò óêîðî÷åíèÿ (èëè èçîìåòðè÷åñêîãî ðåæèìà) ê 
óäëèíåíèþ. Ýòîò ó÷àñòîê òàê íàçûâàåìîé êîðîòêîäèàïàçîííîé 
(short range) æåñòêîñòè èíîãäà òðàêòóþò êàê ïñåâäîñòðå÷-ðåôëåêñ, 
êîãäà ðåàêöèÿ ïðîòèâîäåéñòâèÿ âíåøíåé ðàñòÿãèâàþùåé ñèëå 
ôîðìèðóåòñÿ ñàìîé ìûøöåé áåç ó÷àñòèÿ ÖÍÑ (Stein, 1974). Çà-
âèñèìîñòü æåñòêîñòè ìûøöû îò ïðåäûñòîðèè äâèæåíèÿ ïî àíà-
ëîãèè ñ èçâåñòíûì ñâîéñòâîì ìàêðîìîëåêóëÿðíûõ ñîåäèíåíèé 
ïîëó÷èëà íàçâàíèå òèêñîòðîïèè (Lakie et al., 1984). Íåðåäêî ãèñ-
òåðåçèñ è òèêñîòðîïèÿ ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ñèíîíèìè÷åñêèå 
ïîíÿòèÿ. 

Íà÷àëî àíàëèçó ìåõàíèçìîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå ãèñòåðåçèñà 
ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ, áûëî ïîëîæåíî â ýêñïåðèìåíòàõ, ïðî-
âîäèìûõ íà îäèíî÷íûõ ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ (Taylor, Rudel, 1970; 
Edman et al., 1978; Edman, Tsuchia, 1996; Sugi, Tsuchiya, 1981, 
1988). Íà îñíîâå ëàçåðíîé òåõíèêè áûëè ðàçðàáîòàíû ìåòîäû 
ïðåöèçèîííîãî ñåðâîêîíòðîëÿ äëèíû îòäåëüíûõ ñàðêîìåðîâ èñ-
ñëåäóåìîãî ìûøå÷íîãî âîëîêíà. Ñðàâíèâàÿ ñèëîâûå ðåàêöèè 
àêòèâíîãî âîëîêíà íà ñòàíäàðòíûå òðàïåöèåâèäíûå èçìåíåíèÿ 
äëèíû ñàðêîìåðà ïðè ðàçëè÷íûõ íà÷àëüíûõ çíà÷åíèÿõ åãî äëè-
íû, Ýäìàí è ñîàâò. (Edman, 1975; Edman et al., 1978; Edman, 
Tsuchia, 1996) óñòàíîâèëè, ÷òî ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû ïîñëå-
äåéñòâèÿ ðàñòÿæåíèÿ ñòàíîâÿòñÿ íàèáîëåå çàìåòíûìè, åñëè äëè-
íà ñàðêîìåðîâ ïðåâûøàåò 2,3 ìêì. Ïðè ýòîì ìàêñèìàëüíûõ çíà-
÷åíèé äîñòèãàëè ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè ðåëàêñàöèè ñèëû ïîñëå 
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ôèêñàöèè äëèíû, à òàêæå óðîâåíü ïðåâûøåíèÿ ñòàöèîíàðíîãî 
çíà÷åíèÿ óñèëèÿ íàä èñõîäíûì óðîâíåì èçîìåòðè÷åñêîãî òåòà-
íóñà. Óâåëè÷åíèå äëèíû ïîêîÿ ñàðêîìåðà íà 14—20 íì âûçûâàëî 
íåáîëüøîé âûáðîñ íà çàïèñÿõ ñèëû, êîòîðûé àâòîðû  èíòåðïðå-
òèðîâàëè êàê ñèíõðîííóþ äåôîðìàöèþ ïîïåðå÷íûõ ìîñòèêîâ 
(Edman et al., 1978). Ó÷àñòîê ïîâûøåííîé êîðîòêîäèàïàçîííîé 
æåñòêîñòè òðàêòóþò ñ ïîçèöèè âêëàäà óïðóãîé äåôîðìàöèè ïî-
ïåðå÷íûõ ìîñòèêîâ, òîãäà êàê ïîñëåäóþùåå åå ñíèæåíèå ñâÿçû-
âàþò ñ ðàçðûâîì ÷àñòè ìîñòèêîâ (Huxlåó, 1974; Rack, Westbury, 
1974). 

Îïðåäåëåíèå óòèëèçàöèè ìàêðîýðãè÷åñêèõ ôîñôàòîâ ïîêà-
çàëî, ÷òî ïðè ðàñòÿæåíèè ìûøöû ñêîðîñòü õèìè÷åñêèõ ïðåâðà-
ùåíèé âî âðåìÿ ñîêðàòèòåëüíîãî ïðîöåññà çàìåòíî óìåíüøàåòñÿ 
(Curtin, Davies, 1972). Òàêèì îáðàçîì, íå ïîäòâåðæäàåòñÿ âûñêà-
çûâàâøååñÿ ðàíåå ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â ðåæèìå óñòóïàþ-
ùåé ðàáîòû âîçðàñòàåò óðîâåíü àêòèâàöèè ñîêðàòèòåëüíîé ñèñ-
òåìû (Fenn, 1924; Abbot, Aubert, 1952). 

Ýêñïåðèìåíòû íà ñêèíèðîâàííûõ (ìåõàíè÷åñêè èëè ñ ïî-
ìîùüþ õèìè÷åñêèõ âîçäåéñòâèé) ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ ïîçâîëè-
ëè óñòàíîâèòü, ÷òî èçìåíåíèÿ äëèíû âîëîêíà èëè ñèëû ìîãóò 
âëèÿòü íà êîíöåíòðàöèþ èîíîâ êàëüöèÿ â ñàðêîïëàçìå (Ridgway 
et al., 1983; Stephenson, Wendt, 1984). Ñ ïîìîùüþ Ñà2+-
÷óâñòâèòåëüíûõ áåëêîâ (ýêâîðèíà, îáåëèíà è äð.),  áûë óñòàíîâ-
ëåí ãèñòåðåçèñíûé õàðàêòåð çàâèñèìîñòè ìåæäó ñèëîé ñîêðàùå-
íèÿ è êîíöåíòðàöèåé Ñà2+ â ñàðêîïëàçìå. Ïðè ïîñòðîåíèè çàâè-
ñèìîñòè ñèëû ñîêðàùåíèÿ ìûøå÷íûõ âîëîêîí îò êîíöåíòðàöèÿ 
Ñà2+ áûëè çàðåãèñòðèðîâàíû ãèñòåðåçèñíûå ïåòëè ñ íàïðàâëåíè-
åì îáõîäà ïðîòèâ ÷àñîâîé ñòðåëêè, à ïðè ôèêñàöèè êîíöåíòðà-
öèè Ñà2+ îäíî è òî æå åå çíà÷åíèå îòâå÷àëî áîëüøåìó (ìåíüøå-
ìó) ðàçâèâàåìîìó óñèëèþ, åñëè ïåðåä ôèêñàöèåé êîíöåíòðàöèÿ 
ñíèæàëàñü (ïîâûøàëàñü) (Ridgway et al., 1983). Áûëî âûñêàçàíî 
ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ñòåïåíü ñðîäñòâà àêòèâíûõ öåíòðîâ íà àê-
òèíîâûõ ìèîôèëàìåíòàõ ê Ñà2+ çàâèñèò îò ñèëû, ðàçâèâàåìîé 
âîëîêíîì, à òàêæå îò ïðåäûñòîðèè åå èçìåíåíèÿ (Stephenson, 
Wendt, 1984). 

Òàêèì îáðàçîì, ïðèâåäåííûå äàííûå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî 
â ôîðìèðîâàíèè ìàêðîïîêàçàòåëåé ìûøå÷íîé äèíàìèêè ïðè-
íèìàåò ó÷àñòèå áîëüøîå êîëè÷åñòâî ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíûõ, íå-
ëèíåéíûõ, ïî ñóòè, à ÷àñòî è íåñòàöèîíàðíûõ ïðîöåññîâ. Â ðå-
çóëüòàòå öåëàÿ ìûøöà êàê äèíàìè÷åñêàÿ ñèñòåìà õàðàêòåðèçóåò-
ñÿ ðÿäîì íåëèíåéíûõ ñâîéñòâ, àíàëèç ìíîãèõ èç êîòîðûõ â íà-
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ñòîÿùåå âðåìÿ ìîæåò áûòü ïðîâåäåí èñêëþ÷èòåëüíî íà ôåíîìå-
íîëîãè÷åñêîì óðîâíå. Íåñìîòðÿ íà ïîÿâëåíèå íîâûõ ýêñïåðè-
ìåíòàëüíûõ ïîäõîäîâ ê àíàëèçó ïðîöåññîâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùå-
íèÿ íà ìèêðîóðîâíå, òðàäèöèîííûå ôèçèîëîãè÷åñêèå ìîäåëè ñ 
èñïîëüçîâàíèåì íåðâíî-ìûøå÷íîãî ïðåïàðàòà in vivo íå óòðàòè-
ëè çíà÷åíèÿ. Òàêèå èññëåäîâàíèÿ ìîãóò ïðîâîäèòüñÿ íå òîëüêî ñ 
öåëüþ áîëåå òî÷íîãî êîëè÷åñòâåííîãî àíàëèçà ìûøå÷íîé äèíà-
ìèêè, íî è äëÿ äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ñîâîêóïíîñòè öåíòðàëüíûõ 
ïðîöåññîâ, ó÷àñòâóþùèõ â ðåãóëÿöèè ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ.  
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ММЕЕТТООДДЫЫ,,  ППРРИИММЕЕННЯЯЕЕММЫЫЕЕ  ВВ  ФФИИЗЗИИООЛЛООГГИИИИ    
ДДВВИИЖЖЕЕННИИЙЙ  

 
Ìåòîäè÷åñêèå ïîäõîäû ê èçó÷åíèþ äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ìû-
øå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ è öåíòðàëüíûõ ïðîöåññîâ êîíòðîëÿ è 
óïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿìè ó ìëåêîïèòàþùèõ âî ìíîãîì ñîâïàäàþò 
ñ ìåòîäèêàìè, ïðèìåíÿåìûìè â ôèçèîëîãèè. Ïðåæäå âñåãî  ê 
íèì ñëåäóåò îòíåñòè ðàçëè÷íûå íåéðîôèçèîëîãè÷åñêèå ìåòîäè-
êè, òàêèå, êàê ðåãèñòðàöèÿ àôôåðåíòíîé è íåéðîííîé àêòèâíî-
ñòè ñ èñïîëüçîâàíèåì âíå- è âíóòðèêëåòî÷íûõ îòâåäåíèé ýëåê-
òðè÷åñêîé àêòèâíîñòè íåéðîíîâ. Íå ðàññìàòðèâàÿ ïîäðîáíî ýòè 
áîëåå òðàäèöèîííûå ýêñïåðèìåíòàëüíûå ïîäõîäû, ÷àùå âñåãî 
ïðèìåíÿåìûå â îñòðûõ ýêñïåðèìåíòàõ íà ëàáîðàòîðíûõ æèâîò-
íûõ, êðàòêî îñòàíîâèìñÿ  ëèøü íà ñïåöèôè÷åñêèõ ìåòîäè÷åñêèõ 
ïðèåìàõ, èñïîëüçóåìûõ íåïîñðåäñòâåííî â ôèçèîëîãèè äâèæå-
íèé.    

Ìåõàíè÷åñêèå âîçäåéñòâèÿ íà ìûøöû â ñîâðåìåííûõ ôè-
çèîëîãè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòàõ îáû÷íî ïðîèçâîäÿòñÿ ñ ïîìîùüþ 
ñåðâîóïðàâëÿåìûõ ýëåêòðîìåõàíè÷åñêèõ ìåõàíîñòèìóëÿòîðîâ, 
ðàçðàáàòûâàåìûõ íà îñíîâå äîñòàòî÷íî ìîùíûõ äâèãàòåëåé ïî-
ñòîÿííîãî òîêà, â êîòîðûõ ïîäâèæíàÿ ÷àñòü èìååò ìèíèìàëüíî 
âîçìîæíóþ ìàññó. Âûáîð ýëåêòðîäâèãàòåëÿ â îñíîâíîì îïðåäå-
ëÿåòñÿ ðàçìåðîì îáúåêòà èññëåäîâàíèÿ è ìàêñèìàëüíûì óñèëè-
åì, êîòîðîå äîëæåí ðàçâèâàòü ìåõàíîñòèìóëÿòîð. Ïðè ðàáîòå íà 
ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ, ðàçâèâàþùèõ ìàêñèìàëüíîå èçîìåòðè÷å-
ñêîå óñèëèå â ïðåäåëàõ íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìèëëèíüþòîí, ìî-
ãóò ïðèìåíÿòüñÿ íåáîëüøèå ìîìåíòíûå äâèãàòåëè ïîñòîÿííîãî 
òîêà, íàïðèìåð òå, êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ â àíàëîãîâûõ ñàìî-
ïèñöàõ ïîñòîÿííîãî òîêà. Òàêèå ìàëîìîùíûå äâèãàòåëè èìåþò 
íåáîëüøóþ ìàññó ïîäâèæíîé ÷àñòè, ïîýòîìó îáëàäàþò ìàêñè-
ìàëüíûì áûñòðîäåéñòâèåì. Äëÿ ðàáîòû íà öåëûõ ìûøöàõ ëàáî-
ðàòîðíûõ æèâîòíûõ (êðûñ, êðîëèêîâ, êîøåê), êîòîðûå ìîãóò 
ðàçâèâàòü óñèëèÿ äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ íüþòîí, èñïîëüçóþòñÿ 
áîëåå ìîùíûå ìîìåíòíûå äâèãàòåëè, â êîòîðûõ ïîäâèæíûé 
ýëåìåíò ñîâåðøàåò îãðàíè÷åííîå èëè íåîãðàíè÷åííîå âðàùåíèå, 
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èëè ëèíåéíûå äâèãàòåëè ñ îñåâûì  ïåðåìåùåíèåì ïîäâèæíîãî 
ýëåìåíòà.  Íåïîäâèæíàÿ ÷àñòü ìîìåíòíûõ è ëèíåéíûõ äâèãàòå-
ëåé îáû÷íî ñîñòîèò èç ïîñòîÿííûõ ìàãíèòîâ, à â êà÷åñòâå ïîä-
âèæíûõ ÷àñòåé èñïîëüçóþòñÿ ñèñòåìû ñîëåíîèäîâ, ïî êîòîðûì 
ïðîïóñêàåòñÿ ïîñòîÿííûé òîê. Ìåõàíè÷åñêîå óñèëèå, ãåíåðè-
ðóåìîå äâèãàòåëåì, ìîæåò ëåãêî êîíòðîëèðîâàòüñÿ ñ ïîìîùüþ 
ñîîòâåòñòâóþùèõ èçìåíåíèé ñèëû òîêà. 

 Â ìåõàíîñòèìóëÿòîðàõ, ïðåäíàçíà÷åííûõ äëÿ ðàáîòû íà 
ìûøöàõ ëàáîðàòîðíûõ æèâîòíûõ, øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïî-
ëó÷èëè äâèãàòåëè, ñîçäàííûå íà áàçå ìîùíûõ çâóêîâûõ äèíàìè-
êîâ íèçêîé ÷àñòîòû. Ñîëåíîèä äèíàìèêà îñòàåòñÿ â èñõîäíîì 
ñîåäèíåíèè ñ äèôôóçîðîì è ïðè ýòîì ïîëó÷àåò äîïîëíèòåëüíîå 
îñåâîå êðåïëåíèå ê ëåãêîìó ìåòàëëè÷åñêîìó øòîêó äëÿ ìåõàíè-
÷åñêîãî ñîåäèíåíèÿ ñ èçìåðèòåëüíûìè ýëåìåíòàìè, ðåãèñòðè-
ðóþùèìè ñèëó è ïåðåìåùåíèå, è îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ. Ãåíå-
ðèðóåìîå óñèëèå èçìåðÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ òåíçîðåçèñòîðîâ èëè 
åìêîñòíûõ äàò÷èêîâ, êîòîðûå ôèêñèðóþòñÿ íà æåñòêîì äåôîð-
ìèðóåìîì ýëåìåíòå è âêëþ÷àþòñÿ â ìîñòîâóþ èçìåðèòåëüíóþ 
ñõåìó. Íà âûõîäå èçìåðèòåëüíîé ñõåìû ôîðìèðóåòñÿ ñèãíàë, 
ïðîïîðöèîíàëüíûé ñèëå âîçäåéñòâèÿ ìåõàíîñòèìóëÿòîðà íà áèî-
ëîãè÷åñêèé îáúåêò. Îöåíêà ïîëîæåíèÿ ïîäâèæíîé ÷àñòè ìåõà-
íîñòèìóëÿòîðà è, ñîîòâåòñòâåííî, èçìåðåíèå åãî ïåðåìåùåíèÿ 
ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ñ ïîìîùüþ åìêîñòíîãî äàò÷èêà èëè ïðå-
öèçèîííîãî ïîòåíöèîìåòðà. Ñèãíàëû äëèíû è ñèëû, ôîðìèðóå-
ìûå èçìåðèòåëüíûìè ñèñòåìàìè, ïîäàþòñÿ ê ðåãèñòðèðóþùåìó 
óñòðîéñòâó è îäíîâðåìåííî ñëóæàò ñèãíàëàìè îáðàòíîé ñâÿçè â 
äâóõ íåçàâèñèìûõ êîíòóðàõ ñåðâîðåãóëèðîâàíèÿ. Ïðè ïîäêëþ÷å-
íèè ñîîòâåòñòâóþùåãî êîíòóðà ìîæíî îñóùåñòâëÿòü ñåðâîêîí-
òðîëü ñèëû èëè ïîëîæåíèÿ; ðåæèìû ðàáîòû ìåõàíîñòèìóëÿòîðà 
îáîçíà÷àþòñÿ ñîîòâåòñòâåííî êàê Ð- è L-êîíòðîëü. Â ìåõàíî-
ñòèìóëÿòîðå òàêæå ïðåäóñìîòðåíà âîçìîæíîñòü ýëåêòðîííîãî 
óïðàâëåíèÿ ïåðåõîäàìè ìåæäó ðåæèìàìè ñåðâîêîíòðîëÿ. Â êàæ-
äîé èç ñåðâîñèñòåì  óñòàíîâëåí íåçàâèñèìûé ëèíåéíûé ðåãóëÿ-
òîð, ñîñòîÿùèé èç ïîñëåäîâàòåëüíî ñîåäèíåííûõ ïðîïî-
ðöèîíàëüíîãî, äèôôåðåíöèðóþùåãî è èíòåãðèðóþùåãî çâåíüåâ, 
òàê íàçûâàåìûé ÏÈÄ-ðåãóëÿòîð. Îïòèìàëüíàÿ íàñòðîéêà ïàðà-
ìåòðîâ ðåãóëÿòîðà (Òèòöå, Øåíê, 1983) ïðîèçâîäèòñÿ ïðè ìåõà-
íè÷åñêîì íàãðóæåíèè ìåõàíîñòèìóëÿòîðà ñòàíäàðòíîé ýëàñòè÷-
íîé íàãðóçêîé, èìåþùåé æåñòêîñòü, áëèçêóþ ê æåñòêîñòè îáú-
åêòà, ò.å. ìûøöû. Â ìåõàíîñòèìóëÿòîðàõ, ïðåäíàçíà÷åííûõ äëÿ 
èññëåäîâàíèÿ äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ìûøö ëàáîðàòîðíûõ æè-
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âîòíûõ, ïîñòîÿííûå âðåìåíè ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ â îáîèõ ðå-
æèìàõ ñåðâîêîíòðîëÿ ìîãóò áûòü ñíèæåíû äî âåëè÷èí ïîðÿäêà 
10 ìñ, à ñîáñòâåííàÿ ïîäàòëèâîñòü ìåõàíîñòèìóëÿòîðà ïðè îï-
òèìàëüíîé íàñòðîéêå ñîñòàâëÿåò ñîòûå äîëè ìèëëèìåòðà íà 
íüþòîí (Êîñòþêîâ, 1991; Kostyukov et al., 2005). Êîìàíäíûå 
ñèãíàëû äëÿ ìåõàíîñòèìóëÿòîðà ôîðìèðóþòñÿ ñ ïîìîùüþ ñîîò-
âåòñòâóþùèõ êîìïüþòåðíûõ ïðîãðàìì è âûâîäÿòñÿ íà öèôðî-
àíàëîãîâûå ïðåîáðàçîâàòåëè óñòðîéñòâà ââîäà-âûâîäà äàííûõ íà 
êîìïüþòåðå. 

Â ýêñïåðèìåíòàõ íà ëþäÿõ èñïîëüçóþòñÿ áîëåå ìîùíûå ëè-
íåéíûå äâèãàòåëè, äëÿ ïîâûøåíèÿ ìàêñèìàëüíûõ óðîâíåé ãåíå-
ðèðóåìîãî óñèëèÿ îíè ìîãóò áûòü îáúåäèíåíû â ñèñòåìó èç äâóõ 
äâèãàòåëåé. Â ýòîì ñëó÷àå ïîäâèæíûå ÷àñòè îáîèõ äâèãàòåëåé 
óñòàíàâëèâàþòñÿ íà îáùóþ ïîäâèæíóþ ïëàòôîðìó ñ äàò÷èêàìè 
ïåðåìåùåíèÿ è ñèëû. Íàïðàâëåíèå òîêà â ñîëåíîèäàõ äâèãàòå-
ëåé âûáèðàåòñÿ òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû âûïîëíÿëîñü óñëîâèå 
ñóììàöèè óñèëèé, ãåíåðèðóåìûõ êàæäûì èç íèõ. Ïðèìåð èñ-
ïîëüçîâàíèÿ ìåõàíîñòèìóëÿòîðà â ýêñïåðèìåíòàõ íà ëþäÿõ ïðè-
âåäåí â ðàáîòå (Tal’nov et al., 1997), â êîòîðîé  ïðåäñòàâëåíî èñ-
ñëåäîâàíèå ýëåêòðîìèîãðàôè÷åñêîé (ÝÌÃ) àêòèâíîñòè â ìûø-
öàõ ëîêòåâîãî ñóñòàâà ïðè âûïîëíåíèè ðàçëè÷íûõ äâèãàòåëüíûõ 
ïðîãðàìì.  

Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ öåíòðàëüíàÿ ðåãóëÿöèÿ ñèëû ñî-
êðàùåíèÿ ñêåëåòíûõ ìûøö ìîæåò îáåñïå÷èâàòüñÿ ïóòåì èçìå-
íåíèÿ ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè ìîòîíåéðîíîâ  èëè ñ ïîìîùüþ èõ 
àêòèâàöèè/äåàêòèâàöèè. Äëÿ èìèòàöèè òàêîé àêòèâàöèè ìûøö 
áûë ðàçðàáîòàí òàê íàçûâàåìûé ìåòîä ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿ-
öèè ýôôåðåíòîâ (Rack, Westbury, 1969; Grillner, 1972). Ñóòü åãî 
ìîæíî ðàññìîòðåòü íà ïðèìåðå èññëåäîâàíèÿ â îñòðûõ ýêñïåðè-
ìåíòàõ äèíàìèêè ñîêðàùåíèÿ ýêñòåíçîðîâ ãîëåíîñòîïíîãî ñóñ-
òàâà êîøåê (Êîñòþêîâ, 1985à, á; 1991). Àêñîíû ìîòîíåéðîíîâ, 
èííåðâèðóþùèõ ýòè ìûøöû, âûõîäÿò èç ñïèííîãî ìîçãà â ñî-
ñòàâå âåíòðàëüíûõ êîðåøêîâ L7—S1.  Ýòè êîðåøêè ïåðåðåçàþòñÿ  
ó ìåñòà èõ âûõîäà èç ñïèííîãî ìîçãà è ðàçäåëÿþòñÿ íà 5—6 ôè-
ëàìåíòîâ ïðèáëèçèòåëüíî îäèíàêîâîé òîëùèíû. Åñëè îñóùåñò-
âèòü ñîîòâåòñòâóþùèé öèêëè÷åñêèé âðåìåííîé ñäâèã ñòèìóëîâ ê 
êàæäîìó èç ôèëàìåíòîâ, ìîæíî ïîëó÷èòü ãëàäêèå òåòàíè÷åñêèå 
ñîêðàùåíèÿ ìûøöû äàæå ïðè íåâûñîêèõ ÷àñòîòàõ ñòèìóëÿöèè 
îòäåëüíûõ âõîäîâ. Ðàñïðåäåëåííàÿ ñòèìóëÿöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ 
ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî êîììóòàòîðà, ïîçâîëÿþùåãî âûïîëíÿòü 
öèêëè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå ðåãóëÿðíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 
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ñòèìóëîâ ïî ôèëàìåíòàì, ïðè ýòîì ÷àñòîòà èìïóëüñîâ íà êàæ-
äîì èç âûõîäîâ  óñòðîéñòâà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÷àñòíîå îò äåëå-
íèÿ âõîäíîé ÷àñòîòû íà êîëè÷åñòâî êàíàëîâ ñòèìóëÿöèè. Ñèëà 
ñòèìóëÿöèè îòäåëüíûõ ôèëàìåíòîâ ïîäáèðàåòñÿ èç óñëîâèÿ ðà-
âåíñòâà àìïëèòóä âûçâàííûõ îäèíî÷íûõ èçîìåòðè÷åñêèõ ñîêðà-
ùåíèé ìûøöû. Ïðè ïîäà÷å íà âõîä óñòðîéñòâà ðàñïðåäåëåííîé 
ñòèìóëÿöèè ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé èì-
ïóëüñîâ ïîÿâëÿåòñÿ âîçìîæíîñòü ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ìîäåëèðî-
âàíèÿ ðàçëè÷íûõ ïàòòåðíîâ àêòèâàöèè ìûøö (Kostyukov, 
Korchak, 1998).  

Îöåíêà è àíàëèç öåíòðàëüíûõ ïðîãðàìì óïðàâëåíèÿ äâèæå-
íèåì ó ÷åëîâåêà ïðîèçâîäèòñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì îäíîâðåìåííîé 
ðåãèñòðàöèè ìåõàíè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ äâèæåíèÿ (âðåìåííîãî 
òå÷åíèÿ èçìåíåíèé ñóñòàâíûõ óãëîâ, ìîìåíòîâ ðàçâèâàåìîãî 
óñèëèÿ â ñóñòàâàõ è ò.ä.) è ÝÌÃ àêòèâíîñòè ìûøö, ó÷àñòâóþùèõ 
â äàííîì äâèãàòåëüíîì àêòå. Ïðè âûïîëíåíèè äîñòàòî÷íî ïðî-
ñòûõ îäíîñóñòàâíûõ äâèæåíèé ñóùåñòâóåò âîçìîæíîñòü óñòàíîâ-
ëåíèÿ ïðè÷èííî-ñëåäñòâåííûõ ñâÿçåé ìåæäó ÝÌÃ àêòèâíîñòüþ 
ìûøö ñóñòàâà è îñíîâíûìè ìåõàíè÷åñêèìè ïàðàìåòðàìè äâè-
æåíèé. Òî÷íîñòü òàêîãî àíàëèçà ïîâûøàåòñÿ ïðè ìíîãîêðàòíîì 
ïîâòîðåíèè èñïûòóåìûì èäåíòè÷íûõ äâèæåíèé è èñïîëüçîâà-
íèè ìåòîäèêè óñðåäíåíèÿ ÝÌÃ è ìåõàíè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ 
äâèæåíèÿ (Tal’nov et al., 1997, 1999). ÝÌÃ ðåãèñòðèðóåòñÿ  ñ ïî-
ìîùüþ áèïîëÿðíûõ îòâåäåíèé, ïàðû ïîâåðõíîñòíûõ ýëåêòðîäîâ 
ôèêñèðóþòñÿ íà êîæíîé ïîâåðõíîñòè íàä èññëåäóåìûìè ìûø-
öàìè. ÝÌÃ àêòèâíîñòü óñèëèâàåòñÿ, ïîäâåðãàåòñÿ äâóõïîëóïåðè-
îäíîìó âûïðÿìëåíèþ è ïîëîñîâîé (50—500 Ãö) ôèëüòðàöèè. Ìå-
õàíè÷åñêèå ïàðàìåòðû äâèæåíèé (ìîìåíò ñèëû, ñóñòàâíîé óãîë) 
è ïðåäâàðèòåëüíî îáðàáîòàííàÿ òàêèì îáðàçîì ÝÌÃ àêòèâíîñòü 
óñðåäíÿþòñÿ â ðàìêàõ ìíîãîêðàòíîãî ïîâòîðåíèÿ ñòåðåîòèïíûõ 
äâèãàòåëüíûõ àêòîâ. Äåñÿòèêðàòíîå óñðåäíåíèå îáû÷íî ïîçâîëÿ-
åò ïîëó÷èòü ïëàâíîå âðåìåííîå òå÷åíèå èíòåãðèðîâàííîé ÝÌÃ 
àêòèâíîñòè, êîòîðàÿ èñïîëüçóåòñÿ äëÿ îöåíêè öåíòðàëüíûõ êî-
ìàíä, óïðàâëÿþùèõ àêòèâíûì ñîêðàùåíèåì ìûøö.   
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ДДИИННААММИИККАА  ММЫЫШШЕЕЧЧННООГГОО  ССООККРРААЩЩЕЕННИИЯЯ  
  
3.1. ПЕРЕХОДНЫЕ ПРОЦЕССЫ ИЗМЕНЕНИЯ ДЛИНЫ АКТИВНОЙ 
МЫШЦЫ  

 
Ñ îïðåäåëåííûìè äîïóùåíèÿìè ýêñïåðèìåíòàëüíîå èçó÷åíèå 
ìûøå÷íîé äèíàìèêè ìîæåò áûòü ñâåäåíî ê îïðåäåëåíèþ òðåõ 
âçàèìîñâÿçàííûõ ïåðåìåííûõ: f — ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé èìïóëü-
ñàöèè, ïîñòóïàþùåé ê ìûøöå; Ð — ñèëû, ðàçâèâàåìîé ìûøöåé, 
ðàâíîé ïî âåëè÷èíå è ïðîòèâîïîëîæíîé ïî íàïðàâëåíèþ ñèëå 
âíåøíåãî âîçäåéñòâèÿ íà ìûøöó, è L — äëèíû ìûøöû. Â òàêîì 
ôîðìàëèçîâàííîì âèäå ìûøöà ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê äèíàìè÷å-
ñêàÿ ñèñòåìà ñ äâóìÿ âõîäàìè è îäíèì âûõîäîì. Îäíèì èç íàè-
áîëåå ÷àñòî óïîòðåáëÿåìûõ ìåòîäîâ àíàëèçà äèíàìèêè äâóìåð-
íûõ ñèñòåì ÿâëÿåòñÿ ìåòîä îïðåäåëåíèÿ äâóõ òèïîâ ïåðåõîäíûõ 
õàðàêòåðèñòèê, ðåãèñòðèðóåìûõ ïîî÷åðåäíî ïðè ñòóïåí÷àòîì èç-
ìåíåíèè îäíîé èç âõîäíûõ ïåðåìåííûõ è ôèêñàöèè äðóãîé. Êî-
ëè÷åñòâåííûé àíàëèç ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ èçìåíåíèÿ äëèíû 
ìûøöû ïðè èçìåíåíèè âíåøíåé íàãðóçêè áûë ïðåäñòàâëåí â 
ðàáîòå Êîñòþêîâà (1985à).   

Ïåðåõîäíûå ïðîöåññû óêîðî÷åíèÿ, çàðåãèñòðèðîâàííûå ïðè 
ðàçãðóçêå ìûøöû (ΔÐ < 0), è óäëèíåíèÿ, ïðè åå äîïîëíèòåëüíîì 
íàãðóæåíèè (ΔÐ > 0), ïðåäñòàâëÿëè ñîáîé àëãåáðàè÷åñêóþ ñóììó 
íåñêîëüêèõ êîìïîíåíòîâ (ðèñ. 3.1). Äâà èç íèõ ðåãèñòðèðîâàëèñü 
âî âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ îïûòàõ. Ïðè ðàññìîòðåíèè ïåðåõîäíûõ 
ïðîöåññîâ â äîñòàòî÷íî êîðîòêèõ èíòåðâàëàõ âðåìåíè (äî 3—5 ñ 
îò íà÷àëà), ñóììà ýòèõ êîìïîíåíòîâ ñîñòàâëÿëà äî 85—95% îáùå-
ãî èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû. Ïåðâûé èç ýòèõ êîìïîíåíòîâ — 
áûñòðîå, ïðàêòè÷åñêè ñêà÷êîîáðàçíîå èçìåíåíèå äëèíû, çàêàí-
÷èâàþùååñÿ â òå÷åíèå 10—15 ìñ, ïî ñðàâíåíèþ ñ ïîñëåäóþùèìè, 
áîëåå ìåäëåííûìè èçìåíåíèÿìè, ìîã ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ñòó-
ïåí÷àòàÿ ôóíêöèÿ. Â òåðìèíàõ òåîðèè äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì 
äàííûé êîìïîíåíò ïðåäñòàâëÿë ñîáîé ðåàêöèþ áåçûíåðöèîííî-
ãî çâåíà; â äàëüíåéøåì îí áóäåò îáîçíà÷àòüñÿ êàê áåçûíåðöèîí-
íûé êîìïîíåíò. Âòîðîé êîìïîíåíò, çàêëþ÷àþùèéñÿ â ìåäëåí-
íîì ýêñïîíåíöèàëüíîì ïåðåõîäå ê íåêîòîðîìó íîâîìó çíà÷åíèþ 
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äëèíû, ôîðìàëüíî ìîã òðàêòîâàòüñÿ êàê ðåàêöèÿ àïåðèîäè÷åñêî-
ãî çâåíà ïåðâîãî ïîðÿäêà, ïîýòîìó íàçîâåì åãî àïåðèîäè÷åñêèì. 

Ê äâóì îñíîâíûì ñîñòàâëÿþùèì ïåðåõîäíîãî ïðîöåññà ìîã-
ëè äîáàâëÿòüñÿ "ñâåðõìåäëåííûå" êîìïîíåíòû, êîòîðûå ïðåä-
ñòàâëÿëè ñîáîé åùå áîëåå ìåäëåííûå èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû, 
íàïðàâëåíèå êîòîðûõ, êàê ïðàâèëî, ñîâïàäàëî ñ îáùåé íàïðàâ-
ëåííîñòüþ ïåðåõîäíîãî ïðîöåññà. Ó÷èòûâàÿ èõ íåâûñîêóþ ñêî-
ðîñòü, îáû÷íî íå ïðåâûøàþùóþ 0,3—0,5 ìì/ñ, è îòíîñèòåëüíî 
íåáîëüøîé  âêëàä â ñóììàðíóþ àìïëèòóäó (äî 15—20%), ýòè 
êîìïîíåíòû îáû÷íî ìîæíî áûëî èñêëþ÷èòü èç ðàññìîòðåíèÿ è 
äâóõêîìïîíåíòíàÿ ìîäåëü â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îáåñïå÷èâàëà 
óäîâëåòâîðèòåëüíóþ àïïðîêñèìàöèþ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ. 

 
Ðèñ. 3.1. Ïåðåõîäíûå ïðî-
öåññû èçìåíåíèÿ äëèíû 
êàìáàëîâèäíîé ìûøöû 
ïðè  ñòóïåí÷àòîì ïåðåõî-
äå îò èçîìåòðè÷åñêîãî ê 
èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó 
ñîêðàùåíèÿ (ïî Êîñòþêî-
âó, 1985à): 
à — ðåãèñòðàöèÿ âðåìåííîãî 
òå÷åíèÿ ñèëû (Ð) è äëèíû (L) 
ìûøöû ïðè  åå àêòèâàöèè ñ 
ïîìîùüþ ðàñïðåäåëåííîé ñòè-
ìóëÿöèè øåñòè ôèëàìåíòîâ 
âåíòðàëüíûõ êîðåøêîâ ñ  ÷àñ-
òîòîé 1,8 ñ—1 ïî êàæäîìó; 
ñòóïåí÷àòîå èçìåíåíèå âíåø-
íåé íàãðóçêè âûçûâàëîñü ïåðå-
õîäîì îò èçîìåòðè÷åñêîãî ê 
èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó ñî-

êðàùåíèÿ (ñòðåëêè íà ðåãèñòðàöèÿõ ñèëû); á — çàâèñèìîñòü ïîñòîÿííîé âðåìåíè (Ò) 
è âåñà (W) àïåðèîäè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ïåðåõîäíîãî ïðîöåññà îò îòíîñèòåëüíîãî 
èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè (ΔÐ)0 = (Ð1 — Ð0)/Ð0, ãäå Ð1 — àìïëèòóäà èçîìåòðè÷åñêî-
ãî òåòàíóñà; Ð0 — óðîâåíü èçîòîíè÷åñêîé íàãðóçêè  

 
Ñ öåëüþ àíàëèçà èçìåíåíèé ïàðàìåòðîâ ïåðåõîäíûõ ïðî-

öåññîâ áûëè ïîñòðîåíû ãðàôèêè çàâèñèìîñòè ïîñòîÿííîé âðå-
ìåíè (T) è âåñà (W) àïåðèîäè÷åñêîãî êîìïîíåíòà îò îòíîñè-
òåëüíîãî èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè (ðèñ. 3.1, á). Âåñ àïåðèî-
äè÷åñêîãî êîìïîíåíòà îïðåäåëÿëè êàê W = l1/(l0 — l1), ãäå l0 è l1 — 
àìïëèòóäíûå çíà÷åíèÿ áåçûíåðöèîííîãî è àïåðèîäè÷åñêîãî 
êîìïîíåíòîâ. Êàê èçâåñòíî, äëÿ ëèíåéíîé ñèñòåìû ýòè âåëè÷è-
íû (T, W) äîëæíû áûòü ïîñòîÿííûìè ïðè èçìåíåíèè àìïëèòó-
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äû âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ, à ñîîòâåòñòâóþùèå ãðàôèêè âõîä — 
âûõîä äîëæíû ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé ïðÿìóþ ëèíèþ, ïàðàëëåëüíóþ 
îñè àáñöèññ. Ñëåäîâàòåëüíî, ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ïðåîáðàçî-
âàíèå âíåøíåé íàãðóçêè â äëèíó ìûøöû, êàê âèäíî èç ãðàôè-
êîâ íà ðèñ. 3.1, á, ÿâëÿåòñÿ ïðèíöèïèàëüíî íåëèíåéíûì ïðîöåñ-
ñîì. Ïðè ïåðåõîäå îò îòðèöàòåëüíûõ ê ïîëîæèòåëüíûì çíà÷åíè-
ÿì âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ, ò.å. ïðè ïåðåõîäå îò óêîðî÷åíèÿ ê óä-
ëèíåíèþ ìûøöû, ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè è âåñ àïåðèîäè÷åñêîãî 
êîìïîíåíòà óìåíüøàëèñü ñêà÷êîîáðàçíî; ñ óâåëè÷åíèåì àáñî-
ëþòíîé âåëè÷èíû èçìåíåíèÿ íàãðóçêè ýòè ïàðàìåòðû îáíàðóæè-
âàëè òåíäåíöèþ ê ïëàâíîìó óìåíüøåíèþ.  

 
Ðèñ. 3.2. Çàâèñèìîñòü 
ïîñòîÿííîé âðåìåíè (Ò) 
è âåñà (W) àïåðèîäè÷å-
ñêîãî êîìïîíåíòà ïåðå-
õîäíûõ ïðîöåññîâ îò 
îòíîñèòåëüíîé âåëè÷è-
íû èçìåíåíèÿ âíåøíåé 
íàãðóçêè (ïî Êîñòþêîâó, 
1985à): 
à — ðåçóëüòàòû 8 îïûòîâ íà 
êàìáàëîâèäíîé ìûøöå; îñó-
ùåñòâëÿëàñü ðàñïðåäåëåííàÿ 
ñòèìóëÿöèÿ ýôôåðåíòîâ, 
÷àñòîòà ñòèìóëÿöèè ïî 
îäíîìó êàíàëó âàðüèðîâàëà â 
ðàçëè÷íûõ îïûòàõ îò 1,8 äî 
5,2 ñ—1; á — ðåçóëüòàòû 6 

îïûòîâ íà èêðîíîæíîé (êðóæêè) è 2 îïûòîâ íà ïîäîøâåííîé (êâàäðàòû) ìûøöàõ; 
÷àñòîòà ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè ïî îäíîìó êàíàëó ñîñòàâëÿëà îò 5 äî 10 ñ—1; 
ïóíêòèðàìè íà ãðàôèêàõ îòìå÷åíû ïðÿìûå ëèíåéíîé ðåãðåññèè, ïîñòðîåííûå ðàç-
äåëüíî äëÿ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ óäëèíåíèÿ è óêîðî÷åíèÿ 
 

Ïî ðåçóëüòàòàì íåñêîëüêèõ îïûòîâ áûë ïðîâåäåí ëèíåéíûé 
ðåãðåññèîííûé àíàëèç ñâÿçè îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ ïåðåõîäíûõ 
ïðîöåññîâ îäèíàêîâîé íàïðàâëåííîñòè ñ îòíîñèòåëüíûìè àì-
ïëèòóäàìè âõîäíûõ âîçäåéñòâèé (ðèñ. 3.2). Íà çàâèñèìîñòü ïà-
ðàìåòðîâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ îò íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ 
ìûøöû óêàçûâàåò íåñîâïàäåíèå ðåãðåññèîííûõ ïðÿìûõ äëÿ ïå-
ðåõîäíûõ ïðîöåññîâ ïðè ïîëîæèòåëüíûõ è îòðèöàòåëüíûõ çíà-
÷åíèÿõ ñêà÷êà íàãðóçêè. Ïðè èçìåíåíèè íàïðàâëåíèÿ ïåðåõîä-
íûõ ïðîöåññîâ èçìåíÿëèñü íàêëîíû ðåãðåññèîííûõ ïðÿìûõ è 
òî÷êà èõ ïåðåñå÷åíèÿ ñ îñüþ îðäèíàò. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ïîñòî-
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ÿííîé âðåìåíè â îáëàñòè íåáîëüøèõ àìïëèòóä âõîäíûõ âîçäåé-
ñòâèé, îïðåäåëÿåìûå òî÷êîé ïåðåñå÷åíèÿ ïðÿìûõ ëèíåéíîé ðåã-
ðåññèè ñ îñüþ îðäèíàò, ñîñòàâèëè ó êàìáàëîâèäíîé ìûøöû 1,38 
ñ ïðè óêîðî÷åíèè è 0,39 ñ ïðè óäëèíåíèè, ó áûñòðûõ ìûøö ýòîò 
ïàðàìåòð áûë ñîîòâåòñòâåííî 0,55 è 0,25 ñ.  

Â ïåðåõîäíûõ ïðîöåññàõ óêîðî÷åíèÿ êàìáàëîâèäíîé ìûøöû 
âåñ àïåðèîäè÷åñêîãî êîìïîíåíòà áûë îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿí-
íûì, à ïðè óäëèíåíèè áûñòðî óáûâàë ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ  àì-
ïëèòóäû ñêà÷êà íàãðóçêè. Â ÷àñòè îïûòîâ â ïåðåõîäíûõ ïðîöåñ-
ñàõ ìåäëåííîé êàìáàëîâèäíîé ìûøöû íàáëþäàëèñü õîðîøî âû-
ðàæåííûå êîëåáàòåëüíûå êîìïîíåíòû, âïåðâûå îïèñàííûå 
Civan, Podolsky (1966) è Jîóñå, Rack (1969). Çàòóõàþùèå êîëåáà-
íèÿ ðåãèñòðèðîâàëèñü êàê ïðè óäëèíåíèè, òàê è ïðè óêîðî÷åíèè 
êàìáàëîâèäíîé ìûøöû; ñ óâåëè÷åíèåì àáñîëþòíîé âåëè÷èíû 
ñòóïåí÷àòîãî èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè èõ àìïëèòóäà 
óìåíüøàëàñü âïëîòü äî ïîëíîãî èñ÷åçíîâåíèÿ.  

Êîëè÷åñòâåííûé àíàëèç ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ ïðåîáðàçî-
âàíèÿ ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè â äëèíó ìûøöû ïðåä-
ñòàâëåí â ðàáîòå Êîñòþêîâà (1985á). Ñòèìóëÿöèþ ìûøöû íà÷è-
íàëè â èçîìåòðè÷åñêîì ðåæèìå, ïîñëå âûõîäà íà ñòàöèîíàðíûé 
óðîâåíü óñèëèÿ, ðàçâèâàåìîãî ìûøöåé, ïðîèçâîäèëè ñòóïåí÷à-
òûé ïåðåõîä ê èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó ñîêðàùåíèÿ; íà ôîíå 
äåéñòâèÿ ïîñòîÿííîé íàãðóçêè ïåðåñòðàèâàëè ÷àñòîòó ñòèìóëÿ-
öèè ñêà÷êîîáðàçíî ÷åðåç ïðîìåæóòêè âðåìåíè, äëèòåëüíîñòü êî-
òîðûõ îïðåäåëÿëè ïî îêîí÷àíèþ èçìåíåíèé äëèíû, âûçâàííûõ 
ïðåäøåñòâóþùèì ïåðåêëþ÷åíèåì ÷àñòîòû (ðèñ. 3.3).  

 
 

Ðèñ. 3.3. Ïåðåõîäíûå ïðîöåññû 
èçìåíåíèÿ äëèíû êàìáàëî-
âèäíîé ìûøöû ïðè ñòóïåí÷à-
òûõ èçìåíåíèÿõ ÷àñòîòû ðàñ-
ïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè ýô-
ôåðåíòîâ (ïî Êîñòþêîâó, 
1985á) 

 
 
 
 

Ïåðåõîäíûå ïðîöåññû èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû ïðè ñòó-
ïåí÷àòûõ èçìåíåíèÿõ ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè, êàê 

25



Глава 3 
 

ïðàâèëî, ìîãëè áûòü äîñòàòî÷íî õîðîøî îïèñàíû â ðàìêàõ îä-
íî- èëè äâóõýêñïîíåíöèàëüíîé àïïðîêñèìàöèè. Ýêñïîíåíöè-
àëüíûå ïåðåõîäû îò îäíîãî çíà÷åíèÿ ðàâíîâåñíîé äëèíû ìûø-
öû ê äðóãîìó äëÿ êîíêðåòíûõ çíà÷åíèé âåëè÷èíû âíåøíåé íà-
ãðóçêè è ÷àñòîò ñòèìóëÿöèè (ìèíèìàëüíîé  è ìàêñèìàëüíîé) 
ñîîòâåòñòâîâàëè ðåàêöèÿì ëèíåéíûõ àïåðèîäè÷åñêèõ çâåíüåâ 
ïåðâîãî ïîðÿäêà. 

Ðåàêöèÿ ìûøöû íà ñòóïåí÷àòîå èçìåíåíèå ÷àñòîòû ñòèìó-
ëÿöèè òàêæå îòðàæàëà ñóùåñòâåííî íåëèíåéíûé ïðîöåññ, ïî-
ñêîëüêó åå îñíîâíûå ïàðàìåòðû çàâèñåëè îò àìïëèòóäû è çíàêà 
âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ. Ïîñòîÿííûå âðåìåíè ïåðåõîäíûõ ïðîöåñ-
ñîâ ïðè óêîðî÷åíèè ìûøöû áûëè áîëüøå, ÷åì ïðè óäëèíåíèè, 
íàáëþäàëàñü òàêæå îò÷åòëèâàÿ òåíäåíöèÿ èõ óìåíüøåíèÿ ïî ìå-
ðå óâåëè÷åíèÿ àáñîëþòíîé âåëè÷èíû èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû. 

 
Ðèñ. 3.4. Ñðàâíåíèå ïîñòîÿííûõ 
âðåìåíè ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ 
èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû, âû-
çâàííûõ äâóìÿ òèïàìè âõîäíûõ 
âîçäåéñòâèé — èçìåíåíèåì âíåø-
íåé íàãðóçêè (I) èëè ÷àñòîòû ýô-
ôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè (II) (ïî 
Êîñòþêîâó, 1985à, á): 
à —  êàìáàëîâèäíàÿ ìûøöà; á — èêðî-
íîæíàÿ è ïîäîøâåííàÿ ìûøöû; ïåðåõîä-
íûå ïðîöåññû áûëè îáúåäèíåíû â ãðóïïû 
ìàëîé (Ì) è áîëüøîé (Á) àìïëèòóäû ñ 
èçìåíåíèåì L/Lmax (I) è  ΔÐ/Ð0 (II) â 
äèàïàçîíå 0 ÷ 0,35 è 0,65 ÷ 1  

 
Áûëè ñîïîñòàâëåíû çíà÷åíèÿ ïîñòîÿííûõ âðåìåíè â ïåðå-

õîäíûõ ïðîöåññàõ èçìåíåíèÿ äëèíû, âûçâàííûõ äâóìÿ òèïàìè 
âõîäíûõ âîçäåéñòâèé — ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ è 
âíåøíåé íàãðóçêè. Ïîñòîÿííûå âðåìåíè ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ 
îáîèõ òèïîâ èìåëè áëèçêèå ñðåäíèå çíà÷åíèÿ, åñëè ñðàâíèâàòü 
èõ ðåàëèçàöèè ñ "ìàëûìè" è "áîëüøèìè" àìïëèòóäàìè (ðèñ. 3.4). 

Äëÿ ñðàâíåíèÿ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ ìîæíî òàêæå èñïîëü-
çîâàòü ñîîòâåòñòâóþùèå çíà÷åíèÿ òî÷åê ïåðåñå÷åíèÿ ïðÿìûõ 
ëèíåéíîé ðåãðåññèè ñ îñüþ îðäèíàò, êàê ïîêàçàíî íà ðèñ. 3.2 
äëÿ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ âíåøíÿÿ íàãðóçêà — äëèíà ìûøöû. 
Òàêîå ñðàâíåíèå ïîêàçàëî áëèçîñòü âðåìåííûõ ïàðàìåòðîâ ïåðå-
õîäíûõ ïðîöåññîâ, âûçâàííûõ èçìåíåíèåì âíåøíåé íàãðóçêè (I) 
è ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè (II). Äëÿ êàìáàëîâèäíîé 
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ìûøöû ýòè ïàðàìåòðû ñîñòàâèëè 1,38 ñ (I) è 1,21 ñ (II) ïðè óêî-
ðî÷åíèè è 0,39 ñ (I) è 0,4 ñ (II) ïðè óäëèíåíèè, äëÿ áûñòðûõ 
ìûøö — ñîîòâåòñòâåííî 0,55 ñ (I) è  0,52 ñ (II); 0,25 ñ (I) è 0,24 ñ 
(II). 

Òàêèì îáðàçîì, àíàëèç ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ èçìåíåíèÿ 
äëèíû ìûøöû ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî åå äèíàìè÷åñêèå 
ñâîéñòâà ñóùåñòâåííî ìîäèôèöèðóþòñÿ äâèæåíèåì. Äèíàìèêà 
ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ ðåçêî èçìåíÿåòñÿ ïðè ïåðåõîäå îò óêî-
ðî÷åíèÿ ê óäëèíåíèþ è â ìåíüøåé ñòåïåíè çàâèñèò îò êîíêðåò-
íîãî âèäà âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ, ò.å. èçìåíåíèé âíåøíåé íà-
ãðóçêè èëè ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè. 

 
3.2. ГИСТЕРЕЗИСНЫЕ СВОЙСТВА МЫШЕЧНОГО СОКРАЩЕНИЯ  

 
Îäíèì èç ïðåïÿòñòâèé íà ïóòè ê êîëè÷åñòâåííîìó îïèñàíèþ 
ìûøå÷íîé äèíàìèêè ÿâëÿåòñÿ íåäîñòàòî÷íàÿ èçó÷åííîñòü òàêèõ 
ñëîæíûõ, íåëèíåéíûõ, ïî ñóòè, ýôôåêòîâ, êàê íåîäíîçíà÷íîñòü 
óñòàíîâëåíèÿ îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ. 
Ïðåæäå âñåãî òàêàÿ íåîäíîçíà÷íîñòü îòðàæàåò ìíîãî÷èñëåííûå 
íåñòàöèîíàðíûå ñâîéñòâà ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ (Ãóðôèíêåëü, 
Ëåâèê, 1985; Kostyukov et al., 2000a, b; 2002; Kalezic et al., 2004), 
íî îíà òàêæå ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà è ãèñòåðåçèñíûìè ñâîéñò-
âàìè àêòèâíîé ìûøöû (Abbot, Aubert, 1952; Edman et al., 1978; 
Kostyukov, 1987; Êîñòþêîâ, 1991; Edman, Tsuchia, 1996). Çäåñü 
ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ íåêîòîðûõ ïðîÿâëåíèé 
ãèñòåðåçèñíûõ ñâîéñòâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ è ýêñïåðèìåíòà-
ëüíîé ïðîâåðêè ïðåäïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî ãèñòåðåçèñ ìîæåò 
áûòü îäíîé èç ïðè÷èí âîçíèêíîâåíèÿ ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íî-
ñòè â ñèñòåìå ìûøöà — âíåøíÿÿ íàãðóçêà.  

Ïðîñòîé ýêñïåðèìåíò äëÿ äåìîíñòðàöèè âîçíèêíîâåíèÿ 
ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè ïðåäñòàâëåí íà ðèñ. 3.5. Ïðè áûñò-
ðîì ïåðåõîäå îò èçîìåòðè÷åñêîãî ê èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó 
ìîæíî âûçâàòü ïåðåõîäíûå ïðîöåññû ïðîòèâîïîëîæíîãî íà-
ïðàâëåíèÿ — óêîðî÷åíèÿ è óäëèíåíèÿ,  åñëè çàôèêñèðîâàòü 
çíà÷åíèå èçîòîíè÷åñêîé íàãðóçêè è èçìåíÿòü çíà÷åíèÿ äëèíû â 
èçîìåòðèè (ðèñ. 3.5). Óñòàíîâèâøèåñÿ çíà÷åíèÿ ðàâíîâåñíîé 
äëèíû ïîñëå îêîí÷àíèÿ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ çàêîíîìåðíî îò-
ëè÷àëèñü, ïðè ýòîì äëèíà ìûøöà áûëà âñåãäà áîëüøåé ïîñëå 
óêîðî÷åíèÿ è ìåíüøåé ïîñëå óäëèíåíèÿ. 
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Ðèñ. 3.5. Ïåðåõîäíîé ïðîöåññ èçìå-
íåíèÿ äëèíû êàìáàëîâèäíîé ìûøöû 
ïðè ñòóïåí÷àòîì èçìåíåíèè âíåøíåé 
íàãðóçêè (ïî Kostyukov, 1987). 

Ñòðåëêàìè îòìå÷åíû ïåðåõîäû îò 
èçîìåòðè÷åñêèõ óñëîâèé ñ ðàçëè÷íûìè çíà-
÷åíèÿìè äëèíû ìûøöû (Li = const, i = 1—5) ê 
èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó íàãðóæåíèÿ (P = 
const) è íàîáîðîò  

 
 
 
 
 
 
 
 
 

Áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî îñíîâíîé ïðè÷èíîé 
ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè ÿâëÿþòñÿ îñòàòî÷íûå ïðîÿâëåíèÿ 
ãèñòåðåçèñà ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ (Êîñòþêîâ è äð., 1986; 
Kostyukov, 1987). Àááîò è Àóáåðò (Abbot, Aubert, 1952) ïîêàçàëè, 
÷òî ïðèðàùåíèå èëè äåôèöèò ñèëû, âîçíèêøèå â ðåçóëüòàòå 
ïðåäøåñòâóþùåãî äâèæåíèÿ ìûøöû, ñîõðàíÿþòñÿ äëèòåëüíîå 
âðåìÿ ïîñëå åãî ïðåêðàùåíèÿ. Â ýêñïåðèìåíòàõ íà èçîëèðîâàí-
íûõ ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ òàêæå ïîëó÷åíû óáåäèòåëüíûå äàííûå, 
ñâèäåòåëüñòâóþùèå î òîì, ÷òî ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé â èçî-
ìåòðèè íå ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ àíàëèçà ñîáñòâåííî äè-
íàìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ïðè èçìåíåíèÿõ äëèíû ìûøå÷íîãî âî-
ëîêíà (Edman et al., 1978; Edman, Tsuchia, 1996). 

Ïðîÿâëåíèå ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ çàìåòíî îòëè÷àåòñÿ 
ïðè íåïðåðûâíîé è ïðåðûâèñòîé ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòíûõ âî-
ëîêîí, ñíàáæàþùèõ ìûøöó (ðèñ. 3.6). Îãèáàþùàÿ ñèëîâîé ðå-
àêöèè ìûøöû ïðè ïðåðûâèñòîé ñòèìóëÿöèè íå ñîâïàäàëà ñ ðå-
ãèñòðàöèåé ñèëû ïðè íåïðåðûâíîé ñòèìóëÿöèè (êðèâûå P(f2) è 
P(f1) íà ðèñ. 3.6). Ìîæíî îòìåòèòü äâå îáëàñòè ðàñõîæäåíèÿ ñî-
îòâåòñòâóþùèõ ðåàêöèé. Ïðè ïðåðûâèñòîé àêòèâàöèè àìïëèòóäà 
ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñîêðàùåíèé óìåíüøàëàñü íà ôàçå ëèíåéíîãî 
óäëèíåíèÿ ìûøöû (îáëàñòü I), ñíèæåíèå àìïëèòóäû íà÷èíàëîñü 
ñ ïðåâûøåíèåì äëèíû ïîêîÿ ìûøöû íà 4—8 ìì. È íàîáîðîò, 
ïðè óêîðî÷åíèè ìûøöû àìïëèòóäà ñîêðàùåíèé â óñëîâèÿõ ïðå-
ðûâèñòîé àêòèâàöèè áûëà áîëüøå (îáëàñòü II). 
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Ðèñ. 3.6. Ïðîÿâëåíèå ãèñòåðå-
çèñíûõ ýôôåêòîâ â ïîäîø-
âåííîé ìûøöå ïðè íåïðåðûâ-
íîì è ïðåðûâèñòîì ñïîñîáàõ 
ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ íà 
ôîíå ìåäëåííûõ èçìåíåíèé 
äëèíû (ïî Êîñòþêîâó, 1986à).  
     Íàëîæåíèå äâóõ ðåãèñòðàöèé 
ñèëû Ð(f1) è P(f2), âûçûâàåìûõ  
íåïðåðûâíîé (f1) è ïðåðûâèñòîé (f2) 
ñòèìóëÿöèåé; â îáîèõ ñëó÷àÿõ èñ-
ïîëüçîâàëàñü ðàñïðåäåëåííàÿ ñòè-
ìóëÿöèÿ ýôôåðåíòîâ 7 ñ—1* 5; îò-
ìå÷åíû äâå îáëàñòè (I, II) ðàñõîæ-
äåíèÿ ñèëîâûõ ðåàêöèé Ð(f1) è P(f2)  

 
Ïðè íåïðåðûâíîé ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ æåñòêîñòü ìûø-

öû, ò.å. èçìåíåíèå ñèëû ïî îòíîøåíèþ ê èçìåíåíèþ äëèíû, 
áûëà íåèçìåííî ïîëîæèòåëüíîé, à â óñëîâèÿõ ïðåðûâèñòîé ñòè-
ìóëÿöèè îíà ìîãëà ïðèíèìàòü è îòðèöàòåëüíûå çíà÷åíèÿ (íà÷à-
ëî ó÷àñòêîâ I è II íà ðèñ. 3.6). 

Çàìåòíûå ðàçëè÷èÿ ðåàêöèé ìûøöû íà èçìåíåíèÿ äëèíû â 
óñëîâèÿõ ïîñòîÿííîé è ïðåðûâèñòîé àêòèâàöèè óêàçûâàþò íà 
òî, ÷òî äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñîêðàòèòåëüíûõ ñâîéñòâ ìûøöû âàæíî 
çíàòü íå òîëüêî òåêóùèå çíà÷åíèÿ äëèíû è èíòåíñèâíîñòè àêòè-
âàöèè, íî è ïðåäûñòîðèþ èçìåíåíèÿ ýòèõ ïàðàìåòðîâ. Ïàäåíèå 
ñèëîâûõ ðåàêöèé â îáëàñòè I ìîãëî áûòü ñâÿçàíî ñ âûõîäîì èç 
çàöåïëåíèÿ àêòèíîâûõ è ìèîçèíîâûõ ìèîôèëàìåíòîâ ïðè ðàñ-
òÿæåíèè ïàññèâíîé ìûøöû ñâåðõ äëèíû ïîêîÿ. Åñëè ìûøöà 
ðàñòÿãèâàëàñü â àêòèâíîì ñîñòîÿíèè, òî òàêèå ïðîöåññû íå âîç-
íèêàëè èëè ïðîÿâëÿëèñü â ìåíüøåé ñòåïåíè. Äîïîëíèòåëüíûé 
ïðèðîñò ðàçâèâàåìîãî óñèëèÿ âî âðåìÿ óêîðî÷åíèÿ ìûøöû íà 
ôîíå åå ïðåðûâèñòîé àêòèâàöèè (îáëàñòü II), âèäèìî, ìîæåò 
áûòü îáúÿñíåí, åñëè ïðåäïîëîæèòü, ÷òî äåïðåññèÿ àêòèâíîãî ñî-
êðàùåíèÿ ìûøöû íà ôîíå åå óêîðî÷åíèÿ óñòðàíÿåòñÿ ïðè ïåðå-
õîäå ê ïàññèâíîìó óêîðî÷åíèþ. Â ýòîì ñëó÷àå äàæå êðàòêîâðå-
ìåííûé ñáðîñ àêòèâíîñòè ìîæåò âûçûâàòü ñóùåñòâåííûé ïðè-
ðîñò ñèëû íà ïîñëåäóþùåå âêëþ÷åíèå ñòèìóëÿöèè.  

Ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû õàðàêòåðèçóþòñÿ äëèòåëüíûì è õî-
ðîøî âûðàæåííûì ïîñëåäåéñòâèåì. Â óñëîâèÿõ ìåäëåííûõ èç-
ìåíåíèé äëèíû è äëèòåëüíûõ îñòàíîâêàõ äâèæåíèÿ ïîñòîÿííûå 
âðåìåíè ïåðåõîäà óñèëèÿ ê íîâîìó óðîâíþ ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ 
äâèæåíèÿ ìîãëè äîñòèãàòü 10 ñ è áîëåå.  Ïðè ýòîì ïîñëå ïðåä-
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øåñòâóþùåãî óäëèíåíèÿ óñòàíîâèâøååñÿ çíà÷åíèå ñèëû ïðåâû-
øàëî èçîìåòðè÷åñêîå óñèëèå, à ïîñëå óêîðî÷åíèÿ îíî áûëî 
ìåíüøå. Òàêèì îáðàçîì, ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû, ïðîÿâëÿþùèå-
ñÿ â óâåëè÷åíèè ñèëû ìûøöû ïðè óäëèíåíèè è óìåíüøåíèè 
ïðè óêîðî÷åíèè, ñîõðàíÿþòñÿ è ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ äâèæåíèÿ. 
Ýòî ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ íåîäíîçíà÷íîñòè óñòàíîâëåíèÿ ðà-
âíîâåñíîé äëèíû ìûøöû â çàâèñèìîñòè îò ïðåäûñòîðèè äâèæå-
íèÿ.  

 
Ðèñ. 3.7. Èçìåíåíèå äèíàìè÷åñêèõ 
ñâîéñòâ êàìáàëîâèäíîé ìûøöû íà 
ðàçëè÷íûõ ôàçàõ àêòèâíîãî óêîðî-
÷åíèÿ: 
à — ìûøöà àêòèâèðîâàëàñü ñ ïîìîùüþ 
ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ 
6,5 ñ—1 * 5; òåñòèðîâàíèå âûïîëíÿëîñü ñ 
ïîìîùüþ íåáîëüøîãî ñòàíäàðòíîãî íàãðó-
æåíèÿ ìûøöû òðàïåöèåâèäíîé ôîðìû íà 
ôîíå åå óêîðî÷åíèÿ, âûçâàííîãî ëèíåéíîé 
ðàçãðóçêîé âäâîå áîëüøåé àìïëèòóäû; ïå-
ðåõîä îò èçîìåòðèè ê êîíòðîëþ âíåøíåé 
íàãðóçêè îòìå÷åí âåðòèêàëüíîé ñòðåëêîé 
íà çàïèñÿõ ñèëû; ïîêàçàíî íàëîæåíèå ïÿòè 
òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ ïðè èçìåíåíèè çà-
äåðæêè òåñòèðóþùåãî íàãðóæåíèÿ; á — 
ðåãèñòðàöèè ó÷àñòêîâ äâèæåíèÿ, âûçâàí-
íîãî òåñòèðóþùèì íàãðóæåíèåì, â êîîð-
äèíàòàõ äëèíà — ñèëà; ñëåâà ïðèâåäåíî 
íàëîæåíèå òðàåêòîðèé â òåñòàõ 1, 2, 3 è 

íà÷àëüíûé ó÷àñòîê òåñòà 5; ñïðàâà ïîêàçàíû òðàåêòîðèè 4 è 5, âûäåëåííûå ðàç-
ëè÷íîé òîëùèíîé ëèíèé 

 
Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïðîäåìîíñòðèðîâàëè, ÷òî ãèñòå-

ðåçèñ íå ÿâëÿåòñÿ  íåèçìåííûì ñâîéñòâîì ìûøå÷íîé äèíàìèêè, 
ïîñêîëüêó ïðåäøåñòâóþùàÿ àêòèâàöèÿ ìûøöû è ïðåäûñòîðèÿ 
äâèæåíèÿ ìîãóò åãî ñóùåñòâåííî ìîäèôèöèðîâàòü. Â ÷àñòíîñòè, 
åñëè èñïîëüçîâàòü ñèëîâûå âîçìóùåíèÿ íåáîëüøîé àìïëèòóäû, 
ïðåäúÿâëÿåìûå íà ôîíå ïðåäøåñòâóþùåãî àêòèâíîãî óêîðî÷åíèÿ 
ìûøöû, âûçâàííîãî ðàçãðóçêîé âäâîå áîëüøåé àìïëèòóäû, 
ìîæíî íàáëþäàòü îò÷åòëèâîå óâåëè÷åíèå àìïëèòóäû òåñòèðóþ-
ùåãî ðàñòÿæåíèÿ ïî ìåðå ñíèæåíèÿ ñêîðîñòè ïðåäøåñòâóþùåãî 
óêîðî÷åíèÿ (ðèñ. 3.7). Êîãäà ñêîðîñòü ôîíîâîãî óêîðî÷åíèÿ 
ìûøöû áûëà åùå äîñòàòî÷íî áîëüøîé (òåñòû 1, 2, 3 íà ðèñ. 3.7), 
òåñòèðóþùåå íèçêîàìïëèòóäíîå íàãðóæåíèå ìûøöû âûçûâàëî 
íåáîëüøèå ôàçíûå öèêëû óäëèíåíèÿ — óêîðî÷åíèÿ, ïðè ýòîì 
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æåñòêîñòü, îïðåäåëÿåìàÿ ïî íàêëîíó âîñõîäÿùèõ ïåòåëü P(L),  
áûëà çíà÷èòåëüíîé (ðèñ. 3.7, á). Â ýòîì ñëó÷àå, ïî-âèäèìîìó, 
ïðîèñõîäèò àëãåáðàè÷åñêàÿ ñóììàöèÿ äâóõ ïðîöåññîâ: âûñîêî-
àìïëèòóäíîãî óêîðî÷åíèÿ, âûçâàííîãî ïðåäøåñòâóþùèì óìåíü-
øåíèåì âíåøíåé íàãðóçêè, è  ðàñòÿæåíèé íåáîëüøîé àìïëèòó-
äû, ñâÿçàííûõ ñ òåñòèðóþùèìè íàãðóæåíèÿìè. Óâåëè÷åíèå æå-
ñòêîñòè ìûøöû â îòâåò íà íèçêîàìïëèòóäíîå òåñòèðóþùåå íà-
ãðóæåíèå ìîãëî áûòü îáóñëîâëåíî èìåííî ïðîäîëæàþùèìñÿ 
óêîðî÷åíèåì áîëüøîé àìïëèòóäû, êîòîðîå ïðèâîäèëî ê ïàññèâ-
íîìó ñìåùåíèþ ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü âëåâî. Ôîíîâîå óêîðî÷å-
íèå âûçûâàëî ìàñêèðîâàíèå äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ íà 
âåðøèíå òåñòèðóþùèõ íàãðóæåíèé,  è ïîýòîìó ïëàòî íà âåðøè-
íå ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü îòñóòñòâîâàëî (1, 2 íà ðèñ. 3.7, á). Ïëà-
òî â ðåàêöèÿõ óäëèíåíèÿ ìûøöû ïîÿâëÿëîñü òîëüêî ïðè ñíèæå-
íèè ñêîðîñòè ôîíîâîãî óêîðî÷åíèÿ â çàäåðæàííûõ ïðåäúÿâëå-
íèÿõ ñèëîâûõ âîçìóùåíèé (3 íà ðèñ. 3.7, á).  Ñ óâåëè÷åíèåì çà-
äåðæêè òåñòèðóþùèõ ñèëîâûõ âîçìóùåíèé (ïåòëè 4, 5 íà ðèñ. 
3.7, á) âåëè÷èíà äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ çàìåòíî âîçðàñòàëà 
è ïëàòî íà âåðøèíå ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü ðàñøèðÿëîñü. Îñî-
áåííî õîðîøî ýòî ñòàíîâèëîñü çàìåòíûì ïðè ïîäõîäå ê ðàâíî-
âåñíîé äëèíå äëÿ ôîíîâîé ðàçãðóçêè (5 íà ðèñ. 3.7, á). Àìïëèòó-
äà óäëèíåíèÿ ìûøöû ðåçêî óâåëè÷èâàëàñü ïðè ñíèæåíèè ñêîðî-
ñòè óêîðî÷åíèÿ (4, 5 íà ðèñ. 3.7, à), ÷òî óêàçûâàëî íà èçìåíåíèÿ 
äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ.  

Èçìåíåíèå äèíàìèêè ðàñòÿæåíèÿ ìûøöû íà ôîíå åå àê-
òèâíîãî óêîðî÷åíèÿ ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî äàæå îòíîñèòåëüíî 
íåáîëüøîå èçìåíåíèå èíòåðâàëà âðåìåíè ìåæäó ôàçîé ðàçãðóçêè 
ìûøöû è ïðåäúÿâëåíèåì òåñòèðóþùèõ íàãðóæåíèé ïðèâîäèò ê 
äîâîëüíî çàìåòíîìó èçìåíåíèþ àìïëèòóäû ðàñòÿæåíèÿ ìûøöû 
è ôîðìû òðàåêòîðèé  äâèæåíèÿ (ðèñ. 3.8). Ïðè íåáîëüøèõ óðîâ-
íÿõ íàãðóæåíèÿ âûçâàííûå óäëèíåíèÿ íåáîëüøîé àìïëèòóäû 
íàêëàäûâàþòñÿ íà óêîðî÷åíèå, îáóñëîâëåííîå ïðåäøåñòâóþùèì 
ñíèæåíèåì âíåøíåé íàãðóçêè íà ìûøöó. Â ýòîì ñëó÷àå ïðîèñ-
õîäèò àëãåáðàè÷åñêàÿ ñóììàöèÿ ðåàêöèé, äëèíà ìûøöû íà âåð-
øèíå òðàïåöèåâèäíîé íàãðóçêè óìåíüøàåòñÿ ñ óâåëè÷åíèåì çà-
äåðæêè  (1 è 1* íà ðèñ. 3.8, á).  Ïîâûøåíèå óðîâíÿ òåñòèðóþùå-
ãî íàãðóæåíèÿ âûçûâàåò äîïîëíèòåëüíîå ðàñòÿæåíèå ìûøöû â 
çàäåðæàííîì íàãðóæåíèè (2 è 2* íà ðèñ. 3.8, á). Äàëüíåéøåå óâå-
ëè÷åíèå óðîâíÿ òåñòèðóþùåãî íàãðóæåíèÿ ìîæåò ïðèâåñòè ê çà-
ìåòíûì èçìåíåíèÿì ñòåïåíè ðàñòÿæåíèÿ ìûøöû ïðè óâåëè÷å-
íèè çàäåðæêè (3 è 3*; 4 è 4* íà ðèñ. 3.8, á). Èçìåí÷èâîñòü ðåàê-
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öèé àêòèâíîé ìûøöû íà ïðèðàùåíèå íàãðóçêè íà ðàçëè÷íûõ 
ó÷àñòêàõ ïðåäøåñòâóþùåãî óêîðî÷åíèÿ ñâÿçàíà ñ äîñòàòî÷íî 
ñëîæíîé ôîðìîé âîñõîäÿùèõ âåòâåé ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü äëèíà 
— ñèëà (ðèñ. 3.8, â). 
 

Ðèñ. 3.8. Âëèÿíèå ðàçëè÷-
íûõ ôàç ïðåäøåñòâóþùåãî 
àêòèâíîãî óêîðî÷åíèÿ êàì-
áàëîâèäíîé ìûøöû íà äè-
íàìèêó ðàñòÿæåíèé, âû-
çâàííûõ ñèëîâûìè âîçìó-
ùåíèÿìè ðàçëè÷íîé àì-
ïëèòóäû: 
à — òåñòèðîâàíèå âûïîëíÿëîñü ñ 
èñïîëüçîâàíèåì òðàïåöèåâèäíûõ 
íàãðóæåíèé ðàçëè÷íîé àìïëèòó-
äû, ïðåäúÿâëÿåìûõ ñ çàäåðæêîé 
ïîñëå îêîí÷àíèÿ ôàçû ïðåäøå-
ñòâóþùåé ðàçãðóçêè ìûøöû; á — 
äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè, ïðåä-
ñòàâëåííûå â áîëüøåì ðàçðåøå-
íèè; â — çàïèñè ñîîòâåòñòâóþ-

ùèõ ðåàêöèé â êîîðäèíàòàõ äëèíà — ñèëà; íà á è â èñïîëüçîâàíû îäèíàêîâûå öèôðî-
âûå îáîçíà÷åíèÿ è âûäåëåíèå òîëùèíîé ëèíèé 

 
Òèïè÷íîå ïðîÿâëåíèå ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè â óñòà-

íîâëåíèè ðàâíîâåñíîé äëèíû ìûøöû ñâÿçàíî ñ ðàçëè÷èåì â íà-
ïðàâëåíèÿõ ïîäõîäà ê îäíîìó è òîìó æå óðîâíþ íàãðóæåíèÿ 
ìûøöû. Ïðèìåð ýêñïåðèìåíòàëüíîé ðåàëèçàöèè ýòîãî óñëîâèÿ 
ïðåäñòàâëåí íà ðèñ. 3.9, à. Óâåëè÷åíèå íàãðóçêè òðàïåöèåâèäíîé 
ôîðìû (òîíêàÿ ëèíèÿ) ïðèâîäèò ê ôèêñàöèè äëèíû ìûøöû íà 
îäíîì óðîâíå, äîïîëíèòåëüíûé öèêë íàãðóæåíèÿ — ðàçãðóçêè íà 
âåðøèíå òðàïåöèè (òîëñòàÿ ëèíèÿ) âûçûâàåò ïåðåõîä ñ îäíîé 
âåòâè ãèñòåðåçèñíîé ïåòëè íà äðóãóþ, ïðè ýòîì ôèêñèðóåòñÿ 
áόëüøàÿ ñòåïåíü ðàñòÿæåíèÿ ìûøöû ïðè îäèíàêîâîé íàãðóçêå, 
äåéñòâóþùåé íà ìûøöó. Ðàçëè÷èå óñòàíîâèâøèõñÿ çíà÷åíèé 
äëèíû ïîêàçàíî âåðòèêàëüíûìè ñòðåëêàìè íà ðåãèñòðàöèÿõ òðà-
åêòîðèé äâèæåíèÿ è ãîðèçîíòàëüíûìè ñòðåëêàìè íà ãèñòåðåçèñ-
íûõ ïåòëÿõ äëèíà — ñèëà (ðèñ. 3.9, à). Îäíàêî ñóùåñòâóåò âîç-
ìîæíîñòü ïðîÿâëåíèÿ ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè è ïðè òåñòè-
ðîâàíèè îäèíàêîâî íàïðàâëåííûìè èçìåíåíèÿìè íàãðóçêè (âåð-
òèêàëüíûå ñòðåëêè íà ðèñ. 3.9, á). Â äàííîì ñëó÷àå òåñòèðóþùåå 
íàãðóæåíèå íåáîëüøîé àìïëèòóäû áûëî íåäîñòàòî÷íûì, ÷òîáû 
êîìïåíñèðîâàòü ðàíåå âûçâàííûå ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè, 
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îáóñëîâëåííûå ïðåäøåñòâóþùèì ðàçíîíàïðàâëåííûì äâèæåíè-
åì ê îäíîìó è òîìó æå óðîâíþ íàãðóçêè. Óâåëè÷åíèå àìïëèòóäû 
òåñòèðóþùåé íàãðóçêè (îäèíî÷íûå ñòðåëêè íà ðèñ. 3.9, â è ã) 
óñòðàíÿëî ïðåäøåñòâóþùèå ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè, â ðå-
çóëüòàòå óñòàíàâëèâàëèñü áëèçêèå çíà÷åíèÿ ðàâíîâåñíîé äëèíû 
ìûøöû.   

 
 
Ðèñ. 3.9. Îñîáåííîñòè ôîðìèðîâàíèÿ ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè óñòà-
íîâëåíèÿ ðàâíîâåñíîé äëèíû êàìáàëîâèäíîé ìûøöû â çàâèñèìîñòè îò 
ïðåäûñòîðèè äâèæåíèÿ: 
à — ã — òåñòû âûïîëíåíû â óñëîâèÿõ êîíòðîëÿ âíåøíåé íàãðóçêè â îäíîì è òîì æå 
îïûòå, ôîíîâûé óðîâåíü íàãðóæåíèÿ ñîñòàâëÿë 1,5 Í, àêòèâíîå ñîêðàùåíèå âûçûâà-
ëîñü ñ ïîìîùüþ ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè 6 ñ—1 * 5; ñòðåëêàìè ïîêàçàíû ó÷àñòêè 
óñòàíîâèâøåéñÿ äëèíû â óñëîâèÿõ îäèíàêîâîãî íàãðóæåíèÿ ìûøöû ïðè äâóõ ðàçëè÷-
íûõ ñïîñîáàõ èçìåíåíèÿ íàãðóçêè, îáîçíà÷åííûõ ðàçëè÷íîé òîëùèíîé ëèíèé; äâóìÿ 
ñòðåëêàìè íà à è á ïîêàçàíî ðàñõîæäåíèå óñòàíîâèâøèõñÿ çíà÷åíèé äëèíû, îäíîé 
ñòðåëêîé íà â è ã îòìå÷åíî èõ ôàêòè÷åñêîå ñîâïàäåíèå; â êàæäîé ïàðå òåñòîâ ïðè-
âåäåíû çàïèñè âðåìåííîãî òå÷åíèÿ ñèëû è äëèíû è ñîîòâåòñòâóþùèå ðåãèñòðàöèè â 
êîîðäèíàòàõ äëèíà — ñèëà  

  
Ïðè îïðåäåëåííîì ñî÷åòàíèè ïðåäûñòîðèè äâèæåíèÿ è   

îñîáåííîñòåé ïðåäøåñòâóþùåãî íàãðóæåíèÿ ìûøöû ìîæíî íà-
áëþäàòü íåñêîëüêî ïàðàäîêñàëüíîå èçìåíåíèå íàïðàâëåííîñòè 
ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ. Íà ðèñ. 3.10, à ïðèâåäåíû ðåçóëüòàòû 
ýêñïåðèìåíòà, â êîòîðîì çàðåãèñòðèðîâàíà ðåâåðñèÿ ýôôåêòîâ 
íåîäíîçíà÷íîñòè. Â ïåðâîì ñëó÷àå ñðàâíèâàëèñü óñòàíîâèâøèå-
ñÿ çíà÷åíèÿ äëèíû ìûøöû â òðàåêòîðèÿõ óêîðî÷åíèÿ (1) è óä-
ëèíåíèÿ (2) íà óðîâíå ôèêñàöèè íàãðóçêè, îòìå÷åííîì äâóìÿ 
ñòðåëêàìè, íàïðàâëåííûìè  ââåðõ. 
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Ðèñ. 3.10. Ðåâåðñèÿ  íà-
ïðàâëåíèÿ ýôôåêòîâ íåîä-
íîçíà÷íîñòè. 

Òåñòèðîâàíèå âûïîëíåíî â 
äâóõ ðàçëè÷íûõ îïûòàõ íà êàì-
áàëîâèäíîé ìûøöå; àêòèâàöèÿ 
îñóùåñòâëÿëàñü ñ èñïîëüçîâàíè-
åì ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè ñ 
÷àñòîòîé 5,5 ñ—1 (à) è 7 ñ—1 (á) 
ïî ïÿòè ôèëàìåíòàì; îò èçî-
ìåòðè÷åñêîãî ñîêðàùåíèÿ ïðî-
èçâîäèëñÿ ïåðåõîä ê êîíòðîëþ 
âíåøíåé íàãðóçêè (íà çàïèñÿõ 
ñèëû îòìå÷åíî îäèíî÷íûìè 
ñòðåëêàìè), ñïðàâà ïðèâåäåíà 
ðåãèñòðàöèÿ âûçâàííûõ äâèæå-
íèé â êîîðäèíàòàõ äëèíà — ñè-
ëà; íà à ïîêàçàíî 8 òåñòîâ, 
îáúåäèíåííûõ â äâå ãðóïïû ïî 
÷åòûðå ðåàëèçàöèè (1 è 2); 

ãðóïïû îòëè÷àëèñü óðîâíÿìè ïåðâîíà÷àëüíîé ðàçãðóçêè ìûøöû (1, 2 íà çàïèñÿõ ñè-
ëû); ñðàâíèâàëèñü óñòàíîâèâøèåñÿ çíà÷åíèÿ äëèíû ìûøöû íà èäåíòè÷íûå íàãðóæå-
íèÿ òðàïåöèåâèäíîé ôîðìû (îáîçíà÷åíî îäíîé è äâóìÿ çâåçäî÷êàìè), òåñòèðóþùèå 
óäëèíåíèÿ ìûøöû áûëè áîëüøå â ãðóïïå 2, êàê îòìå÷åíî ïàðàìè âåðòèêàëüíûõ ëè-
íèé  2*, 2**; íà á ïðèâåäåí ïðèìåð ïðîòèâîïîëîæíîé íàïðàâëåííîñòè ýôôåêòîâ 
íåîäíîçíà÷íîñòè (ïî ñðàâíåíèþ ñ à): ìûøöà ðàñòÿãèâàëàñü â áîëüøåé ñòåïåíè, åñëè 
òåñòèðóþùåìó  íàãðóæåíèþ ïðåäøåñòâîâàë ìåíüøèé óðîâåíü  ðàçãðóçêè ìûøöû 
(îòìå÷åíî áîëåå òîëñòûìè ëèíèÿìè) 

 
 Ðàçëè÷èå óñòàíîâèâøèõñÿ çíà÷åíèé äëèíû áûëî ïðåäñêàçóå-

ìûì, òðàåêòîðèè óêîðî÷åíèÿ ïðîõîäèëè âûøå òðàåêòîðèé óäëè-
íåíèÿ. Â óñëîâèÿõ îäèíàêîâûõ òåñòèðóþùèõ íàãðóæåíèé ìûø-
öû, îòìå÷åííûõ íà çàïèñÿõ ñèëû îäíîé è äâóìÿ çâåçäî÷êàìè, 
ìûøöà ðàñòÿãèâàëàñü â áîëüøåé ñòåïåíè èç ïîëîæåíèÿ 2 ïî 
ñðàâíåíèþ ñ ïîëîæåíèåì 1. Íà çàïèñÿõ â êîîðäèíàòàõ äëèíà — 
ñèëà ìîæíî áûëî íàáëþäàòü îò÷åòëèâîå ðàçëè÷èå æåñòêîñòè 
ìûøöû â äâóõ òèïàõ ðåàêöèé. Ïîñëå ïðåäâàðèòåëüíîãî óäëèíå-
íèÿ (òðàåêòîðèè ãðóïïû 2) æåñòêîñòü áûëà áîëüøå, êðîìå òîãî, 
ïîñëå ôèêñàöèè íàãðóçêè íà íîâîì óðîâíå ìûøöà ïðîäîëæàëà 
èíòåíñèâíî ðàñòÿãèâàòüñÿ äî îñòàíîâêè â îáëàñòè 2*, 2**. Ïîäîá-
íûé äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò ìûøå÷íîé ðåàêöèè â ïåðâîì 
ñëó÷àå áûë âûðàæåí â ìåíüøåé ñòåïåíè (1*, 1**). Â äðóãîì ýêñ-
ïåðèìåíòå, ïðåäñòàâëåííîì íà ðèñ. 3.10, á, íàïðàâëåííîñòü ýô-
ôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè áûëà ïðîòèâîïîëîæíîé ïî ñðàâíåíèþ ñ 
ïðåäûäóùèì îïûòîì. Ñðàâíèâàëèñü äâèæåíèÿ, âûçûâàåìûå 
ñõîäíûìè òðàïåöèåâèäíûìè íàãðóæåíèÿìè ìûøöû, êîòîðûì 
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ïðåäøåñòâîâàëè ðàçëè÷íûå óðîâíè ðàçãðóçêè (1, 2). Ïîñëå áîëåå 
èíòåíñèâíîãî ïðåäâàðèòåëüíîãî óêîðî÷åíèÿ (2) íàãðóæåíèå 
ìûøöû ðàñòÿãèâàëî åå â ìåíüøåé ñòåïåíè, à ïîñëå ïðåäâàðè-
òåëüíîé ôèêñàöèè áîëüøåãî çíà÷åíèÿ äëèíû (1), íàãðóæåíèå äî 
òàêîãî æå óðîâíÿ, êàê è â ïåðâîì ñëó÷àå,  âûçûâàëî áîëüøåå 
ðàñòÿæåíèå ìûøöû.  

Ïî-âèäèìîìó, ñëåäóåò âûñêàçàòü ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ôîð-
ìèðîâàíèå ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ ðàçëè÷íîé íàïðàâëåííîñòè 
ñâÿçàíî, â îñíîâíîì, ñ äîñòàòî÷íî ñëîæíîé êîíôèãóðàöèåé âîñ-
õîäÿùèõ âåòâåé ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü äëèíà — ñèëà è õàðàêòåðîì 
èõ ñìåùåíèÿ â çàâèñèìîñòè îò óðîâíÿ, íà êîòîðîì èçìåíÿåòñÿ 
íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ îò óêîðî÷åíèÿ ê óäëèíåíèþ (ðèñ. 3.10, 
á). Ðàññìîòðèì òðè óðîâíÿ ôèêñàöèÿ íàãðóçêè: I, II è III (îòìå-
÷åíî ãîðèçîíòàëüíûìè ñòðåëêàìè íà ðèñ. 3.9, á, P(L)). Íà ïåð-
âîì óðîâíå (I) ìîæíî íàáëþäàòü ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè, õà-
ðàêòåðíûå äëÿ ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ äâèæåíèé óêîðî-
÷åíèÿ è óäëèíåíèÿ.  Ïðè íåñêîëüêî áîëüøåì óðîâíå íàãðóæåíèÿ 
(II) ðåãèñòðèðóåòñÿ “ïàðàäîêñàëüíàÿ” íàïðàâëåííîñòü ýôôåêòîâ 
ïîñëåäåéñòâèÿ (ðèñ. 3.9, à). Óâåëè÷åíèå íàãðóçêè äî óðîâíÿ III, 
ò.å. âûøå òî÷êè ïåðåñå÷åíèÿ âîñõîäÿùèõ âåòâåé ãèñòåðåçèñíûõ 
ïåòåëü, âûçûâàëî ðåâåðñèþ íàïðàâëåíèÿ ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷-
íîñòè (ðèñ. 3.10, á).  

Ýòî âåñüìà óïðîùåííàÿ ñõåìà, êðîìå òîãî, îñîáåííîñòè èç-
ìåíåíèÿ êðèâèçíû ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü ìîãóò îòëè÷àòüñÿ îò 
îïèñàííîé â äàííîì ýêñïåðèìåíòå. Â ÷àñòíîñòè, âî ìíîãèõ ñëó-
÷àÿõ ãèñòåðåçèñíûå ïåòëè íå ïåðåêðåùèâàþòñÿ, à âõîäÿò îäíà â 
äðóãóþ, êàê, íàïðèìåð, ïðîäåìîíñòðèðîâàíî â ýêñïåðèìåíòå íà 
ðèñ. 3.10, á. Êðîìå òîãî, íå âïîëíå ÿñåí ìåõàíèçì ôîðìèðîâà-
íèÿ äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ìûøå÷íîé ðåàêöèè ïðè ôèêñà-
öèè íàãðóçêè ïîñëå åå ïðèðàùåíèÿ. Âûñêàçûâàëîñü ïðåäïîëî-
æåíèå, ÷òî ýòî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ äîñòàòî÷íî ñëîæíûì ïðî-
öåññîì âûõîäà èç çàöåïëåíèÿ àêòèíîâûõ è ìèîçèíîâûõ ìèîôè-
ëàìåíòîâ ïðè ðàñòÿæåíèè ìûøöû (Kostyukov, 1987).  

Ìîæíî  ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû áóäóò 
ïðîÿâëÿòüñÿ è â ñëó÷àå óñòàíîâëåíèÿ ðàâíîâåñíîãî çíà÷åíèÿ óã-
ëà â ðåàëüíîì ñóñòàâå. Ïðîâåðêà ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ áûëà 
ïðîâåäåíà  íà ýêñïåðèìåíòàëüíîé ìîäåëè ñóñòàâà êîíå÷íîñòè 
(Êîñòþêîâ, 1986á). Íà îáåèõ çàäíèõ êîíå÷íîñòÿõ æèâîòíîãî 
ïðåïàðèðîâàëèñü èêðîíîæíûå ìûøöû, êîëåííûå ñóñòàâû îáåèõ 
êîíå÷íîñòåé æåñòêî ôèêñèðîâàëèñü (ðèñ. 3.11). Ñóõîæèëèÿ 
ìûøö ñ ïîìîùüþ ãèáêèõ ñòàëüíûõ òðîñèêîâ ñîåäèíÿëèñü ñ ðå-
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ãèñòðèðóþùèì óñòðîéñòâîì, êîòîðîå ñîñòîÿëî èç äâóõ öèëèíä-
ðè÷åñêèõ áàðàáàíîâ äëÿ íàìîòêè òðîñèêîâ è òåíçîìåòðè÷åñêîé 
ñèñòåìû äëÿ ðåãèñòðàöèè ñèëû. Óãîë ïîâîðîòà áàðàáàíà (“ñóñ-
òàâíîé óãîë”)  èçìåðÿëñÿ ñ ïîìîùüþ ïîòåíöèîìåòðè÷åñêîãî 
äàò÷èêà (ðèñ. 3.11, à). 

Ðèñ. 3.11. Àíàëèç ôîðìè-
ðîâàíèÿ ñîñòîÿíèé ðàâ-
íîâåñèÿ â  ýêñïåðèìåí-
òàëüíîé ìîäåëè ñóñòàâà 
ïðè ðàçëè÷íîì ïîðÿäêå 
àêòèâàöèè ìûøö-“àíòà-
ãîíèñòîâ” (ïî Êîñòþêîâó, 
1986á): 
à — ñõåìà ïîäêëþ÷åíèÿ ê ðåãè-
ñòðàòîðó äâóõ êàìáàëîâèäíûõ 
ìûøö, îòïðåïàðèðîâàííûõ íà 
îáåèõ çàäíèõ êîíå÷íîñòÿõ 
æèâîòíîãî (1 — “ñãèáàòåëü”; 
2 — “ðàçãèáàòåëü”); á — äâå 
ñõåìû (I è II) âêëþ÷åíèÿ è 
âûêëþ÷åíèÿ ñòèìóëÿöèè ìûøö 
(f1, f2 — ÷àñòîòà ñòèìóëÿöèè 
ìûøö 1 è 2); â — äèàãðàììà 
ñîñòîÿíèé ñèëà — ñóñòàâíîé 
óãîë; ïðåäñòàâëåíû êâàçèñòà-
òè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè 
ïàññèâíûõ (f1, f2  = 0) è àêòèâ-

íûõ ìûøö (f1, f2); êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ðåãèñòðèðîâàëèñü ïðè ëèíåé-
íîì óäëèíåíèè è óêîðî÷åíèè êàæäîé èç ìûøö ñî ñêîðîñòüþ 0,8 ìì/ñ; ïóíêòèðíûìè 
îêðóæíîñòÿìè îáîçíà÷åíû îáëàñòè óñòîé÷èâûõ ñîñòîÿíèé; â ñõåìàõ âêëþ÷åíèÿ ñòè-
ìóëÿöèè I è II ðåãèñòðèðîâàëèñü òðàåêòîðèè 0—à—b—à—0 è 0—c—d—c—0; ñòðåëêàìè 
óêàçàíî íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ; â ñêîáêàõ  ðÿäîì ñ êàëèáðîâêîé óãëà ïîêàçàíî ñîîò-
âåòñòâóþùåå èçìåíåíèå äëèíû ìûøö 
 

Àêòèâàöèÿ îäíîé ìûøöû âûçûâàëàñü ñòèìóëÿöèåé öåëîãî 
íåðâà, äëÿ äðóãîé èñïîëüçîâàëñÿ ìåòîä ðàñïðåäåëåííîé ñòèìó-
ëÿöèè ýôôåðåíòîâ. Ðåãèñòðàöèÿ îñóùåñòâëÿëàñü íà äâóõêîîðäè-
íàòíîì ñàìîïèñöå â êîîðäèíàòàõ óãîë — ñèëà. Èíåðöèîííîñòü 
ðåãèñòðàòîðà íå äàâàëà âîçìîæíîñòè â äàííîì ýêñïåðèìåíòå ñó-
äèòü ñîáñòâåííî î òðàåêòîðèÿõ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ â èññ-
ëåäóåìîé ñèñòåìå, ïîýòîìó íà ðèñ. 3.11 ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü 
òîëüêî óñòàíîâèâøèåñÿ çíà÷åíèÿ óñèëèÿ è ñóñòàâíîãî óãëà, à 
òàêæå êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè äëèíà — ñèëà.  

Áûëè ïðèìåíåíû äâà ðàçëè÷íûõ ïîðÿäêà àêòèâàöèè ìûøö-
“àíòàãîíèñòîâ” (ðèñ. 3.11, á). Â ïåðâîì ñëó÷àå (I) âíà÷àëå àêòè-
âèðîâàëè ìûøöó 1, ìûøöà 2 áûëà ïàññèâíà (ó÷àñòîê òðàåêòîðèè 
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0—à íà ðèñ. 3.11, â), çàòåì âêëþ÷àëè ñòèìóëÿöèþ ìûøöû 2 íà 
ôîíå ïðîäîëæàþùåéñÿ àêòèâàöèè ìûøöû 1 (òðàåêòîðèÿ äâèæå-
íèÿ à—b). Âûêëþ÷åíèå ñòèìóëÿöèè ïðîèçâîäèëè â îáðàòíîì ïî-
ðÿäêå: âíà÷àëå îòêëþ÷àëàñü ñòèìóëÿöèÿ ìûøöû 2 (òðàåêòîðèÿ 
b—à), çàòåì ìûøöû 1 (à—0). Âî âòîðîì ñëó÷àå (II) ïðèìåíÿëè 
ïðîòèâîïîëîæíûé ïîðÿäîê àêòèâàöèè (òðàåêòîðèÿ 0—ñ—d—c—0). 
Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðè ðàçëè÷íîì ïîðÿäêå âêëþ÷åíèÿ ñòè-
ìóëÿöèè óñòàíîâèâøèåñÿ çíà÷åíèÿ ñèëû è ñóñòàâíîãî óãëà çàêî-
íîìåðíî îòëè÷àëèñü (ïðèâåäåíî ïî äâå ðåàëèçàöèè êàæäîãî èç 
äâóõ ðåæèìîâ àêòèâàöèè). Îòìåòèì, ÷òî â îáîèõ ñëó÷àÿõ ñèëà è 
÷àñòîòà ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ êàæäîé èç ìûøö-
“àíòàãîíèñòîâ” îñòàâàëèñü íåèçìåííûìè. Òàêèì îáðàçîì, ïðè 
îäíèõ è òåõ æå ýôôåðåíòíûõ ïîñûëêàõ óñòàíàâëèâàëèñü ðàçëè÷-
íûå çíà÷åíèÿ ñóñòàâíûõ óãëîâ è ñèëû â çàâèñèìîñòè îò ïîðÿäêà 
àêòèâàöèè  ìûøö. 

Â òîì, ÷òî â ïîÿâëåíèè ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè óñòàíîâ-
ëåíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà è ñèëîâîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ìûøö-
“àíòàãîíèñòîâ” îñíîâíóþ ðîëü èãðàåò ãèñòåðåçèñ ìûøå÷íîãî 
ñîêðàùåíèÿ, ëåãêî óáåäèòüñÿ, åñëè íà îïèñàííóþ âûøå äèà-
ãðàììó ñîñòîÿíèÿ èññëåäóåìîé ñèñòåìû íàíåñòè êâàçèñòàòè÷å-
ñêèå õàðàêòåðèñòèêè êàæäîé èç ìûøö â îòäåëüíîñòè. Êâàçèñòà-
òè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ðåãèñòðèðîâàëè ïðè ëèíåéíîì âîç-
âðàòíî-ïîñòóïàòåëüíîì äâèæåíèè îäíîé èç ìûøö ñ íåâûñîêîé 
ñêîðîñòüþ, äðóãóþ â ýòî âðåìÿ îòñîåäèíÿëè îò ðåãèñòðèðóþùåãî 
óñòðîéñòâà. Íà ðèñóíêå ïðåäñòàâëåíû êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòå-
ðèñòèêè ïàññèâíûõ (f1 = 0; f2 = 0) è àêòèâíûõ ìûøö (óêàçàíû 
ñîîòâåòñòâóþùèå ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè f1 è f2). Ïðè ïåðâîì ñïî-
ñîáå àêòèâàöèè (òðàåêòîðèÿ 0—à—b) îáëàñòü óñòîé÷èâîãî ñîñòîÿ-
íèÿ, ñôîðìèðîâàííîãî ïîñëå àêòèâàöèè îáåèõ ìûøö (b), áûëà 
áëèçêà ê òî÷êå ïåðåñå÷åíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ âåòâåé êâàçèñòàòè-
÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê: óäëèíåíèÿ ìûøöû 1 è óêîðî÷åíèÿ ìûø-
öû 2 (òî÷êà Â). Òàêîé âûáîð âåòâåé êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðè-
ñòèê îáóñëîâëåí òåì, ÷òî íà ó÷àñòêå òðàåêòîðèè à—b ìûøöà 1 
óäëèíÿëàñü è ðàçâèâàëà áîëüøåå óñèëèå, à ìûøöà 2 óêîðà÷èâà-
ëàñü è, ñîîòâåòñòâåííî, ñîçäàâàëà ìåíüøåå óñèëèå. Òàê æå ïðî-
ÿâëÿëàñü ñâÿçü ìåæäó îáëàñòüþ d ïðè âòîðîì ñïîñîáå àêòèâàöèè 
è òî÷êîé D, îïðåäåëÿåìîé ïåðåñå÷åíèåì äâóõ äðóãèõ âåòâåé êâà-
çèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê. 

Òàêèì îáðàçîì, èìåííî ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû ïðèâîäÿò ê 
íåîäíîçíà÷íîñòè â óñòàíîâëåíèè ðàâíîâåñíîé äëèíû ìûøöû. 
Ïðè îäíèõ è òåõ æå çíà÷åíèÿõ ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿ-
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öèè è âíåøíåé íàãðóçêè â çàâèñèìîñòè îò íàïðàâëåíèÿ äâèæå-
íèÿ ê ñîñòîÿíèþ ðàâíîâåñèÿ óñòàíàâëèâàåòñÿ çàêîíîìåðíî îòëè-
÷àþùàÿñÿ äëèíà ìûøöû: áόëüøàÿ ïðè óêîðî÷åíèè è ìåíüøàÿ — 
ïðè óäëèíåíèè. Ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè íåèçáåæíî äîëæíû 
ïðîÿâëÿòüñÿ è â ñèñòåìå ìûøö-àíòàãîíèñòîâ,  ïðè ýòîì îòëè-
÷àþùèåñÿ ðàâíîâåñíûå çíà÷åíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà áóäóò óñòàíàâ-
ëèâàòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò íàïðàâëåíèÿ ïîäõîäà ê ðàâíîâåñèþ è 
ïîðÿäêà àêòèâàöèè ìûøö. 

 
 

3.3. АНАЛИЗ РЕАКЦИЙ МЫШЦЫ НА ИЗМЕНЕНИЕ ВНЕШНЕЙ  
НАГРУЗКИ 
 
 

Êàê ïîêàçàíî âûøå,  äèíàìèêà àêòèâíîé ìûøöû ñóùåñòâåííî 
íåëèíåéíà. Ïðåæäå âñåãî ýòî ñâÿçàíî ñ íåëèíåéíîé ôîðìîé ñòà-
òè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê äëèíà — ñèëà  è ãèñòåðåçèñîì ìûøå÷íî-
ãî ñîêðàùåíèÿ, êîòîðûé ïðåäîïðåäåëÿåò âûðàæåííóþ ìîäèôè-
êàöèþ ýòèõ õàðàêòåðèñòèê â çàâèñèìîñòè îò íàïðàâëåíèÿ äâè-
æåíèÿ äàæå ïðè íåâûñîêèõ ñêîðîñòÿõ ïîñëåäíåãî; ãèñòåðåçèñ 
òàêæå ïðèâîäèò ê âûðàæåííûì ýôôåêòàì íåîäíîçíà÷íîñòè ïî-
ñëå ïðåêðàùåíèÿ äâèæåíèÿ. Êðîìå òîãî, ïàðàìåòðû ïåðåõîäíûõ 
ïðîöåññîâ ñèëà — äëèíà è ÷àñòîòà — äëèíà òàêæå çàâèñÿò îò íà-
ïðàâëåíèÿ èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû. Î÷åâèäíî, ÷òî àäåêâàòíûé 
êîëè÷åñòâåííûé àíàëèç äèíàìèêè ìûøå÷íîãî äâèæåíèÿ ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé äîñòàòî÷íî ñëîæíóþ çàäà÷ó, íå ðàçðåøèìóþ â 
ðàìêàõ òðàäèöèîííûõ óïðîùåííûõ ëèíåéíûõ ìîäåëåé ìûøöû. 
Çäåñü ïðåäñòàâëåíà ïîïûòêà òåîðåòè÷åñêîãî àíàëèçà äèíàìèêè 
äâèæåíèÿ àêòèâíîé ìûøöû ñ ó÷åòîì åå íåëèíåéíûõ ñâîéñòâ 
(Kostyukov, 1987).  

Êîëè÷åñòâåííûé àíàëèç ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ âíåøíÿÿ íà-
ãðóçêà — äëèíà ìûøöû (ñì. 3.1) ïîêàçàë, ÷òî ïðè óêîðî÷åíèè 
ìûøöû â äîñòàòî÷íî øèðîêèõ ïðåäåëàõ èçìåíåíèÿ îòíîñèòåëü-
íîé âåëè÷èíû ñêà÷êà íàãðóçêè íàáëþäàëîñü ïîñòîÿíñòâî ïàðà-
ìåòðîâ äâóõêîìïîíåíòíîé àïïðîêñèìàöèè òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ. 
Â ýòîì äèàïàçîíå èçìåíåíèÿ íàãðóçêè ìîæíî áûëî ïðåäïîëî-
æèòü ñïðàâåäëèâîñòü ëèíåéíîé ìîäåëè ñèñòåìû. Â óñëîâèÿõ èç-
ëîæåííûõ âûøå ïðåäïîëîæåíèé ïåðåõîäíîé ïðîöåññ èçìåíåíèÿ 
äëèíû ìûøöû çàïèøåòñÿ òàêèì îáðàçîì: 
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⎧ α + − α − − ≥⎪= ⎨
⎪ <⎩

(1 )[1 exp( )], 0
( )

0, 0

t
k k t

L t T
t

. (3.1) 

ãäå: k — êðóòèçíà ñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè ñèëà — äëèíà L(P); 
α — âåñ áåçûíåðöèîííîãî êîìïîíåíòà; Ò — ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè 
àïåðèîäè÷åñêîãî êîìïîíåíòà. 

 
Ïðåîáðàçîâàíèå Ëàïëàñà îò ôóíêöèè L(t) èìååò ñëåäóþùèé 

âèä: 
1

( ) ( )
1

k
L s

s Ts
− α

= α +
+

. (3.2) 

 
Åñëè â êà÷åñòâå âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ èñïîëüçóåòñÿ ñòóïåí-

÷àòàÿ ôóíêöèÿ Ð(s) = 1/s, óðàâíåíèå (3.2) ïðåîáðàçóåòñÿ: 
1

( ) ( )
1

Ts
L s kP s

Ts
α +

=
+

. (3.3) 

 
Âî âðåìåííîé îáëàñòè âûðàæåíèþ (3.3) ñîîòâåòñòâóåò ñëå-

äóþùåå äèôôåðåíöèàëüíîå óðàâíåíèå (äëÿ ïðîñòîòû ïðèíÿòû 
íóëåâûå íà÷àëüíûå óñëîâèÿ): 

 
( )

( ) ( )

(0) 0; (0) 0 .

dL dP t
T L t k T kP t

dt dt
L P

⎧ − = α +⎪
⎨
⎪ = =⎩

  (3.4) 

 
 Â êà÷åñòâå ðåøåíèÿ äèôôåðåíöèàëüíîãî óðàâíåíèÿ (3.4) 

èñïîëüçîâàíà èíòåãðàëüíàÿ ôîðìà: 
       

0

(1 )
( ) (0) [ ( ) (0)] [ ( ) (0)] exp( ) .

Tk t
L t L k P t P P P d

T T

− α − τ
= + α − + τ − − τ∫

  (3.5) 
Îòìåòèì, ÷òî äèôôåðåíöèàëüíîå óðàâíåíèå (3.4) õîðîøî 

ñîãëàñóåòñÿ ñ òðåõêîìïîíåíòíîé âÿçêîóïðóãîé ìîäåëüþ ìûøöû 
(Tàlbot, Gessner, 1973). Äèôôåðåíöèàëüíîå óðàâíåíèå (3.4) áûëî 
ïîëó÷åíî â ðåçóëüòàòå àíàëèçà ôîðìû ïåðåõîäíîãî ïðîöåññà èç-
ìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû â îòâåò íà ñòóïåí÷àòîå èçìåíåíèå 
âíåøíåé íàãðóçêè. ×òîáû ïðîäåìîíñòðèðîâàòü âîçìîæíîñòü 
ïðèìåíåíèÿ óðàâíåíèÿ (3.4) ê áîëåå ñëîæíûì âõîäíûì âîçäåé-
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ñòâèÿì, ðàññìîòðèì â êà÷åñòâå ïðèìåðà ïîñëåäíåãî ñèãíàë òðà-
ïåöèåâèäíîé ôîðìû:  

*

*

0, 0

1
( ) , 0

1, .

t

P t at t t
a

t t

<⎧
⎪⎪= ≤ ≤ =⎨
⎪

>⎪⎩

 (3.6) 

Â ýòîì ñëó÷àå ëåãêî êîíòðîëèðîâàòü ñêîðîñòü âõîäíîãî âîçäåé-
ñòâèÿ è ïåðåõîäèòü ê ðåãèñòðàöèè ïåðåõîäíîãî ïðîöåññà ïðè     
t* → 0.  Áóäåì ñ÷èòàòü, ÷òî ñèãíàë (3.6) ïîäàåòñÿ íà âõîä ëèíåé-
íîé ñèñòåìû, îïèñûâàåìîé äèôôåðåíöèàëüíûì óðàâíåíèåì 
(3.4). Èñïîëüçóÿ óðàâíåíèå (3.5), ìîæíî ïîëó÷èòü àíàëèòè÷å-
ñêóþ çàïèñü âûõîäíîãî ñèãíàëà:  

⎧
⎪ <
⎪
⎪ ⎡ ⎤= − − α − − ≤ ≤⎨ ⎢ ⎥⎣ ⎦⎪
⎪ −

− − α − − − >⎪⎩

*

* *
*

0, 0

( ) (1 ) 1 exp( ) , 0

(1 )[1 exp( )]exp( ), .

t

t
L t kat kaT t t

T

t t t
k kat t t

T T

 (3.7) 

Â äåéñòâèòåëüíîñòè íåò íåîáõîäèìîñòè â òî÷íîì çíàíèè 
ñòàòè÷åñêîãî êîýôôèöèåíòà è â âûðàæåíèè (3.7) äîñòàòî÷íî îï-
ðåäåëèòü óñòàíîâèâøóþñÿ àìïëèòóäó ïåðåõîäíîãî ïðîöåññà Í 
(ñì. ñõåìó íà ðèñ. 3.12, á). Ëåãêî ïîñòðîèòü ìåòîäèêó îïðåäåëå-
íèÿ íåèçâåñòíûõ ïàðàìåòðîâ α è Ò ïî îòêëèêó íà ñèãíàë (3.6).  

Âíà÷àëå ýìïèðè÷åñêè îïðåäåëÿþòñÿ âåëè÷èíû Í è ho, çàòåì 
ïóòåì îïòèìàëüíîé àïïðîêñèìàöèè îòêëèêà ôóíêöèåé íà ó÷àñò-
êå t > t* ìîæíî îïðåäåëèòü ïîñòîÿííóþ âðåìåíè Ò: 

*
0( ) exp( )

t t
L t H h

T
−

= − − . (3.8) 

Ïîñëå ýòîãî îïðåäåëÿåòñÿ α èç óðàâíåíèÿ: 

− α − − =*
0(1 )[1 exp( )

t
kaT h

T
. (3.9) 

Ïîñêîëüêó ka = H/t*, ïîëó÷èì: 

0 *

*

1
[1 exp( )]

h t
t

HT
T

α = −
− −

. (3.10) 

Â ýêñïåðèìåíòå âñå îêàçàëîñü ãîðàçäî ñëîæíåå. Äàæå â òåõ 
ñëó÷àÿõ, êîãäà ìîæíî áûëî îñóùåñòâèòü ïðàêòè÷åñêè èäåàëüíóþ 
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àïïðîêñèìàöèþ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ â ðàìêàõ  äâóõêîìïî-
íåíòíîé ìîäåëè, íåëüçÿ áûëî ïîëó÷èòü óäîâëåòâîðèòåëüíîãî 
ïðåäñêàçàíèÿ îòêëèêà íà òðàïåöèåâèäíîå èçìåíåíèå âíåøíåé 
íàãðóçêè (ðèñ. 3.12, á). Íàèáîëåå ñóùåñòâåííîå è íåèçìåííî íà-
áëþäàåìîå îòëè÷èå ñîñòîÿëî â çàìåäëåíèè äâèæåíèÿ â íà÷àëå 
ôàçû ëèíåéíîãî èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè. Îáðàòèì âíèìà-
íèå íà òî, ÷òî òàêîå çàìåäëåíèå íàáëþäàëîñü êàê ïðè óêîðî÷å-
íèè, òàê è ïðè óäëèíåíèè ìûøöû. 

 

 
Ðèñ. 3.12. Ðåàêöèè êàìáàëîâèäíîé ìûøöû íà òðàïåöèåâèäíûå èçìåíå-
íèÿ âíåøíåé íàãðóçêè (ïî Kostyukov, 1987):  
à — çàïèñü òðàåêòîðèé èçìåíåíèÿ äëèíû, ñòðåëêàìè îòìå÷åíî íà÷àëî ëèíåéíîãî 
èçìåíåíèÿ íàãðóçêè; á — ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå îòêëèêà ëèíåéíîé ñèñòåìû, 
îïèñûâàåìîé äèôôåðåíöèàëüíûì óðàâíåíèåì (3.4); â óâåëè÷åííîì ìàñøòàáå ïîêàçà-
íû òàêæå ó÷àñòêè òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ, íà÷àëî êîòîðûõ îòìå÷åíî íà à ñòðåë-
êàìè; ïðèâåäåíà àïïðîêñèìàöèÿ ýòèõ ó÷àñòêîâ èçìåíåíèÿ äëèíû (ïóíêòèðíûå ëè-
íèè) ñîîòâåòñòâóþùèìè ôóíêöèÿìè, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ðåøåíèÿìè óðàâíåíèÿ (3.4); 
ïàðàìåòðû àïïðîêñèìàöèè: Ò = 0,4 ñ; α = 0,42 (òðàåêòîðèÿ 1) è Ò = 0,25 ñ, α = 0,34 
(òðàåêòîðèÿ 2) 

 
Êàêèì æå îáðàçîì ìîæíî îáúÿñíèòü ðàñõîæäåíèå äàííûõ 

ýêñïåðèìåíòà è ëèíåéíîé ìîäåëè? Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðè 
ïîñòðîåíèè ìîäåëè ñòàòè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà ñèñòåìû ïðåä-
ïîëàãàëàñü ëèíåéíîé è íå áûëè ó÷òåíû ãèñòåðåçèñíûå ñâîéñòâà 
ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ. Ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû ñëåäóåò òðàê-
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òîâàòü, ïî ñóòè, êàê ñòàòè÷åñêèå, ïîñêîëüêó îíè ïðîÿâëÿþòñÿ 
ïðè ñêîëü óãîäíî ìåäëåííîì èçìåíåíèè âíåøíåé íàãðóçêè. Â 
óñëîâèÿõ ìåäëåííîãî âîçâðàòíî-ïîñòóïàòåëüíîãî èçìåíåíèÿ íà-
ãðóçêè íà àêòèâíóþ ìûøöó â êîîðäèíàòàõ äëèíà — ñèëà ðåãèñò-
ðèðóþòñÿ ãèñòåðåçèñíûå ïåòëè ñ îáõîäîì ïî ÷àñîâîé ñòðåëêå 
(ðèñ. 3.13).  

 
Ðèñ. 3.13. Ðåàêöèè êàìáàëî-
âèäíîé ìûøöû íà ëèíåéíûå 
èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè 
(ïî Kostyukov, 1987): 
à — ðåãèñòðàöèÿ âðåìåííîãî òå÷å-
íèÿ ñèëû è äëèíû; á — çàïèñü â êî-
îðäèíàòàõ äëèíà — ñèëà; â, ã — ñõå-
ìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå òðàåê-
òîðèé äâèæåíèÿ è êâàçèñòàòè-
÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê (ïóíêòèð-
íûå ëèíèè) â êîîðäèíàòàõ äëèíà — 
ñèëà è ñèëà — äëèíà  
 
 
 
 

 
 

Ñ öåëüþ ó÷åòà ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ ïðåäïðèíÿëè ñëå-
äóþùóþ ïîïûòêó èõ ôîðìàëèçàöèè. Â äîïîëíåíèå ê ñîáñòâåííî 
ñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêå ñèëà — äëèíà P(L) ââåëè â ðàññìîò-
ðåíèå êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè óäëèíåíèÿ P+(L) è óêî-
ðî÷åíèÿ P—(L) (ðèñ. 3.13, á). 

Ýêñïåðèìåíòàëüíî êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ìîãóò 
áûòü îïðåäåëåíû ïðè äîñòàòî÷íî ìåäëåííîì (äëÿ èñêëþ÷åíèÿ 
äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ) èçìåíåíèè äëèíû ìûøöû â ñîîò-
âåòñòâóþùåì íàïðàâëåíèè. Èçìåíåíèå íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ 
ïðèâîäèëî ê ïåðåõîäó îò îäíîé õàðàêòåðèñòèêè ê äðóãîé. Äëÿ 
íåïîñðåäñòâåííîãî îïðåäåëåíèÿ òðàåêòîðèè èçìåíåíèÿ äëèíû 
ìûøöû áûëà ââåäåíà ñèñòåìà ôóíêöèé L±(Ð), îáðàòíûõ ôóíê-
öèÿì P±(L), êîòîðûå àïïðîêñèìèðóþò ñîîòâåòñòâóþùèå êâàçè-
ñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè (ðèñ. 3.13, â). 

Ïî-âèäèìîìó, òðàåêòîðèÿ äîñòàòî÷íî ìåäëåííîãî äâèæåíèÿ 
ìûøöû, â îñíîâíîì, îïðåäåëÿåò åå ñòàòè÷åñêèå ñâîéñòâà. Åñëè 
æå äâèæåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ áûñòðåå, òî äîáàâëÿþòñÿ äèíàìè-
÷åñêèå êîìïîíåíòû, êîòîðûå, âîçìîæíî, íåçàâèñèìû îò ñòàòè-
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÷åñêîé íåëèíåéíîñòè, îïðåäåëÿþùåé ôîðìèðîâàíèå òðàåêòîðèé 
ìåäëåííîãî äâèæåíèÿ. Â ðàìêàõ ñäåëàííîãî äîïóùåíèÿ èññëå-
äóåìàÿ ñèñòåìà ôîðìàëüíî ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíà ïîñëåäîâà-
òåëüíûì ñîåäèíåíèåì íåëèíåéíîãî ñòàòè÷åñêîãî è ëèíåéíîãî 
äèíàìè÷åñêîãî çâåíüåâ (ðèñ. 3.14).  

 
Ðèñ. 3.14. Ìîäåëü 
ìûøå÷íîé äèíàìèêè 
(ïî Kostyukov, 1987) 

 
 
 
 
 
 

 
Äëÿ êîíêðåòíîãî äâèæåíèÿ âèä íåëèíåéíîãî ñòàòè÷åñêîãî 

çâåíà äîëæåí îïðåäåëÿòüñÿ íå òîëüêî íåëèíåéíîñòüþ ñîîòâåòñò-
âóþùåé êâàçèñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè, íî è òðàåêòîðèåé ïå-
ðåõîäà ê íåé (â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà äâèæåíèå íà÷èíàëîñü èç ðàâ-
íîâåñíîãî ñîñòîÿíèÿ èëè åìó ïðåäøåñòâîâàëî äâèæåíèå â ïðî-
òèâîïîëîæíîì íàïðàâëåíèè). ×òî êàñàåòñÿ äèíàìè÷åñêîãî çâåíà, 
òî, ïðåäïîëîæèì, ÷òî åãî ñâîéñòâà ïîëíîñòüþ îïðåäåëÿþòñÿ 
äèôôåðåíöèàëüíûì óðàâíåíèåì (3.4).  

Ðàññìîòðèì ñëó÷àé óêîðî÷åíèÿ ìûøöû. Èñõîäÿ èç îáùåãî 
âèäà òðàåêòîðèè ïåðåõîäà ê êâàçèñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè 
óêîðî÷åíèÿ, ñ òî÷íîñòüþ äî ëèíåéíîãî ïðåîáðàçîâàíèÿ êîîðäè-
íàò íåëèíåéíîå ñòàòè÷åñêîå çâåíî îïðåäåëèì íà îñíîâå ïîëè-
íîìèàëüíîé àïïðîêñèìàöèè ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè ãðàíè÷íûìè 
óñëîâèÿìè: 

=

=

⎧ = ∑⎪
⎨
⎪ =∑
⎩

1

*
1

( )

( ) ,

n
i

i
i

n
i

i
i

L p c p

c p t H
 (3.11) 

ãäå ñi — êîýôôèöèåíòû àïïðîêñèìàöèè, t* — äëèòåëüíîñòü ïåðåä-
íåãî ôðîíòà âõîäíîãî òðàïåöèåâèäíîãî âîçäåéñòâèÿ, Í — àìïëè-
òóäà äâèæåíèÿ.  

Îêàçàëîñü, ÷òî äëÿ óêîðî÷åíèÿ ìûøöû â áîëüøèíñòâå ñëó-
÷àåâ ìîæíî áûëî îãðàíè÷èòüñÿ êâàäðàòè÷åñêîé àïïðîêñèìàöèåé: 

2
1 2L c p c p= + .   (3.12) 
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Íà ïåðåäíåì ôðîíòå âõîäíîãî ñèãíàëà ð = at, ñëåäîâàòåëüíî: 

2 2
1 2 *

*

0, 0

( ) , 0

, .

t

L t c at c a t t t

H t t

<⎧
⎪= + ≤ ≤⎨
⎪ >⎩

 (3.13) 

Ââåäåì íîâûå îáîçíà÷åíèÿ: ñ1a = b, c2a 2 = b2 , îòñþäà a = b1/ñ1; 
ïîñëå ñîîòâåòñòâóþùèõ ïîäñòàíîâîê â óðàâíåíèå (3.11) ïîëó÷èì 
óðàâíåíèå äëÿ îïðåäåëåíèÿ êîýôôèöèåíòîâ b1 è b2 : 

*

2
22

1 1 *2
1

( ) 0
c t

b b t H
c

+ − = .   (3.14) 

Èç óðàâíåíèÿ (3.14) îïðåäåëèì b1, à çàòåì b2: 

2
1 2 1

*

4 1
;

2
H

b b b
t
ζ +

= = ζ
ζ

,  (3.15) 

ãäå 2
2
1

c
c

ζ = .  

Ïîäñòàâèâ (3.13) â (3.5) ïîëó÷èì: 

2
2 1 2 1 2 *

*
* *

0, 0

( ) (1 ) 2 ( 2 )[1 exp( )] ,0

[ ( )]exp( ), .

t

t
t b t b t b Tt T b b T t t

T

t t
H H t t t

T

⎧
⎪ <
⎪

⎧⎪ ⎫Λ = + − − α + − − − ≤ ≤⎨ ⎨ ⎬
⎭⎩⎪

⎪ −
− − Λ − >⎪

⎩

 

  (3.16) 
Ìåòîäèêà îïðåäåëåíèÿ ïàðàìåòðîâ äëÿ îïòèìàëüíîé àï-

ïðîêñèìàöèè ñåìåéñòâà îòêëèêîâ íà òðàïåöèåâèäíûå ñòèìóëû ñ 
ðàçëè÷íûì âðåìåíåì óñòàíîâëåíèÿ ïîñòîÿííîãî óðîâíÿ â îáùèõ 
÷åðòàõ òàêàÿ æå, êàê è îïèñàííàÿ âûøå äëÿ ëèíåéíîé ñèñòåìû. 
Âíà÷àëå îïðåäåëÿåòñÿ ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè íà ó÷àñòêå  t > t*, çà-
òåì ñòðîèòñÿ ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ çàâèñèìîñòü h0(t*)/Í  è ïîäáè-
ðàþòñÿ òàêèå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ Í è α, ÷òîáû åå àïïðîêñèìè-
ðîâàòü ñëåäóþùåé ôóíêöèåé: 

}20 * *
2 * 1 2

( ) (1 )
2 ( 2 )[1 exp( )]

h t t
b Tt bT bT

H H T

− α
= + − − −⎧

⎨
⎩

. (3.17)  

 
Âûðàæåíèå (3.17) âûâîäèòñÿ èç óðàâíåíèÿ (3.16). Ïðèâåäåí-

íûå íà ðèñ. 3.15, á ðåçóëüòàòû òåîðåòè÷åñêîé àïïðîêñèìàöèè 
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ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ, ïîëó÷åííûõ íà êàìáàëîâèäíîé 
ìûøöå, ñâèäåòåëüñòâóþò î åå äîñòàòî÷íî õîðîøåì êà÷åñòâå. 

 
 
Ðèñ. 3.15. Òåîðåòè÷åñêèé àíàëèç èçìåíå-
íèé äëèíû êàìáàëîâèäíîé ìûøöû ïðè 
òðàïåöèåâèäíîé ðàçãðóçêå (ïî Kostyukov, 
1987): 
à — ïðèìåðû òðàåêòîðèé óêîðî÷åíèÿ íà ðàç-
ãðóçêó ðàçëè÷íîé äëèòåëüíîñòè, ñòðåëêîé íà 
çàïèñÿõ ñèëû óêàçàí ìîìåíò ïåðåõîäà îò èçî-
ìåòðè÷åñêîãî ðåæèìà ê êîíòðîëþ âíåøíåé 
íàãðóçêè; á — ðåàëüíûå òðàåêòîðèè âûçâàííîãî 
äâèæåíèÿ (ñïëîøíûå ëèíèè, óâåëè÷åííûé ìàñ-
øòàá ïî ñðàâíåíèþ ñ èñõîäíûìè çàïèñÿìè) è èõ 
òåîðåòè÷åñêàÿ àïïðîêñèìàöèÿ (ïóíêòèð); ëî-
ìàíûìè ïóíêòèðíûìè ïðÿìûìè ïîêàçàíû íîð-
ìèðîâàííûå èçìåíåíèÿ íàãðóçêè (íîðìèðîâêà ïî 
àìïëèòóäå äâèæåíèÿ): ïàðàìåòðû àïïðîêñèìà-
öèè: α = 0,38; Ò = 0,75 ñ; ξ = 0,1 

 
 

 
Ýòî ïîäòâåðæäåíî è â äðóãèõ ýêñïåðèìåíòàõ, âûïîëíåííûõ êàê 
íà êàìáàëîâèäíîé, òàê è íà èêðîíîæíîé, à òàêæå ïîäîøâåííîé 
ìûøöàõ. Â ðàçíûõ ýêñïåðèìåíòàõ ìîãëè èçìåíÿòüñÿ ïàðàìåòðû, 
îïðåäåëÿþùèå ñòàòè÷åñêóþ íåëèíåéíîñòü. Êàê òîëüêî áûëè ïî-
äîáðàíû îïòèìàëüíûå ïàðàìåòðû, ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ òî÷íîñòè 
ìîæíî áûëî ïðåäñêàçàòü ðåàêöèþ ìûøöû â øèðîêîì äèàïàçîíå 
èçìåíåíèÿ äëèòåëüíîñòè ïåðåäíåãî ôðîíòà âõîäíîãî âîçäåéñò-
âèÿ. Íàèáîëüøåå ðàñõîæäåíèå òåîðèè è ýêñïåðèìåíòà îòìå÷åíî 
ïðè óìåíüøåíèè äëèòåëüíîñòè ïåðåäíåãî ôðîíòà èçìåíåíèÿ íà-
ãðóçêè ìåíåå 0,15—0,05 ñ. Ïîýòîìó â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íàáëþ-
äàëîñü îïðåäåëåííîå íåñîîòâåòñòâèå ìåæäó çíà÷åíèÿìè ïîñòî-
ÿííûõ âðåìåíè è âåñà àïåðèîäè÷åñêîãî êîìïîíåíòà, ïîëó÷åí-
íûìè ïî îïèñàííîé âûøå ìåòîäèêå è ïðè èõ îïðåäåëåíèè â ðå-
àëüíûõ ðåàëèçàöèÿõ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ. 

Íà äèàãðàììàõ äëèíà — ñèëà îêàçàëîñü âîçìîæíûì íàãëÿäíî 
ïðîñëåäèòü ñîîòíîøåíèå ñòàòè÷åñêèõ è äèíàìè÷åñêèõ êîìïî-
íåíòîâ â ôîðìèðîâàíèè äâèãàòåëüíîé ðåàêöèè ìûøöû (ðèñ. 
3.16). Ðàññìîòðèì óïðîùåííûé ñëó÷àé ñòàòè÷åñêîé íåëèíåéíî-
ñòè, îãðàíè÷èìñÿ êâàäðàòè÷åñêèì ÷ëåíîì  â óðàâíåíèè (3.12), 
ò.å. ñ1 = 0, ñ2 ≠ 0. Ïðè ýòîì óðàâíåíèå (3.16) ìîæåò áûòü ïåðåïè-
ñàíî â òàêîì âèäå: 
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2 2
*

*
0 *

0, 0

( ) 2(1 ) [1 exp( )] , 0

exp( ), .

t

t
t bt b tT T t t

T

t t
H h t t

T

⎧
⎪ <
⎪

⎧⎪ ⎫Λ = − − α − − − ≤ ≤⎨ ⎨ ⎬
⎭⎩⎪

⎪ −
− − >⎪

⎩

 (3.18) 

Íà èíòåðâàëå [0, t*] ð = at è, ó÷èòûâàÿ, ÷òî b = ca2, óðàâíåíèå 
(3.18) ïðåîáðàçóåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì: 

2 2( ) 2 (1 )( ) 1 ( )[1 exp( )]
aT aT p

p cp cp
p p aT

⎧ ⎫
Λ = − − α − − −⎨ ⎬

⎭⎩
. (3.19) 

Ââåäåì îáîçíà÷åíèÿ: 
1

; 2 1 [1 exp( )
at
p

⎧ ⎫
= ξ ξ − ξ − − = κ⎨ ⎬ξ ⎭⎩

, òîãäà 

óðàâíåíèå (3.19) ìîæíî óïðîñòèòü:  
2( ) [1 (1 ) ] ( )[1 (1 ) ]p cp L pΛ = − − α κ = − − α κ . (3.20) 

Ðàññìîòðèì ïðåäåëüíûå çíà÷åíèÿ êðóòèçíû íàðàñòàíèÿ 
òðàïåöèåâèäíîãî èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè: 

0 0
lim lim 0; lim lim 1
a a→ ξ→ →∞ ξ→∞

κ = κ = κ = κ = . (3.21)  

 
 
Ðèñ. 3.16. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå çàâèñèìîñòåé äëèíà — ñèëà äëÿ 
óêîðî÷åíèÿ àêòèâíîé ìûøöû ïîä âîçäåéñòâèåì òðàïåöèåâèäíîãî 
óìåíüøåíèÿ íàãðóçêè (ïî Kostyukov, 1987): 
à — çàâèñèìîñòü òðàåêòîðèé óêîðî÷åíèÿ L(P) îò äëèòåëüíîñòè ëèíåéíî—
èçìåíÿþùåãîñÿ ó÷àñòêà âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ; á — âðåìåííîå ïðåäñòàâëåíèå 
âõîäíîãî è âûõîäíîãî ñèãíàëîâ (ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå)  
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Ïðè äîñòàòî÷íî ìåäëåííîì èçìåíåíèè  âíåøíåé íàãðóçêè 
(a → 0) íà ôàçîâûõ äèàãðàììàõ â êîîðäèíàòàõ Ð — L è L — Ð  ðå-
ãèñòðèðóþòñÿ ñîáñòâåííî íåëèíåéíûå ñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðè-
ñòèêè (ðèñ. 3.16). Ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ êðóòèçíû íàêëîíà âõîä-
íîãî âîçäåéñòâèÿ, ïðîèñõîäèò ñäâèã ôàçîâûõ òðàåêòîðèé è â 
ïðåäåëüíîì ñëó÷àå, êîãäà ðåãèñòðèðóåòñÿ îòêëèê íà ñòóïåí÷àòîå 
èçìåíåíèå âíåøíåé íàãðóçêè, ò.å. ïåðåõîäíîé ïðîöåññ, ìàêñè-
ìàëüíàÿ âåëè÷èíà ñäâèãà ôàçîâûõ òðàåêòîðèé îïðåäåëÿåòñÿ 
òîëüêî âåñîì àïåðèîäè÷åñêîãî êîìïîíåíòà (1 — α). 
     Èç óðàâíåíèé (3.18) è (3.20) îïðåäåëÿþòñÿ òðàåêòîðèè äâè-
æåíèÿ íà âðåìåííîì èíòåðâàëå  t  ≥  t*: 

*( , ) ( )(1 ) exp( )
t t

p t L p
T
−

Λ = − α κ − . (3.22) 

Â êîîðäèíàòíîé ñèñòåìå, ïðèâåäåííîé íà ðèñ. 3.12, à, 
2

0 0( ) ( )L p l c p p= − − .  (3.23) 
Ïîñëå ñîîòâåòñòâóþùèõ ïðåîáðàçîâàíèé ìîæåì îïðåäåëèòü ñêî-
ðîñòü óêîðî÷åíèÿ â íà÷àëå àïåðèîäè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ïåðå-
õîäíîãî ïðîöåññà: 

*
*

2
0

0
0

( ) (1 )
lim

t
t t

c p p
V

t Tξ→∞
→
→ +

− − α∂Λ
= =

∂
. (3.24) 

Èç (3.24) ìîæíî âûâåñòè ôóíêöèîíàëüíóþ çàâèñèìîñòü ñèëà — 
ñêîðîñòü:  

      0 (1 )

V T
p p

c
= −

− α
. (3.25)  

Èòàê, ñêîðîñòü óêîðî÷åíèÿ êàê ôóíêöèÿ âíåøíåé íàãðóçêè 
îïðåäåëÿåòñÿ âèäîì ñòàòè÷åñêîé íåëèíåéíîñòè èëè, äðóãèìè 
ñëîâàìè, ôàçîâîé òðàåêòîðèåé ïåðåõîäà îò èçîìåòðèè ê êâàçè-
ñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêå óêîðî÷åíèÿ, ò.å. V(p) ∼ L. Â ðàìêàõ 
êâàäðàòè÷åñêîé àïïðîêñèìàöèè ñòàòè÷åñêîé íåëèíåéíîñòè:  

2
1 0 2 0( ) ( - ) ( - )L p c p p c p p≈ + .  (3.26)  

Ïðè ôèêñèðîâàííîì çíà÷åíèè Vm, ëåãêî îïðåäåëèòü ñåìåé-
ñòâî õàðàêòåðèñòèê P(V) (ðèñ. 3.17), ðàñïîëîæåííûõ âíóòðè îá-
ëàñòè ìåæäó äâóìÿ ïðåäåëüíûìè ñëó÷àÿìè: ñ1 = 0 (êðèâàÿ 1) è   
ñ2 = 0 (ïðÿìàÿ 3). Çàâèñèìîñòü ñèëà — ñêîðîñòü, ïîëó÷åííàÿ â 
ðàìêàõ ïðåäëîæåííîé ìîäåëè, õîðîøî ñîîòâåòñòâóåò ýìïèðè÷å-
ñêîìó óðàâíåíèþ Õèëëà, â êîòîðîì äëÿ àïïðîêñèìàöèè èñïîëü-
çîâàëàñü ãèïåðáîëè÷åñêàÿ çàâèñèìîñòü (Hill, 1970). 
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Ðèñ. 3.17. Çàâèñèìîñòü ñèëû îò ñêîðîñòè óêîðî-
÷åíèÿ â ðàìêàõ äâóõêîìïîíåíòíîé àïïðîêñèìà-
öèè ñòàòè÷åñêîé íåëèíåéíîñòè (ïî Kostyukov, 
1987). 

Ïðè ïîñòðîåíèè çàâèñèìîñòåé 1, 2, 3 èñïîëüçîâàëèñü 
ñëåäóþùèå ñîîòíîøåíèÿ êîýôôèöèåíòîâ â óðàâíåíèè 
(3.12): 1) ñ1 = 0; ñ2 ≠ 0;  2) ñ1 ≠ 0; ñ2 ≠ 0;  3) ñ1 ≠ 0; ñ2 = 0; 
Vm — ìàêñèìàëüíàÿ ñêîðîñòü óêîðî÷åíèÿ; P0 — èñõîäíûé 
óðîâåíü íàãðóæåíèÿ ìûøöû  
 
 

 
 

Ðåàêöèÿ àêòèâíîé ìûøöû íà óâåëè÷åíèå âíåøíåé íàãðóç-
êè áûëà áîëåå ñëîæíîé (ðèñ. 3.18). Ïðè ìåäëåííîì íàðàñòàíèè 
íàãðóçêè òðàåêòîðèÿ óäëèíåíèÿ êà÷åñòâåííî íå îòëè÷àëàñü îò 
òðàåêòîðèè óêîðî÷åíèÿ, âûçâàííîãî ðàçãðóçêîé ìûøöû. Âíà÷àëå 
ðåãèñòðèðîâàëîñü áîëåå ìåäëåííîå äâèæåíèå, ñâÿçàííîå, ïî-
âèäèìîìó, ñ ïåðåõîäîì ê êâàçèñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêå óä-
ëèíåíèÿ. 

 
Ðèñ. 3.18. Äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè ïîäîø-
âåííîé ìûøöû íà òðàïåöèåâèäíûå ïðè-
ðàùåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè (ïî Kostyukov, 
1987):   
à — ýêñïåðèìåíòàëüíûå çàïèñè, ïîëó÷åííûå â óñëî-
âèÿõ ñåðâîêîíòðîëÿ ñèëû, ñòðåëêîé îòìå÷åíî 
íà÷àëî òåñòèðóþùèõ èçìåíåíèé íàãðóçêè; á — 
ó÷àñòêè òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ, âûçâàííûõ ýòèìè 
âîçäåéñòâèÿìè, è èõ òåîðåòè÷åñêàÿ àïïðîêñèìà-
öèÿ (ïóíêòèð) óðàâíåíèåì (3.17); ñòðåëêàìè óêà-
çàíû ìîìåíòû ïåðåõîäà íàãðóçêè ê ïîñòîÿííîìó 
óðîâíþ; ïàðàìåòðû, âûáðàííûå ïðè îïòèìàëüíîé 
àïïðîêñèìàöèè ðåàêöèè íà íàèáîëåå ìåäëåííîå 
âõîäíîå âîçäåéñòâèå: α=0,4; Ò=0,5 ñ; ξ =0,04  
 
  

Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ òðà-
åêòîðèé óäëèíåíèÿ ÿâèëñÿ áîëåå áû-
ñòðûé ïîäõîä ê ñòàöèîíàðíîìó óðîâ-
íþ äëèíû ïîñëå óñòàíîâëåíèÿ ïîñòî-

ÿííîé íàãðóçêè; ýòî ïîëíîñòüþ ñîîòâåòñòâóåò ïðåäñòàâëåíèÿì î 
òîì, ÷òî óäëèíÿþùàÿñÿ ìûøöà "áûñòðåå" óêîðà÷èâàþùåéñÿ. Äëÿ 
ìåäëåííîãî óâåëè÷åíèÿ íàãðóçêè ìîæíî òàêæå áûëî ïîëó÷èòü 
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õîðîøóþ àïïðîêñèìàöèþ òðàåêòîðèè âûçâàííîãî äâèæåíèÿ 
(ðèñ. 3.18, à). Ïî ìåðå óìåíüøåíèÿ äëèòåëüíîñòè ïåðåäíåãî 
ôðîíòà ðåãèñòðèðîâàëîñü ïðîãðåññèâíîå ðàñõîæäåíèå ìåæäó 
òåîðåòè÷åñêèìè è ýêñïåðèìåíòàëüíûìè êðèâûìè (ðèñ. 3.18, á). 
Îòìåòèì òàêæå, ÷òî èñïîëüçîâàíèå çíà÷èòåëüíûõ àìïëèòóä òåñ-
òèðóþùèõ íàãðóæåíèé, ïðèâîäÿùèõ ê óäëèíåíèþ ìûøöû áîëåå 
÷åì íà 5—6 ìì, âûçûâàëî åå äîïîëíèòåëüíîå ðàñòÿæåíèå, åñëè 
äëèòåëüíîñòü ïåðåäíåãî ôðîíòà ïðèðàùåíèÿ íàãðóçêè áûëà 
ìåíüøå 150—200 ìñ. 

Ñëîæíîñòü ïðîöåññîâ ðàñòÿæåíèÿ ìûøöû ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè 
ðåãèñòðàöèè òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ â êîîðäèíàòàõ äëèíà — ñèëà 
(ðèñ. 3.19). Ïðè âûñîêîé ñêîðîñòè èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè 
â íà÷àëå äâèæåíèÿ áûë çàìåòåí äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò, ïðî-
ÿâëÿþùèéñÿ, â ÷àñòíîñòè, â âèäå ñäâèãà ôàçîâûõ òðàåêòîðèé 
âëåâî. Çàòåì ýòè òðàåêòîðèè ñìåùàëèñü âïðàâî, â ñòîðîíó óâåëè-
÷åíèÿ äëèíû, è íà îïðåäåëåííîì ýòàïå îíè ïåðåñåêàëè òðàåêòî-
ðèè ìåäëåííîãî äâèæåíèÿ.  

 
Ðèñ. 3.19. Äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè ïîäîøâåí-
íîé ìûøöû íà òåñòèðóþùèå íàãðóæåíèÿ ñ 
ðàçëè÷íîé ñêîðîñòüþ (ïî Kostyukov, 1987):  
à — ñðàâíåíèå ðåàêöèé íà ìåäëåííîå (1) è áûñòðîå 
(2) èçìåíåíèÿ íàãðóçêè; á — ñîîòâåòñòâóþùèå ðå-
ãèñòðàöèè â êîîðäèíàòàõ äëèíà — âíåøíÿÿ íàãðóçêà 
 

 
 
 
 
 
Ïðîöåññ äîïîëíèòåëüíîãî ðàñòÿ-

æåíèÿ ìûøöû áûë îáðàòèìûì è ïî-
ñëåäóþùåå óêîðî÷åíèå îáû÷íî ïðèâî-

äèëî ê âîññòàíîâëåíèþ ïåðâîíà÷àëüíîé äèíàìèêè. Ðåàêöèÿ 
ìûøöû íà ñòóïåí÷àòîå óâåëè÷åíèå íàãðóçêè òàêæå èçìåíÿëàñü ñ 
óâåëè÷åíèåì àìïëèòóäû äâèæåíèÿ. Ïðè óâåëè÷åíèè àìïëèòóäû 
èçìåíåíèÿ íàãðóçêè ìîæíî áûëî íàáëþäàòü ïåðåõîä îò îòêëèêà, 
ñîñòîÿùåãî èç ñóììû áåçûíåðöèîííîãî è àïåðèîäè÷åñêîãî êîì-
ïîíåíòîâ, ê ïðîöåññó ñ ïåðåðåãóëèðîâàíèåì.  

Êàê îòìå÷åíî âûøå, â ìåòîäèêå îïðåäåëåíèÿ ïàðàìåòðîâ 
îïòèìàëüíîé àïïðîêñèìàöèè ñåìåéñòâà ðåàêöèé àêòèâíîé  
ìûøöû â îòâåò íà òðàïåöèåâèäíûå íàãðóæåíèÿ èñïîëüçîâàëàñü 
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îòíîñèòåëüíàÿ âåëè÷èíà çàïàçäûâàíèÿ âûõîäíîãî ñèãíàëà â ìî-
ìåíò âðåìåíè îêîí÷àíèÿ ôàçû ëèíåéíîãî èçìåíåíèÿ íàãðóçêè, 
ò.å. âåëè÷èíà, îïðåäåëÿåìàÿ óðàâíåíèåì (3.17).  

Íà ðèñ. 3.20 ïðåäñòàâëåíû ýêñïåðèìåíòàëüíûå çàâèñèìîñòè 
h0(t*)/Í, îïðåäåëåííûå â îïûòàõ ñ òðàïåöèåâèäíûìè ðàçãðóçêîé 
è íàãðóæåíèåì ìûøö. Ìîæíî çàìåòèòü, ÷òî ïî äàííîìó ïîêàçà-
òåëþ êà÷åñòâî òåîðåòè÷åñêîé àïïðîêñèìàöèè ñåìåéñòâà îòêëè-
êîâ íà ðàçãðóçêó ìûøöû áûëî äîñòàòî÷íî âûñîêèì (ðèñ. 3.20, 
à). Â òî æå âðåìÿ â ïðîöåññàõ óäëèíåíèÿ ìûøöû (ðèñ. 3.20, á) 
íàáëþäàëîñü çàìåòíîå ðàñõîæäåíèå òåîðåòè÷åñêèõ è ýêñïåðè-
ìåíòàëüíûõ äàííûõ â äèàïàçîíå çíà÷åíèé äëèòåëüíîñòè ïåðåä-
íåãî ôðîíòà ìåíåå 1,5—2 ñ. 

Ðèñ. 3.20. Ýêñïåðèìåíòàëüíûå 
çàâèñèìîñòè h0(t*)/H, îïðåäå-
ëåííûå äëÿ òðàïåöèåâèäíûõ 
èçìåíåíèé âíåøíåé íàãðóçêè 
ñ ðàçëè÷íûì âðåìåíåì óñòà-
íîâëåíèÿ ïîñòîÿííîãî óðîâíÿ 
(ïî Kostyukov, 1987): 
à — ðàçãðóçêà ìûøö (÷åòûðå ýêñïå-
ðèìåíòà), êðóæêàìè îáîçíà÷åíû 
äàííûå îïûòà íà ðèñ. 3.11; ïðè-
âåäåíà èõ òåîðåòè÷åñêàÿ àïïðîêñè-
ìàöèÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì 
(3.17) ñ ïàðàìåòðàìè α = 0,38; Ò = 
0,75 ñ; ξ = 0,1; á — íàãðóæåíèå 
ìûøö (òðè ýêñïåðèìåíòà), êðóæ-
êàìè îáîçíà÷åíû äàííûå îïûòà íà 
ðèñ. 3.14, ïóíêòèðîì ïîêàçàíà êðè-
âàÿ, ïîñòðîåííàÿ ïî óðàâíåíèþ 
(3.17) ñ ïàðàìåòðàìè α = 0,4; Ò = 
0,5 ñ;    ξ = 0,04 
 

Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî àíàëèç äèíàìèêè àêòèâíîé 
ìûøöû ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà òðàïåöèåâèäíûõ èçìåíåíèé 
âíåøíåé íàãðóçêè ïîçâîëèë ðàçðàáîòàòü êîëè÷åñòâåííóþ ìîäåëü 
äëÿ îïðåäåëåíèÿ òðàåêòîðèè âûçâàííîãî äâèæåíèÿ. Ìîäåëü ñî-
ñòîèò èç ïîñëåäîâàòåëüíî ñîåäèíåííûõ íåëèíåéíîãî ñòàòè÷åñêî-
ãî è ëèíåéíîãî äèíàìè÷åñêîãî çâåíüåâ, îíà îáåñïå÷èâàåò àíàëè-
òè÷åñêîå îïèñàíèå äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé äëÿ øèðîêîãî êðóãà 
âõîäíûõ âîçäåéñòâèé. Âìåñòå ñ òåì ïðîäåìîíñòðèðîâàíà ñëîæ-
íîñòü ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ â ìûøöå ïðè åå ðàñòÿæåíèè ïîä 
äåéñòâèåì âíåøíåé íàãðóçêè, ò.å. â ðåæèìå óñòóïàþùåé ðàáîòû.  

 

50



                                 Динамика мышечного сокращения 

3.4. РЕАКЦИИ МЫШЦЫ НА ИЗМЕНЕНИЕ ЧАСТОТЫ СТИМУЛЯЦИИ 
ЭФФЕРЕНТОВ  

 
Íèæå ïðåäñòàâëåí àíàëèç èçìåíåíèé äëèíû ìûøöû â èçîòîíè-
÷åñêèõ óñëîâèÿõ ïðè èñïîëüçîâàíèè ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé 
ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ (Kostyukov, Korchak, 1998). Îïûòû ïðî-
âîäèëèñü íà êàìáàëîâèäíîé ìûøöå íàðêîòèçèðîâàííûõ êîøåê, 
âûáîð ìûøöû áûë îáóñëîâëåí òåì, ÷òî äëÿ íåå õàðàêòåðíà âû-
ñîêàÿ ñòàáèëüíîñòü ñîêðàòèòåëüíûõ ðåàêöèé. Ýòà ìûøöà óñòîé-
÷èâà ê ðàçâèòèþ óñòàëîñòè è â íåé ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò íå-
ñòàöèîíàðíûå ýôôåêòû, ñâÿçàííûå ñ ïîòåíöèàöèåé ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ ñîêðàùåíèé â íà÷àëå àêòèâàöèè. 

Âûñîêî÷àñòîòíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñòèìóëîâ ðàñïðåäåëÿ-
ëàñü öèêëè÷åñêè ìåæäó ïÿòüþ ôèëàìåíòàìè âåíòðàëüíûõ êî-
ðåøêîâ ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî êîììóòàòîðà (ñì. ãëàâó 2). Â 
èçîòîíè÷åñêèõ óñëîâèÿõ íàãðóæåíèÿ ìûøöû ìåäëåííûå öèêëè-
÷åñêèå èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ âûçûâàëè 
öèêëè÷åñêèå èçìåíåíèÿ äëèíû, ïðè÷åì äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè 
íà óâåëè÷åíèå è óìåíüøåíèå ÷àñòîòû çàìåòíî îòëè÷àëèñü (ðèñ. 
3.21). 

 

Ðèñ. 3.21. Èçìåíåíèÿ 
äëèíû êàìáàëîâèä-
íîé ìûøöû, âûçû-
âàåìûå  ÷àñòîòíî-ìî-
äóëèðîâàííîé ñòèìó-
ëÿöèåé ýôôåðåíòîâ â 
èçîòîíè÷åñêèõ óñëî-
âèÿõ (ïî Kostyukov, 
Korchak, 1998):      
à — çàïèñè âðåìåííîãî 
òå÷åíèÿ ñèëû, äëèíû è 

÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ïðè èçìåíåíèÿõ ÷àñòîòû ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè ïÿòè 
ôèëàìåíòîâ âåíòðàëüíûõ êîðåøêîâ L7—S1; ìûøöà íà÷èíàëà ñîêðàùàòüñÿ â èçîìåò-
ðè÷åñêîì ðåæèìå ïðè ïîñòîÿííîé ÷àñòîòå ñòèìóëÿöèè; ïîñëå äîñòèæåíèÿ ìàêñè-
ìàëüíîé ñèëû ñîêðàùåíèÿ, îñóùåñòâëÿëñÿ ïåðåõîä ê èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó (âåðòè-
êàëüíàÿ ñòðåëêà íà çàïèñè óñèëèÿ), çàòåì íà ôîíå ïîñòîÿííîãî íàãðóæåíèÿ ìûøöû 
ïðîèçâîäèëè ëèíåéíîå âîçâðàòíî-ïîñòóïàòåëüíîå èçìåíåíèå ÷àñòîòû; á — çàïèñè 
äâèæåíèÿ â êîîðäèíàòàõ ÷àñòîòà  — äëèíà; îòìå÷åíû ó÷àñòêè íà÷àëüíîé ôèêñàöèè 
äëèíû íà ôàçàõ ïðèðàùåíèÿ (Δf)+ è ñíèæåíèÿ ÷àñòîòû (Δf)—; êàëèáðîâêà ÷àñòîòû 
äàíà ïî îòíîøåíèþ ê ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èìïóëüñîâ íà âõîäå óñòðîéñòâà ðàñïðåäå-
ëåííîé ñòèìóëÿöèè  
 

Â íà÷àëå óâåëè÷åíèÿ ÷àñòîòû ìûøöà äîâîëüíî áûñòðî íà-
÷èíàëà óêîðà÷èâàòüñÿ, äëÿ ñêîðîñòåé èçìåíåíèÿ âõîäíîé ÷àñòî-
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òû â äèàïàçîíå 10—15 ñ—2 äâèãàòåëüíàÿ ðåàêöèÿ âîçíèêàëà ñ çà-
ïàçäûâàíèåì 350—450 ìñ. Íà çàïèñÿõ â êîîðäèíàòàõ ÷àñòîòà — 
äëèíà ýòà ñòàäèÿ ìûøå÷íîé ðåàêöèè îáîçíà÷åíà êàê èíòåðâàë 
èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû (Δf)+, â êîòîðîì óêîðî÷åíèå ìûøöû åùå íå 
ïðîÿâëÿëîñü. Çàòåì äëèíà ìûøöû èçìåíÿëàñü ïðàêòè÷åñêè ëè-
íåéíî, óêîðî÷åíèå ðåãèñòðèðîâàëîñü ïðè óâåëè÷åíèè ÷àñòîòû íà 
âõîäå óñòðîéñòâà ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè äî 40—60 ñ—1, äàëü-
íåéøåå ïîâûøåíèå ÷àñòîòû ïðèâîäèëî ê ïàäåíèþ ñêîðîñòè óêî-
ðî÷åíèÿ. Ïåðåõîä ê ñíèæåíèþ ÷àñòîòû, åñëè íå ïðèíèìàòü âî 
âíèìàíèå ïðîÿâëåíèå îñòàòî÷íûõ ýôôåêòîâ ïðåäøåñòâóþùåãî 
óêîðî÷åíèÿ, òàêæå âíà÷àëå íå âûçûâàë èçìåíåíèÿ äëèíû, ïðè-
÷åì ñòàáèëèçàöèÿ äëèíû â ýòîì ñëó÷àå áûëà áîëåå âûðàæåííîé, 
÷åì òà, ÷òî ïîÿâëÿëàñü ïðè ïåðåõîäå ê ðîñòó ÷àñòîòû. Ïîñëå ôà-
çû ñòàáèëèçàöèè äëèíû â äèàïàçîíå èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû (Δf)— 
(ðèñ. 3.21), ìûøöà íà÷àëà ðàñòÿãèâàòüñÿ, óñòàíîâèâøàÿñÿ ñêî-
ðîñòü äâèæåíèÿ ïðè ýòîì ïðåâûøàëà ñêîðîñòü ëèíåéíîãî óêîðî-
÷åíèÿ âî âðåìÿ ïðèðàùåíèÿ ÷àñòîòû. Åñëè ñðàâíèòü “÷àñòîòíóþ 
ïîäàòëèâîñòü” ìûøöû dL/df íà ó÷àñòêàõ óñòîé÷èâîãî äâèæåíèÿ, 
òî ýòîò ïîêàçàòåëü áûë âûøå äëÿ óäëèíÿþùåéñÿ ìûøöû (ðèñ. 
3.21).  

Íà ðèñ. 3.22 ïðåäñòàâëåíû èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû, âû-
çâàííûå öèêëè÷åñêîé ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé ñòèìóëÿöèåé; â 
êà÷åñòâå ìîäóëèðóþùèõ èñïîëüçîâàëèñü ñèãíàëû  òðàïåöèåâèä-
íîé ôîðìû ðàçëè÷íîé àìïëèòóäû, èìåþùèå îäèíàêîâûé íàêëîí 
ïåðåäíåãî è çàäíåãî ôðîíòîâ. Äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè â ðàçíûõ 
òåñòàõ áûëè äîñòàòî÷íî ïîõîæèìè, òðàåêòîðèè óêîðî÷åíèÿ, âû-
çâàííûå óâåëè÷åíèåì ÷àñòîòû íà ïåðåäíåì ôðîíòå ñèãíàëà ìî-
äóëÿöèè, íà çàïèñÿõ â êîîðäèíàòàõ ÷àñòîòà — äëèíà íàêëàäûâà-
ëèñü îäíà íà äðóãóþ (ðèñ. 3.19, á). Îòíîñèòåëüíàÿ àìïëèòóäà îñ-
òàòî÷íîãî äâèæåíèÿ ê óñòàíîâèâøåéñÿ äëèíå (ΔLä) çàâèñåëà îò 
÷àñòîòû íà âåðøèíå òðàïåöèè. Âåñ äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà â 
òðàåêòîðèÿõ óêîðî÷åíèÿ (ΔLä/ΔL) ìîíîòîííî óìåíüøàëñÿ ïðè 
óâåëè÷åíèè ðàçíîñòè ìåæäó êîíå÷íîé è íà÷àëüíîé ÷àñòîòàìè 
ñòèìóëÿöèè (ðèñ. 3.19, à; 3.23, à). Äëèòåëüíîñòü ôèêñàöèè äëèíû 
ìûøöû ïðè ñíèæåíèè ÷àñòîòû òàêæå îêàçàëàñü ÷àñòîòíî-
çàâèñèìîé. Äèàïàçîí óìåíüøåíèÿ ÷àñòîòû áåç äâèãàòåëüíîé ðå-
àêöèè âîçðàñòàë ñ óâåëè÷åíèåì ðàçíîñòè ìåæäó ôèêñèðîâàííû-
ìè óðîâíÿìè ÷àñòîòû (ðèñ. 3.21, â; 3.22, á; 3.23, á).  

Çàäåðæêà äâèæåíèÿ â íà÷àëå ôàçû ñíèæåíèÿ ÷àñòîòû ñòè-
ìóëÿöèè íàïîìèíàåò ÷èñòî ïàññèâíûé ìåõàíè÷åñêèé ïðîöåññ 
ôèêñàöèè äëèíû ïî ïðèíöèïó çàùåëêè, îäíàêî èíòåðâàë ÷àñòîò, 
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â êîòîðîì äëèíà ìûøöû íå èçìåíÿåòñÿ, ñàì ÷àñòîòíî-çàâèñèì 
(ðèñ. 3.23, á). 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
Ðèñ. 3.22. Òðàåêòîðèè èçìåíåíèÿ äëèíû êàìáàëîâèäíîé ìûøöû, âû-
çâàííûå òðàïåöèåâèäíûìè èçìåíåíèÿìè ÷àñòîòû ðàñïðåäåëåííîé ñòè-
ìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ (íàëîæåíèå 10 çàïèñåé c ðàçëè÷íûìè çíà÷åíèÿìè 
ìàêñèìàëüíîãî óðîâíÿ ÷àñòîòû) (ïî Kostyukov, Korchak, 1998): 
à — â íà÷àëå ñòèìóëÿöèè ÷àñòîòà êðàòêîâðåìåííî ïîâûøàëàñü äî 80 c—1 (óêàçàíà 
÷àñòîòà íà âõîäå óñòðîéñòâà ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿöèè) äëÿ óìåíüøåíèÿ íà÷àëü-
íûõ íåñòàöèîíàðíûõ ýôôåêòîâ ñîêðàùåíèÿ  ìûøöû; ïîñëåäóþùàÿ ýêñïåðèìåíòàëü-
íàÿ ïðîöåäóðà â îñíîâíîì íå îòëè÷àëàñü îò îïèñàííîé íà  ðèñ. 3.21; á — ðåãèñòðàöèè 
â êîîðäèíàòàõ ÷àñòîòà — äëèíà; äëÿ îäíîé èç ðåàëèçàöèé, âûäåëåííîé áîëåå òîë-
ñòîé ëèíèåé, îáîçíà÷åíà îáùàÿ  àìïëèòóäà óêîðî÷åíèÿ äî äîñòèæåíèÿ ìèíèìàëüíî-
ãî çíà÷åíèÿ äëèíû (ΔL) è äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò (ΔLä), îïðåäåëÿåìûé îñòàòî÷íûì 
ïðîöåññîì óêîðî÷åíèÿ ïîñëå ôèêñàöèè ÷àñòîòû; â — ó÷àñòêè  çàïèñåé ÷àñòîòû è 
äëèíû â óâåëè÷åííîì ìàñøòàáå; êðóæêàìè íà çàïèñÿõ ÷àñòîòû îòìå÷åíû åå ïîðîãî-
âûå çíà÷åíèÿ, ïðè êîòîðûõ íà÷èíàëîñü óäëèíåíèå ìûøöû 
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Äèàïàçîí íà÷àëüíîãî ñíèæåíèå ÷àñòîòû áåç äâèãàòåëüíîé 
ðåàêöèè (Δf)— ïî÷òè ëèíåéíî óâåëè÷èâàåòñÿ ñ ðîñòîì åå ïðåäøå-
ñòâóþùåãî ïîâûøåíèÿ Δfi. Ïðè ýòîì ìûøöà êàê áû çàïàñàåò 
ýíåðãèþ, êîòîðàÿ çàòåì èñïîëüçóåòñÿ äëÿ áîëåå ýêîíîìíîãî ïîä-
äåðæàíèÿ ðàâíîâåñíîãî ñîñòîÿíèÿ óæå ïðè ñíèæåííîì óðîâíå 
ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè. Ôèêñàöèÿ äëèíû ïîñëå ïðåäøåñò-
âóþùåãî ïîâûøåíèÿ ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé èìïóëüñàöèè ïîçâî-
ëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòî, ïðèíöèïèàëüíî íåëèíåéíîå, ñâîé-
ñòâî àêòèâíîé ìûøöû, ìîæåò áûòü íåïîñðåäñòâåííîé  ïðè÷è-
íîé, îò êîòîðîé çàâèñèò ôîðìèðîâàíèå öåíòðàëüíûõ êîìàíä â 
äâèæåíèÿõ ïåðåõîäà ìåæäó ñîñòîÿíèÿìè ðàâíîâåñèÿ.  

 
 
Ðèñ. 3.23. Èçìåíåíèå ïàðàìåòðîâ 
äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé ïðè òðàïå-
öèåâèäíîé ÷àñòîòíî-ìîäóëèðî-
âàííîé ðàñïðåäåëåííîé ñòèìóëÿ-
öèè ýôôåðåíòîâ (ïî Kostyukov, 
Korchak, 1998). 

Ãðàôèêè ïîñòðîåíû ïî äàííûì 
òðåõ îïûòîâ, òåìíûå êðóæêè — ïî 
ðåçóëüòàòàì ýêñïåðèìåíòà íà ðèñ. 
3.18, òàì æå ïðèâåäåíî îïðåäåëåíèå 
ñîîòâåòñòâóþùèõ ïàðàìåòðîâ; ïî îñè 
àáñöèññ íà à è á óêàçàíà ðàçíîñòü ìå-
æäó óðîâíÿìè ïîñòîÿííîé ÷àñòîòû (ó 
îñíîâàíèÿ è íà âåðøèíå òðàïåöèè) íà 
âõîäå óñòðîéñòâà ðàñïðåäåëåííîé ñòè-
ìóëÿöèè (∆fi); ΔLä/ΔL — íîðìàëèçî-
âàííàÿ àìïëèòóäà äèíàìè÷åñêîãî êîì-
ïîíåíòà ðåàêöèè óêîðî÷åíèÿ ìûøöû íà 
ïîâûøåíèå ÷àñòîòû (à); (Δf)— — íà-
÷àëüíàÿ îáëàñòü óìåíüøåíèÿ ÷àñòîòû 
ñòèìóëÿöèè áåç ðåàêöèè óäëèíåíèÿ (á) 

 
 
 

Â êà÷åñòâå ïðèìåðà, îáúÿñíÿþùåãî íåîáõîäèìîñòü â ñòðîãî 
îïðåäåëåííîì ñîîòíîøåíèè ìåæäó äèíàìè÷åñêèì è ñòàòè÷åñêèì 
êîìïîíåíòàìè ýôôåðåíòíîãî ñèãíàëà äëÿ äâèæåíèé ïåðåõîäà 
ìåæäó äâóìÿ ðàâíîâåñíûìè ñîñòîÿíèÿìè, ðàññìîòðèì ýêñïåðè-
ìåíò, ïðèâåäåííûé íà ðèñ. 3.24. Èñõîäíîå ðàâíîâåñíîå ñîñòîÿ-
íèå âûçûâàëîñü íà ôîíå íåâûñîêîé ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ýôôå-
ðåíòîâ â èçîìåòðè÷åñêîì ðåæèìå è ñòóïåí÷àòîì ïåðåõîäå ê èçî-
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òîíè÷åñêîìó ðåæèìó ñîêðàùåíèÿ. Çàòåì ÷àñòîòà ñòèìóëÿöèè ïî-
âûøàëàñü ëèíåéíî ñ íåáîëüøîé ñêîðîñòüþ èçìåíåíèÿ äî íåêî-
òîðîãî ìàêñèìóìà, ïîñëå ÷åãî ñ òîé æå ñêîðîñòüþ âûïîëíÿëñÿ 
îáðàòíûé ïåðåõîä ê íåñêîëüêèì íîâûì çíà÷åíèÿì ïîñòîÿííîé 
÷àñòîòû â äèàïàçîíå ìåæäó ìàêñèìàëüíûì (âåðøèíà òðåóãîëü-
íèêà) è èñõîäíûì óðîâíÿìè. Ïðè äîñòàòî÷íî âûñîêîì êîíå÷íîì 
óðîâíå ôèêñàöèè ÷àñòîòû (6 íà ðèñ. 3.24) ìûøöà ïðîäîëæàëà 
ìåäëåííî óêîðà÷èâàòüñÿ è ïîñëå îêîí÷àíèÿ äèíàìè÷åñêîé ôàçû 
ñòèìóëÿöèè. Ïîñòåïåííîå ñíèæåíèå ÷àñòîòû ïðèâîäèëî ê áîëü-
øåìó çàìåäëåíèþ äâèæåíèÿ (ñòàöèîíàðíûå óðîâíè ÷àñòîòû 4, 5 
íà ðèñ. 3.24) è, íàêîíåö, ìîæíî áûëî ïîäîáðàòü òàêóþ ÷àñòîòó 
ñòèìóëÿöèè,  ïðè êîòîðîé ïîñëå îêîí÷àíèÿ äèíàìè÷åñêîé ôàçû 
ñòèìóëÿöèè íàáëþäàëàñü îñòàíîâêà äâèæåíèÿ (óðîâåíü 3).  

 
Ðèñ. 3.24. Òðàåêòîðèè èçìåíå-
íèÿ äëèíû ìûøöû ïðè ðàç-
ëè÷íûõ ïðîôèëÿõ ÷àñòîò-íî-
ìîäóëèðîâàííîé ðàñïðåäå-
ëåííîé ñòèìóëÿöèè ýôôåðåí-
òîâ (ïî Kostyukov, Korchak, 
1998):  
à — äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò ñòè-
ìóëÿöèè òðåóãîëüíîé ôîðìû çàêàí-

÷èâàëñÿ ôèêñàöèåé øåñòè ðàçëè÷íûõ óðîâíåé ÷àñòîòû (1—6); ñòðåëêîé âíèç óêàçàí 
ïåðåõîä îò èçîìåòðè÷åñêîãî ê èçîòîíè÷åñêîìó ðåæèìó ñîêðàùåíèÿ; á — ðåãèñòðàöèÿ 
äâèæåíèÿ â êîîðäèíàòàõ ÷àñòîòà — äëèíà  
 

Äàëüíåéøåå ñíèæåíèå ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè (óðîâíè 2, 1) 
âûçûâàëî äâèæåíèå â ñòîðîíó óäëèíåíèÿ ìûøöû. Òàêèì îáðà-
çîì, äëÿ êîíêðåòíîãî äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ïîâûøåíèÿ 
÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ñóùåñòâóåò äîñòàòî÷íî óçêèé äèàïàçîí ÷àñ-
òîò ïîñëåäóþùåé ñòàöèîíàðíîé ñòèìóëÿöèè, â êîòîðîì ìîæíî 
çàôèêñèðîâàòü äëèíó ìûøöû  íà âåðøèíå äèíàìè÷åñêîé ôàçû 
äâèæåíèÿ. Íàãëÿäíî ïðèáëèæåííîå îïðåäåëåíèå ñòàòè÷åñêîãî 
êîìïîíåíòà ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ìîæåò áûòü îñóùåñòâëåíî ïî 
çàïèñÿì çàâèñèìîñòåé ÷àñòîòà — äëèíà (ðèñ. 3.24, á). 

Ïðè îäíèõ è òåõ æå óðîâíÿõ ñòàöèîíàðíîé ôàçû ýôôåðåíò-
íîé êîìàíäû óâåëè÷åíèå äëèòåëüíîñòè ïðåäøåñòâóþùåãî äèíà-
ìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà íå òîëüêî çàìåäëÿåò ïåðåõîä ê íîâîé 
ðàâíîâåñíîé äëèíå, íî è ïðèâîäèò ê ðîñòó àìïëèòóäû äâèæåíèÿ 
(ðèñ. 3.25, a). Ïî-âèäèìîìó, è â ýòîì ñëó÷àå â ñèñòåìå ìûøöà —
íàãðóçêà ôîðìèðóþòñÿ ñâîåîáðàçíûå äâèãàòåëüíûå ýôôåêòû íå-
îäíîçíà÷íîñòè. Òðàåêòîðèè äâèæåíèÿ â êîîðäèíàòàõ äëèíà — 
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÷àñòîòà (ðèñ. 3.25, à) ïðè ýòîì ðàñõîäèëèñü, ïðè÷åì áîëåå áûñò-
ðûå è êîðîòêèå äèíàìè÷åñêèå êîìïîíåíòû ñòèìóëÿöèè âûçûâà-
ëè äâèæåíèå ìåíüøåé àìïëèòóäû. 

Åùå îäíà âîçìîæíîñòü ìîäåëèðîâàíèÿ ïðîôèëåé äâèæåíèé 
ïåðåõîäà ìåæäó äâóìÿ ñîñòîÿíèÿìè ðàâíîâåñèÿ ïðèâåäåíà íà 
ðèñ. 3.25, á. Ïðè íåèçìåííîñòè âðåìåííûõ ïàðàìåòðîâ äèíàìè-
÷åñêîãî êîìïîíåíòà ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè, â äàííîì ñëó÷àå 
îáùåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè è ñîîòíîøåíèÿ äëèòåëüíîñòåé ôðîí-
òîâ, ìîæíî áûëî ïîëó÷èòü âåñüìà ïîõîæèå ïðîôèëè óêîðî÷åíèÿ 
ðàçëè÷íîé àìïëèòóäû. Ïðèðîñò àìïëèòóäû äâèæåíèÿ èç îäíîãî 
ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ â äðóãîå îáåñïå÷èâàëñÿ â ðåçóëüòàòå óâå-
ëè÷åíèÿ îáîèõ  êîìïîíåíòîâ ýôôåðåíòíîé êîìàíäû, äèíàìè÷å-
ñêîãî è ñòàòè÷åñêîãî. 

 
Ðèñ. 3.25. Èçìåíåíèÿ 
äëèíû ìûøöû ïðè ðàç-
ëè÷íûõ ïðîôèëÿõ èçìå-
íåíèÿ ÷àñòîòû ðàñïðåäå-
ëåííîé ñòèìóëÿöèè ýô-
ôåðåíòîâ (ïî Kostyukov, 
Korchak, 1998). 

Â êàæäîì èç äâóõ îïû-
òîâ ñòèìóëèðîâàëèñü ïÿòü 
ôèëàìåíòîâ âåíòðàëüíûõ 
êîðåøêîâ; ñëåâà — ðåãèñòðà-
öèè âðåìåííîãî òå÷åíèÿ ñèëû, 
äëèíû è ÷àñòîòû ñòèìóëÿ-
öèè; ñïðàâà — çàïèñè â êîîð-
äèíàòàõ ÷àñòîòà — äëèíà; íà 
à èçìåíÿëè äëèòåëüíîñòü 
äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà; 

íà á ïîäáèðàëè ñòàòè÷åñêèé óðîâåíü ÷àñòîòû äëÿ ýôôåêòèâíîé ôèêñàöèè äëèíû  
 
Êàê èçâåñòíî, äèíàìè÷åñêèå êîìïîíåíòû óñðåäíåííûõ ÝÌÃ 

â ìûøöàõ, îñóùåñòâëÿþùèõ ëèíåéíûå èçìåíåíèÿ ñóñòàâíîãî 
óãëà â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ ïîñòîÿííîé âíåøíåé íàãðóçêè, îáû÷íî 
ñîñòîÿò èç ïîäúåìà àêòèâíîñòè íåïîñðåäñòâåííî âî âðåìÿ äâè-
æåíèÿ, à ôèêñàöèÿ öåëåâîãî çíà÷åíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà ñîïðîâî-
æäàåòñÿ áîëåå ìåäëåííûì, ýêñïîíåíöèàëüíûì ïåðåõîäîì ê íî-
âîìó ñòàöèîíàðíîìó óðîâíþ àêòèâíîñòè (Tal’nov et al., 1997, 
1999). Ïîïûòêà ìîäåëèðîâàíèÿ ïîäîáíîãî âðåìåííîãî òå÷åíèÿ 
ÝÌÃ ñ èñïîëüçîâàíèåì ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé ñòèìóëÿöèè 
ýôôåðåíòîâ ïðèâåäåíà íà ðèñ. 3.26.  

Èçìåíÿÿ  ïîñòîÿííóþ âðåìåíè ñïàäà äèíàìè÷åñêîãî êîì-
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ïîíåíòà â óñëîâèÿõ ôèêñèðîâàííîãî ñòàòè÷åñêîãî êîìïîíåíòà 
(ðèñ. 3.26, à), ìîæíî åå ïîäîáðàòü äëÿ óäîâëåòâîðèòåëüíîé ôèê-
ñàöèè äëèíû ìûøöû ïîñëå ôàçû äâèæåíèÿ; áëèçêèì ê îïòè-
ìàëüíîìó ñîîòíîøåíèþ êîìïîíåíòîâ ìîæíî ñ÷èòàòü ïàòòåðí 3.  

  
 

Ðèñ. 3.26. Èçìåíåíèÿ 
äëèíû ìûøöû, âû-
çâàííûå ÷àñòîòíî-
ìîäóëèðîâàííîé ðàñ-
ïðåäåëåííîé ñòèìóëÿ-
öèè ïÿòè ôèëàìåíòîâ 
âåíòðàëüíûõ êîðåøêîâ 
(ïî Kostyukov, Korchak, 
1998): 
a — ïðè ôèêñèðîâàííîì ïå-
ðåäíåì ôðîíòå äèíàìè÷å-
ñêîãî êîìïîíåíòà, èçìåíÿëè 
ïîñòîÿííóþ âðåìåíè ñïàäà 
çàäíåãî ôðîíòà: τ1 = ∞; τ2 = 
2,5; τ3 = 1,5; τ4 = 0,5 ñ; á —
èçìåíÿëè êîíå÷íûå óðîâíè 
ôèêñàöèè ÷àñòîòû; ïîñòî-
ÿííûå âðåìåíè ñïàäà: τ1 = ∞; 
τ2 = τ3 = τ4 = 1,5 ñ; â — ïðè 
ôèêñèðîâàííûõ çíà÷åíèÿõ 
ñòàöèîíàðíûõ óðîâíåé ÷àñ-
òîòû èçìåíÿëè àìïëèòóäó 
äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà; 
ïîñòîÿííûå âðåìåíè çàäíåãî 
ôðîíòà äèíàìè÷åñêîãî êîì-
ïîíåíòà: τ1 = τ2 = τ3 = 0,5 ñ   

 
Äëÿ îïðåäåëåííîãî ôèêñèðîâàííîãî çíà÷åíèÿ ïîñòîÿííîé 

âðåìåíè ñïàäà äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà, òàêæå ìîæíî ïîëó-
÷èòü ïðèåìëåìîå êà÷åñòâî òðàåêòîðèè äâèæåíèÿ è ôèêñàöèè 
äëèíû, ïîäîáðàâ êîíå÷íûé ñòàöèîíàðíûé óðîâåíü ÷àñòîòû (ðèñ. 
3.26, á). Â äàííîì ñëó÷àå ïàòòåðí ñòèìóëÿöèè 3 ìîæíî ñ÷èòàòü 
áëèçêèì ê îïòèìàëüíîìó, äàëüíåéøåå ñíèæåíèå ñòàöèîíàðíîé 
÷àñòîòû óõóäøàëî êà÷åñòâî ôèêñàöèè äëèíû (4 íà ðèñ. 3.26, á). 
Ïðèìåð èçìåíåíèÿ àìïëèòóäû äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ñ 
ôèêñèðîâàííûì çíà÷åíèåì ïîñòîÿííîé âðåìåíè ñïàäà çàäíåãî 
ôðîíòà ïðåäñòàâëåí íà ðèñ. 3.26, â. Ôîðìèðîâàíèå ðàçëè÷íûõ 
äâèæåíèé ïåðåõîäà ìåæäó ñîñòîÿíèÿìè ðàâíîâåñèÿ ñ ïîìîùüþ 
èçìåíåíèÿ àìïëèòóäû äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà â ýôôåðåíò-
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Глава 3 
 

íîé êîìàíäå òàêæå äîñòàòî÷íî ýôôåêòèâåí. Óâåëè÷åíèå àìïëè-
òóäû äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà íå òîëüêî ïîâûøàåò ñêîðîñòü 
óêîðî÷åíèÿ, íî è ñîïóòñòâóåò ðîñòó àìïëèòóäû äâèæåíèÿ.  

Äëÿ óïðîùåííîãî àíàëèçà äâèæåíèé ïåðåõîäà ìåæäó ñî-
ñòîÿíèÿìè ðàâíîâåñèÿ è ïîèñêà îïòèìàëüíîãî ñîîòíîøåíèÿ äè-
íàìè÷åñêèõ è ñòàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ýôôåðåíòíîé êîìàíäû â 
ýòèõ äâèæåíèÿõ ðàññìîòðèì ñòóïåí÷àòûå èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû 
ñòèìóëÿöèÿ (ðèñ. 3.27). 

 
Ðèñ. 3.27. Èçìåíåíèÿ 
äëèíû ìûøöû â èçîòî-
íè÷åñêèõ óñëîâèÿõ ïðè 
ñòóïåí÷àòûõ èçìåíåíèÿõ 
÷àñòîòû ðàñïðåäåëåííîé 
ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ 
(ïî Kostyukov, Korchak, 
1998): 
à, á — ðàçëè÷èå ìåæäó ïàðà-

ìåòðàìè ñòèìóëÿöèè çàêëþ÷àëîñü â èñïîëüçîâàíèè âî âòîðîì ñëó÷àå áîëåå äëèòåëü-
íîãî äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà   

 
Ïåðåõîäíîé ïðîöåññ óêîðî÷åíèÿ ìûøöû èìåë ôîðìó, áëèç-

êóþ ê ñóììå äâóõ ýêñïîíåíöèàëüíûõ ôóíêöèé (òðàåêòîðèè 1 íà 
ðèñ. 3.27, à, á). Äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíòà ñîñòîÿë èç ñòóïåí÷à-
òîãî ïîâûøåíèÿ ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè äî ìàêñèìóìà è òàêîãî æå 
óìåíüøåíèÿ è ïåðåõîäà ê íîâûì ôèêñèðîâàííûì åå çíà÷åíèÿì 
(ðèñ. 3.27: 2—4 íà a, è 2—5 íà  á).  Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íà÷àëü-
íàÿ ÷àñòü ïåðåõîäíîãî ïðîöåññà ïðåäñòàâëÿëà ñîáîé äâèæåíèå, 
áëèçêîå ê ëèíåéíîìó. Òàêèì îáðàçîì, ôèêñàöèÿ äëèíû â ëþáîé 
òî÷êå ëèíåéíîãî ó÷àñòêà äâèæåíèÿ îïðåäåëÿåòñÿ äëèòåëüíîñòüþ 
äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà. Â ñëó÷àå áîëåå êîðîòêîãî äèíàìè÷å-
ñêîãî êîìïîíåíòà (òðàåêòîðèè 2—4 íà ðèñ. 3.27, a), ïåðåõîäû ê 
ðàçëè÷íûì ñòàòè÷åñêèì óðîâíÿì ÷àñòîòû îïðåäåëÿþòñÿ áûñòðîé 
ôàçû äâèæåíèÿ íåáîëüøîé àìïëèòóäû. Ïîñòîÿííûé óðîâåíü 
÷àñòîòû â ñòàòè÷åñêîì êîìïîíåíòå îáû÷íî íå ïîçâîëÿåò êà÷åñò-
âåííî çàôèêñèðîâàòü äëèíó ìûøöû, äëÿ ýòîé öåëè îïòèìàëü-
íûì, êàê ïîêàçàíî âûøå, ÿâëÿåòñÿ ïîñòåïåííîå åå óìåíüøåíèå. 
Óäëèíåíèå äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà âäâîå ïðèâîäèò  ïðèáëè-
çèòåëüíî ê òàêîìó æå óâåëè÷åíèþ àìïëèòóäû áûñòðîé ôàçû 
äâèæåíèÿ (òðàåêòîðèè 2—5 íà ðèñ. 3.27, á). Ñëåäîâàòåëüíî, ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü äèíàìè÷åñêîé ôàçû, ò.å. èíòåðâàë ñ âûñîêîé 
÷àñòîòîé ñòèìóëÿöèè, ìîæåò ïðåäîïðåäåëÿòü àìïëèòóäó ïåðåäíå-
ãî ôðîíòà òðàïåöèåâèäíîãî ïðîôèëÿ äâèæåíèÿ. Äëÿ ïðåîäîëå-
58



                                 Динамика мышечного сокращения 

íèÿ ìåäëåííûõ êîìïîíåíòîâ äâèæåíèÿ ïîñëå äîñòèæåíèÿ òðå-
áóåìîé äëèíû ÷àñòîòà äîëæíà óìåíüøàòüñÿ ïîñòåïåííî.  

Òàêèì îáðàçîì, ñòðóêòóðà äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ñòèìó-
ëÿöèè, ò.å. ñîîòíîøåíèå åãî àìïëèòóäû è äëèòåëüíîñòè, îïðåäå-
ëÿåò ñêîðîñòü è àìïëèòóäó äâèæåíèÿ, òîãäà êàê ñòàòè÷åñêèé 
êîìïîíåíò èãðàåò âàæíóþ àññèñòèðóþùóþ ðîëü â ôèêñàöèè 
äëèíû ìûøöû. Ïåðåõîä ê óäåðæàíèþ ðàâíîâåñíîé äëèíû ìîæåò 
áûòü ñâÿçàí ñ ïîäêëþ÷åíèåì ýíåðãåòè÷åñêè âûãîäíûõ ãèñòåðå-
çèñíûõ ìåõàíèçìîâ, ïîçâîëÿþùèõ ìèíèìèçèðîâàòü óðîâåíü ýô-
ôåðåíòíîé àêòèâíîñòè â ñòàöèîíàðíûõ ñîñòîÿíèÿõ. Ïðèâåäåí-
íûå ðåçóëüòàòû óêàçûâàþò íà íåïðèåìëåìîñòü òàê íàçûâàåìîé 
ïðóæèííîé ìîäåëè ìûøöû (Ôåëüäìàí, 1979) äëÿ îïèñàíèÿ ñîá-
ñòâåííî äèíàìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, êîòîðûå ïåðåðûâàþò âåñü 
ñïåêòð äâèæåíèé, âêëþ÷àÿ ñàìûå ìåäëåííûå. 
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ГГЛЛААВВАА  

   4 
ННЕЕЛЛИИННЕЕЙЙННЫЫЕЕ   ССВВООЙЙССТТВВАА   ППРРООППРРИИООЦЦЕЕППТТИИВВННООЙЙ  
ААККТТИИВВННООССТТИИ  

  
Ìûøöà — íàèáîëåå èíåðöèîííûé ýëåìåíò äâèãàòåëüíîé ñèñòå-
ìû, ïîýòîìó åå äèíàìèêà âî ìíîãîì ïðåäîïðåäåëÿåò ñâîéñòâà 
ðåàëüíûõ äâèæåíèé. Êàê áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî â ãëàâå 3, 
äèíàìèêà ìûøöû ñóùåñòâåííî íåëèíåéíà, ÷òî â çíà÷èòåëüíîé 
ìåðå îáóñëîâëåíî ãèñòåðåçèñîì ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ, ïðèâî-
äÿùèì, â ÷àñòíîñòè, ê íåîäíîçíà÷íîñòè â óñòàíîâëåíèè ðàâíî-
âåñíîé äëèíû ìûøöû. Âîçíèêàåò âîïðîñ, à ìîãóò ëè íåäîñòàòêè 
èñïîëíèòåëüíîãî ýëåìåíòà äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû êîìïåíñèðî-
âàòüñÿ íà óðîâíå ïðîñòåéøèõ ñïèíàëüíûõ ðåôëåêñîâ? Äðóãèìè 
ñëîâàìè, ìîãóò ëè öåíòðàëüíûå ïðîöåññû âëèÿòü íà êà÷åñòâî 
óïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿìè, â ÷àñòíîñòè, ñïîñîáñòâîâàòü ïîâûøå-
íèþ èõ ñêîðîñòè èëè óìåíüøàòü íåêîòîðûå íåæåëàòåëüíûå ïðî-
ÿâëåíèÿ ìûøå÷íîãî ãèñòåðåçèñà? ×òîáû îòâåòèòü íà ýòè âîïðî-
ñû, ïðåæäå âñåãî, íåîáõîäèìî óñòàíîâèòü âçàèìîñâÿçü ìåæäó 
äèíàìè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè ìûøöû è ñòðóêòóðîé àôôåðåíòíûõ 
ñèãíàëîâ, ôîðìèðóåìûõ ìûøå÷íûìè ïðîïðèîöåïòîðàìè, à òàê-
æå îïðåäåëèòü äèíàìè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ïðåîáðàçîâàíèÿ 
àôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè öåíòðàëüíûìè íåéðîíàìè. Ýòà ãëàâà 
ïîñâÿùåíà ýêñïåðèìåíòàëüíîìó èññëåäîâàíèþ íåëèíåéíûõ äè-
íàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ èìïóëüñàöèè ìûøå÷íûõ âåðåòåí. 

 
4.1. ГИСТЕРЕЗИСНЫЕ СВОЙСТВА ИМПУЛЬСАЦИИ МЫШЕЧНЫХ  
 ВЕРЕТЕН  

 
Íèæå ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû àíàëèçà ôóíêöèîíàëüíîé çàâè-
ñèìîñòè ÷àñòîòû èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè ïåðâè÷íûõ îêîí÷àíèé 
ìûøå÷íûõ âåðåòåí îò äâóõ îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ ìåõàíè÷åñêîãî 
ñîñòîÿíèÿ ìûøöû — äëèíû è ñèëû — â óñëîâèÿõ èõ êîíòðîëè-
ðóåìûõ èçìåíåíèé (×åðêàññêèé, Êîñòþêîâ, 1990; Kostyukov, 
Cherkassky, 1992; Kostyukov et al., 1995). Îñíîâíîå âíèìàíèå óäå-
ëåíî ãèñòåðåçèñíûì ñâîéñòâàì èìïóëüñàöèè âåðåòåí è èõ îñòà-
òî÷íîìó ïðîÿâëåíèþ â âèäå òàê íàçûâàåìûõ ýôôåêòîâ ïîñëåäåé-
ñòâèÿ.  
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Äëÿ âûÿâëåíèÿ ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ â èìïóëüñàöèè 
ïðîïðèîöåïòîðîâ áûëè èñïîëüçîâàíû òàêèå ñïîñîáû èçìåíåíèÿ 
äëèíû ìûøöû (L-êîíòðîëü) èëè âíåøíåé íàãðóçêè (Ð-
êîíòðîëü), êîòîðûå äàâàëè âîçìîæíîñòü ñðàâíèâàòü óñòàíîâèâ-
øèåñÿ óðîâíè èìïóëüñàöèè ïðè äâóõ îäèíàêîâûõ ñòàöèîíàðíûõ 
çíà÷åíèÿõ âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ (äëèíà, ñèëà), îòëè÷àþùèõñÿ 
ïðåäûñòîðèåé èçìåíåíèÿ. Íàèáîëåå ïðîñòî ýòî îñóùåñòâèòü, åñ-
ëè íåñêîëüêî ìîäèôèöèðîâàòü ëèíåéíîå âîçâðàòíî-
ïîñòóïàòåëüíîå èçìåíåíèå ñîîòâåòñòâóþùåãî ïàðàìåòðà, êîòî-
ðîå, â ÷àñòíîñòè, â ôîðìå êîíòðîëÿ äëèíû èñïîëüçîâàëè Ëåí-
íåðñòðàíä è ñîàâò. (Lennerstrand 1968; Lennerstrand, Thoden 
1968a, b, c) ïðè àíàëèçå äèíàìèêè èìïóëüñàöèè ïåðâè÷íûõ 
îêîí÷àíèé. Ìîäèôèêàöèÿ ñâîäèòñÿ ê ïðåðûâàíèþ ëèíåéíîãî 
èçìåíåíèÿ êîíòðîëèðóåìîãî ïàðàìåòðà îñòàíîâêàìè íà îäíîì è 
òîì æå óðîâíå ïî õîäó åãî óâåëè÷åíèÿ è óìåíüøåíèÿ. Âî âðå-
ìåííîì ïðåäñòàâëåíèè òàêîé ñèãíàë ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñóììó 
äâóõ òðàïåöèé ñ òðåìÿ ôàçàìè ïîñòîÿííîãî óðîâíÿ (I, II è III íà 
ðèñ. 4.1). Ïðîìåæóòî÷íûå ôàçû I è III ñ îäíèì è òåì æå çíà÷å-
íèåì êîíòðîëèðóåìîãî ïàðàìåòðà îòëè÷àëèñü ïðåäûñòîðèåé åãî 
èçìåíåíèÿ — óâåëè÷åíèÿ â ïåðâîì ñëó÷àå è óìåíüøåíèÿ âî âòî-
ðîì. Êîíòðîëèðóåìûé ïàðàìåòð èçìåíÿëè äîñòàòî÷íî ìåäëåííî 
äëÿ óìåíüøåíèÿ äèíàìè÷åñêèõ ðåàêöèé.  

Ñîïîñòàâëåíèå óñòàíîâèâøèõñÿ çíà÷åíèé ÷àñòîòû èìïóëü-
ñàöèè âåðåòåíà â ïðîìåæóòî÷íûõ ôàçàõ ôèêñàöèè äëèíû ìûø-
öû  ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ÷àñòîòà áûëà âûøå ïîñëå óäëè-
íåíèÿ, ò.å. â ôàçå I (ðèñ. 4.1, à). Åñëè îñòàíîâêå äâèæåíèÿ 
ïðåäøåñòâîâàëî óêîðî÷åíèå ìûøöû, òî ñðåäíÿÿ ÷àñòîòà óìåíü-
øàëàñü; â äàííîì ýêñïåðèìåíòå ðàçíîñòü ìåæäó çíà÷åíèÿìè ÷àñ-
òîòû â ôàçàõ I è III ñîñòàâëÿëà 6,2 ñ—1. Âîçâðàùåíèå ê òîìó æå 
ïðîìåæóòî÷íîìó óðîâíþ äëèíû ïîñëå åùå îäíîãî óäëèíåíèÿ 
(îäèíî÷íàÿ òðàïåöèÿ íà ðèñ. 4.1, à) ïðèâîäèëî ê âîññòàíîâëå-
íèþ ÷àñòîòû ñòàöèîíàðíîãî  ðàçðÿäà âåðåòåíà äî óðîâíÿ I ôàçû 
äâîéíîé òðàïåöèè. Äîïîëíèòåëüíîå óäëèíåíèå ìûøöû (îòìå÷å-
íî çâåçäî÷êîé íà ðèñ. 4.1, á) âûçûâàëî ôîíîâûé ðàçðÿä âåðåòåíà 
è ïîâûøåíèå ðàçíîñòè ÷àñòîò â I è III ôàçàõ. Êà÷åñòâåííîå 
ñõîäñòâî ñèëîâîé ðåàêöèè ìûøöû è èçìåíåíèé ÷àñòîòû èì-
ïóëüñàöèè ïåðâè÷íûõ îêîí÷àíèé îáóñëîâëèâàåò öåëåñîîáðàç-
íîñòü òåñòèðîâàíèÿ ðåàêöèé âåðåòåí â óñëîâèÿõ ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ êîíòðîëèðóåìûõ èçìåíåíèé âíåøíåé íàãðóçêè, èëè Ð-
êîíòðîëÿ (ðèñ. 4.2). 
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Глава 4 
 

 
 
Ðèñ. 4.1. Ðåàêöèè ïåðâè÷íîãî îêîí÷àíèÿ ìûøå÷íîãî âåðåòåíà ìåäèàëü-
íîé ãîëîâêè èêðîíîæíîé ìûøöû íà êîíòðîëèðóåìûå èçìåíåíèÿ äëèíû 
ìûøöû (ïî Kostyukov, Cherkassky, 1992): 
à, á — çàïèñè ìãíîâåííîé ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè ïåðâè÷íîãî îêîí÷àíèÿ (f), ñèëû (Ð) è 
äëèíû ìûøöû (L); íèæíèå ðåãèñòðàöèè (á)  ÿâëÿþòñÿ ïðîäîëæåíèåì âåðõíèõ (à); 
çâåçäî÷êîé íà ðåãèñòðàöèè äëèíû îòìå÷åíî äîïîëíèòåëüíîå ðàñòÿæåíèå ìûøöû; â 
êà÷åñòâå êîìàíäíîãî ñèãíàëà äëÿ êîíòðîëÿ äëèíû ìûøöû èñïîëüçîâàëèñü äâîéíûå è 
îäèíî÷íûå òðàïåöèè; I, II, III — ôàçû ôèêñàöèè äëèíû ìûøöû; ïðèâåäåíû òàêæå 
çíà÷åíèÿ ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè, ïîäñ÷èòàííûå â èíòåðâàëû âðåìåíè, êîòîðûå îáî-
çíà÷åíû ëèíèÿìè íàä çàïèñÿìè ÷àñòîòû  

 
Èçìåíåíèå âíåøíåé íàãðóçêè â ôîðìå äâîéíîé òðàïåöèè  

âûçûâàëî â ïàññèâíîé ìûøöå ôîðìèðîâàíèå ãèñòåðåçèñíûõ ýô-
ôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ — äëèíà ìûøöû â III ôàçå áûëà çàìåòíî 
áîëüøåé ïî ñðàâíåíèþ ñ ôàçîé I (ðèñ. 4.2, à). Â ñîîòâåòñòâèè ñ 
òðàäèöèîííûìè ïðåäñòàâëåíèÿìè î ñâÿçè ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè 
ïåðâè÷íûõ îêîí÷àíèé ìûøå÷íûõ âåðåòåí ñ äëèíîé ìûøöû 
ìîæíî áûëî îæèäàòü òàêîãî æå ñîîòíîøåíèÿ ÷àñòîòû èìïóëüñà-
öèè âåðåòåí â ýòèõ ôàçàõ.  
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Ðèñ. 4.2. Ðåàêöèè ïåðâè÷íîãî îêîí÷àíèÿ ìûøå÷íîãî âåðåòåíà êàìáàëî-
âèäíîé ìûøöû ïðè èçìåíåíèè âíåøíåé íàãðóçêè (ïî Kostyukov, 
Cherkassky, 1992): 
à —  íàãðóçêà íà ìûøöó èçìåíÿëàñü â ôîðìå ñóììû äâóõ òðàïåöèé, ýòè èçìåíåíèÿ 
ïðåäúÿâëÿëèñü íà ôîíå íåáîëüøîãî ïîñòîÿííîãî íàãðóæåíèÿ; á, â — èçìåíåíèÿ íàãðóç-
êè â âèäå ñóììû è ðàçíîñòè äâóõ òðàïåöèé, êîòîðûå äåéñòâîâàëè íà ìûøöó ïîñëå 
ïåðåõîäà ê áîëüøåìó óðîâíþ ôîíîâîãî íàãðóæåíèÿ (îòìå÷åíî ñòðåëêîé íà ðåãèñòðà-
öèè ñèëû); ïóíêòèðíîé ëèíèåé íà çàïèñè ÷àñòîòû îáîçíà÷åí ñðåäíèé  óðîâåíü èì-
ïóëüñàöèè âåðåòåíà â ôàçå I äâîéíîé òðàïåöèè (á)  

 
Îäíàêî íàáëþäàëàñü íà ïåðâûé âçãëÿä ïàðàäîêñàëüíàÿ ñè-

òóàöèÿ: ìåíüøåé äëèíå îòâå÷àëà áîëüøàÿ ÷àñòîòà èìïóëüñàöèè 
ïåðâè÷íûõ îêîí÷àíèé. Ïðåâûøåíèå ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè â I 
ôàçå ïî ñðàâíåíèþ ñ III ôàçîé çàðåãèñòðèðîâàíî âî âñåõ ýêñ-
ïåðèìåíòàõ ñ èñïîëüçîâàíèåì èçìåíåíèé íàãðóçêè â ôîðìå 
äâîéíîé òðàïåöèè. Ïðè ïîâûøåíèè óðîâíÿ ôîíîâîé íàãðóçêè 
íà ìûøöó (ñòðåëêà íà ðèñ. 4.2) âìåñòå ñ îïðåäåëåííûìè èçìå-
íåíèÿìè âî âðåìåííîì òå÷åíèè èçìåíåíèé äëèíû ñíà÷àëà íà-
áëþäàëîñü íåêîòîðîå ñíèæåíèå ðàçíîñòè ÷àñòîò èìïóëüñàöèè â I 
è III ôàçàõ (ðèñ. 4.2, à). Â ïîâòîðíîì òåñòèðóþùåì íàãðóæåíèè, 
ïðåäúÿâëÿåìîì ïîñëå ñäâèãà ôîíîâîé íàãðóçêè, ÷àñòîòà èìïóëü-
ñàöèè â ôàçå I (ðèñ. 4.2, â) áûëà âûøå, ÷åì ïðè ïåðâîì íàãðó-
æåíèè ìûøöû (ðèñ. 4.2, á). Âñëåäñòâèå ïðîÿâëåíèÿ ãèñòåðåçèñ-
íûõ ýôôåêòîâ â ìûøöå â ïåðâîì ñëó÷àå (óäëèíåíèå ïîñëå óäëè-
íåíèÿ) àìïëèòóäà äâèæåíèÿ áûëà âûøå, ÷åì âî âòîðîì (óäëèíå-
íèå ïîñëå óêîðî÷åíèÿ). Òàêîå ðàçëè÷èå ðåàêöèé âåðåòåíà, ïî-
âèäèìîìó, áûëî ñâÿçàíî ñ îïðåäåëåííûìè âíóòðåííèìè äåôîð-
ìàöèÿìè ðåöåïòîðíîé çîíû, ïðîÿâëÿþùèìèñÿ èç-çà çíà÷èòåëü-
íûõ óñêîðåíèé âî âðåìÿ ðåçêèõ îñòàíîâîê äâèæåíèÿ. 

Äâèãàòåëüíûå ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ â èìïóëüñàöèè ìû-
øå÷íûõ âåðåòåí, âåðîÿòíî, ñâÿçàíû ñ îñòàòî÷íûì ïðîÿâëåíèåì 
ãèñòåðåçèñà êàê ñàìîãî âåðåòåíà, òàê è ìûøöû, â êîòîðîé îíî 
ðàñïîëîæåíî. Äëÿ ðàçäåëåíèÿ ýòèõ äâóõ òèïîâ ãèñòåðåçèñíûõ 
ýôôåêòîâ, ïî-âèäèìîìó, ñëåäóåò óñòàíîâèòü ðàçëè÷èå äâóõ âèäîâ 
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ãèñòåðåçèñíûõ çàâèñèìîñòåé ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè âåðåòåííîãî 
îêîí÷àíèÿ îò äëèíû  — f(L) è îò âíåøíåé íàãðóçêè —  f(P) (ðèñ. 
4.3). 

 
Ðèñ. 4.3. Ðåàêöèÿ âòîðè÷-
íîãî îêîí÷àíèÿ ìûøå÷-
íîãî âåðåòåíà ïîäîøâåí-
íîé ìûøöû íà ìåäëåííîå 
ëèíåéíîå âîçâðàòíî-
ïîñòóïàòåëüíîå èçìåíå-
íèå íàãðóçêè; äëèòåëü-
íîñòü öèêëà íàãðóæåíèÿ 
ñîñòàâëÿëà 21 ñ, óðîâåíü 
ôîíîâîãî íàãðóæåíèÿ — 
3,5 Í (ïî Kostyukov, 
Cherkassky, 1992): 
à — çàïèñü â êîîðäèíàòàõ íà-
ãðóçêà — ÷àñòîòà, f+(P), f—(P) 
îïðåäåëÿþò èçìåíåíèÿ ÷àñòî-
òû íà ó÷àñòêàõ óâåëè÷åíèÿ è 
óìåíüøåíèÿ íàãðóçêè; á — çà-
ïèñü â êîîðäèíàòàõ äëèíà — 
÷àñòîòà, f+(L), f—(L) ñîîòâåò-
ñòâóþò ó÷àñòêàì óäëèíåíèÿ è 
óêîðî÷åíèÿ ìûøöû; â — ïåòëÿ 
ìûøå÷íîãî ãèñòåðåçèñà, âåòâè 
L+(P) è L—(P) îïðåäåëåíû íà 
ó÷àñòêàõ ñîîòâåòñòâåííî 
óâåëè÷åíèÿ è óìåíüøåíèÿ íà-
ãðóçêè; íîðìèðîâêà íà à — â  
ïðîèçâîäèëàñü òàêèì îáðàçîì, 
÷òîáû óðàâíÿòü äèàïàçîíû 
èçìåíåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ 
ïàðàìåòðîâ â öèêëå; ã — å —
çàâèñèìîñòè  f±(P), f±(L),  
(ñãëàæåííûå âèçóàëüíî) è 
L± (Ð); ñîïîñòàâëåíèå ñîîò-
âåòñòâóþùèõ êðèâûõ â ôàçàõ 
óâåëè÷åíèÿ è óìåíüøåíèÿ íà-
ãðóçêè (ã, ä) è â ïîëíîì öèêëå 

äâèæåíèÿ (å); íà ã è ä ïðåäñòàâëåíà òàêæå ïðîöåäóðà ãðàôè÷åñêîãî ïðåîáðàçîâàíèÿ 
f±(P) â f±(L); íà å èçîáðàæåí ïðèíöèï ïîñòðîåíèÿ âåêòîðîâ íåîäíîçíà÷íîñòè: èçî-
ìåòðè÷åñêîãî (I) è èçîòîíè÷åñêîãî (II)  
 

Àíàëèç ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ, â îñíîâå êîòîðûõ ëåæàò, 
ïî ñóòè, ñòàòè÷åñêèå ïðîöåññû, öåëåñîîáðàçíî ïðîâîäèòü ïðè 
ìåäëåííûõ èçìåíåíèÿõ äëèíû ìûøöû èëè âíåøíåé íàãðóçêè, 
÷òîáû óìåíüøèòü âëèÿíèå äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ðåàêöèè 
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ïðîïðèîöåïòîðîâ. Åñëè èñïîëüçîâàòü äîñòàòî÷íî áîëüøóþ äëè-
òåëüíîñòü öèêëà èçìåíåíèÿ êîíòðîëèðóåìûõ ïàðàìåòðîâ (15—20 
ñ è áîëåå), òî ïðè ñîîòâåòñòâóþùåì ïîäáîðå àìïëèòóäû èõ èç-
ìåíåíèÿ â öèêëå ìîæíî äîáèòüñÿ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîãî ñîâïàäå-
íèÿ ïåòåëü f(L) ïðè äâóõ òèïàõ êîíòðîëÿ. Òàêàÿ æå ñèòóàöèÿ íà-
áëþäàëàñü è äëÿ ïåòåëü f(P). Ïîýòîìó â äàëüíåéøåì ìû îñòàíî-
âèìñÿ òîëüêî íà ðåçóëüòàòàõ, ïîëó÷åííûõ â óñëîâèÿõ êîíòðîëÿ 
âíåøíåé íàãðóçêè. Ýòîò ìåòîä èìååò îïðåäåëåííûå ïðåèìó-
ùåñòâà, ïîñêîëüêó â íåì ìåíåå âûðàæåíû ïðîÿâëåíèÿ íåæåëà-
òåëüíûõ ìåõàíè÷åñêèõ âîçäåéñòâèé íà ìûøå÷íûå âåðåòåíà â 
ñëó÷àå ðåçêèõ èçìåíåíèé íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ. Â óñëîâèÿõ 
ìåäëåííûõ èçìåíåíèé íàãðóçêè ðåàêöèè ïåðâè÷íûõ è âòîðè÷-
íûõ îêîí÷àíèé ìûøå÷íûõ âåðåòåí áûëè ñõîäíûìè. Ïîñêîëüêó 
ïðîÿâëåíèå äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ áûëî ìåíåå âûðàæåí-
íûì ó âòîðè÷íûõ îêîí÷àíèé, òî äëÿ íàãëÿäíîñòè ôîðìèðîâàíèÿ 
ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ ïðèâåäåì äâà ïðèìåðà ðåàêöèé âòîðè÷-
íûõ îêîí÷àíèé (ðèñ. 4.3 è 4.4). 

Äëÿ ñðàâíåíèÿ ìåæäó ñîáîé ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü f(L) è 
f(P) (ðèñ. 4.3), ïîäáèðàëè óñèëåíèå êàæäîãî èç ñèãíàëîâ (÷àñòî-
òû, ñèëû, äëèíû) òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû óðàâíÿòü àìïëèòóäû èõ 
èçìåíåíèÿ â ïîëíîì öèêëå. Ïîñëå òàêîé íîðìèðîâêè ãèñòåðå-
çèñíûå ïåòëè f(P); f(L) è L(Ð) âïèñûâàëèñü â êâàäðàòû îäèíàêî-
âîãî ðàçìåðà (ðèñ. 4.3, à, á, â). Â ýòîì ïðåäñòàâëåíèè ëåãêî çàìå-
òèòü, ÷òî ïåòëÿ   f(L) øèðå ïåòëè f(P), ïðè÷åì ðàçëè÷èå â áîëü-
øåé ñòåïåíè ïðîÿâëÿåòñÿ ó âåòâåé f—(Ð) è  f—(L), ñîîòâåòñòâóþùèõ 
ðàçãðóçêå (óêîðî÷åíèþ) ìûøöû. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íå-
ñîâïàäåíèå ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü äâóõ òèïîâ îáóñëîâëåíî íåëè-
íåéíûìè ñâîéñòâàìè ôóíêöèîíàëüíîé çàâèñèìîñòè L(P). ×òîáû 
ïðîäåìîíñòðèðîâàòü ýòî, íàëîæèì äðóã íà äðóãà ñîîòâåòñòâóþ-
ùèå ÷àñòè òðåõ ïåòåëü, ñâÿçàííûå ñ îäèíàêîâûì íàïðàâëåíèåì 
èçìåíåíèÿ íàãðóçêè èëè äëèíû ìûøöû. Â ôàçå ïðèðàùåíèÿ íà-
ãðóçêè ýòî    f+(P),  f+(L) è   L+(P) (ðèñ. 4.3, ã), â ôàçå ðàçãðóçêè — 
f—(P), f—(L) è  L—(P) (ðèñ. 4.3, ä). 

Íà ðèñ. 4.3, ã — å äëÿ íàãëÿäíîñòè ïðèâåäåíû ñãëàæåííûå 
êðèâûå, ïîëó÷åííûå ïóòåì âèçóàëüíîé àïïðîêñèìàöèè çàïèñåé 
÷àñòîòû. Åñëè áû ìåæäó ñèëîé è äëèíîé ìûøöû ñóùåñòâîâàëà  
ëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü, òî â óñëîâèÿõ ïðîäåëàííîé íîðìèðîâêè 
L+(P) ïðåäñòàâëÿëà áû ñîáîé äèàãîíàëü êâàäðàòà è çàâèñèìîñòè 
F+(P) è F+(L) ïðîñòî ñîâïàäàëè áû. Äåéñòâèòåëüíî, â ôàçå óâåëè-
÷åíèÿ íàãðóçêè (ðèñ. 4.3, ã) â äàííîì ñëó÷àå íà äîâîëüíî áîëü-
øîé ïðîòÿæåííîñòè êðèâàÿ L+(P) ïðîõîäèò âáëèçè äèàãîíàëè, è 
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â ýòîé îáëàñòè ïðèáëèæåííîãî ðàâåíñòâà íîðìèðîâàííûõ çíà÷å-
íèé ñèëû è äëèíû çàâèñèìîñòè f+(P) è f+(L) ñîâïàäàþò. Ñ äðóãîé 
ñòîðîíû, èçìåíåíèÿ äëèíû çàìåòíî îòñòàþò îò èçìåíåíèÿ íà-
ãðóçêè â ñàìîì íà÷àëå äâèæåíèÿ, ÷òî îáóñëîâëåíî ïðîÿâëåíèåì 
êîðîòêîäèàïàçîííîé æåñòêîñòè ìûøöû. Èìåííî  â íà÷àëå ðàñ-
òÿæåíèÿ ìûøöû ðåãèñòðèðóåòñÿ çàìåòíîå ðàñõîæäåíèå òðàåêòî-
ðèé f+(P) è f+(L) (ðèñ. 4.3, ã). Ïîñêîëüêó ôóíêöèè f+(P) è f+(L) 
ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé íåëèíåéíîé çàâèñèìîñòüþ àðãóìåíòîâ, îï-
ðåäåëÿåìîé ôóíêöèåé L+(P), ìîæíî óñòàíîâèòü ïðîöåäóðó ïåðå-
õîäà îò îäíîé èç íèõ ê äðóãîé (ðèñ. 4.3, ã). Ðàññìîòðèì ïðîèç-
âîëüíóþ òî÷êó À íà êðèâîé f+(P) ñ êîîðäèíàòàìè {ÐÀ; f+(PÀ)} è 
îïðåäåëèì ïîëîæåíèå ñîîòâåòñòâóþùåé åé òî÷êè À* íà êðèâîé  
f+(L) ñ òåì æå çíà÷åíèåì ÷àñòîòû: f+(LÀ*) = f+(PÀ). Ïî ôóíêöèè 
L+(P) îïðåäåëèì àáñöèññó òî÷êè A*: LÀ* = L+(PÀ). Â äàííîì ñëó-
÷àå òî÷êà À* ñìåùåíà âëåâî îòíîñèòåëüíî À è íà íà÷àëüíîì ó÷à-
ñòêå äâèæåíèÿ ôóíêöèÿ f+(L) ïðîõîäèò íåñêîëüêî ëåâåå ôóíêöèè 
f+(P). 

Ñ ïîìîùüþ ïîäîáíîé ïðîöåäóðû ìîæíî îò òî÷êè Â íà 
êðèâîé f—(L) ïåðåéòè ê ñîîòâåòñòâóþùåé òî÷êå Â* íà êðèâîé f—(P)  
(ðèñ. 4.3, ä). Çàìåòíîå ðàñõîæäåíèå ôóíêöèé f—(P) è f—(L) â ôàçå 
ðàçãðóçêè ìûøöû ñâÿçàíî ñ âûðàæåííûì “çàïàçäûâàíèåì” óêî-
ðî÷åíèÿ ìûøöû ïî ñðàâíåíèþ ñ åå ðàçãðóçêîé:  LB > PB (íàïîì-
íèì, ÷òî â ðåçóëüòàòå ââåäåííîé íîðìèðîâêè, ìû âïðàâå ñðàâ-
íèâàòü çíà÷åíèÿ äëèíû è íàãðóçêè). Â ðåçóëüòàòå òàêîãî çàïàç-
äûâàíèÿ êðèâàÿ f—(L)  ñóùåñòâåííî ñìåùàåòñÿ âïðàâî ïî îòíî-
øåíèþ ê  f—(P). 

Âîçìîæåí è îáðàòíûé ïåðåõîä îò f+(L) ê f+(P), äëÿ òàêîé 
ïðîöåäóðû ñëåäóåò âîñïîëüçîâàòüñÿ ôóíêöèåé P+(L), îáðàòíîé ê 
ôóíêöèè L+(P). Òàêèì îáðàçîì, â ïàðå íîðìèðîâàííûõ ãèñòåðå-
çèñíûõ çàâèñèìîñòåé f+(L) è f+(P) òàêæå â íåÿâíîì âèäå ïðèñóò-
ñòâóåò èíôîðìàöèÿ î ãèñòåðåçèñíîé çàâèñèìîñòè ìåæäó äëèíîé 
ìûøöû è åå ñèëîé. Ýòî ïîçâîëÿåò îöåíèòü íà èõ îñíîâå ñîîò-
íîøåíèå îñòàòî÷íûõ ïðîÿâëåíèé ãèñòåðåçèñíûõ ñâîéñòâ ìû-
øå÷íîãî âåðåòåíà è ñàìîé ìûøöû â äâóõ ðàçëè÷íûõ âèäàõ ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèé, ò.å. â ðåæèìàõ  êîíòðîëÿ äëèíû è 
âíåøíåé íàãðóçêè. 

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî âõîäíûì âîçäåéñòâèåì íà ðèñ. 4.3 ÿâëÿ-
þòñÿ èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû. Ïðè ñîîòâåòñòâóþùåì ïîäáîðå 
àìïëèòóäû ìåäëåííûõ öèêëè÷åñêèõ èçìåíåíèé êîíòðîëèðóåìûõ 
ïàðàìåòðîâ ôîðìà ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü f(L) è f(P) ïðàêòè÷åñêè 
íå çàâèñèò îò òîãî, â êàêîì ðåæèìå îíè ïîëó÷åíû: Ð- èëè L-
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êîíòðîëå. Îïðåäåëèì ðåàêöèè âåðåòåííîãî îêîí÷àíèÿ è ìûøöû, 
ñîîòâåòñòâóþùèå îäíîé è òîé æå äëèíå íà ôîíå ïðÿìîãî è îá-
ðàòíîãî õîäà åå èçìåíåíèÿ (ðèñ. 4.3, å). Âåðòèêàëüíàÿ ïðÿìàÿ    
L = L* íà ãðàôèêå f(L) îáîçíà÷àåò óñëîâèå ïîñòîÿíñòâà äëèíû, à 
åå ïåðåñå÷åíèå ñ ïåòëåé F(L) äàåò äâà çíà÷åíèÿ ÷àñòîòû: f+(L*) 
(òî÷êà CL) è  f—(L*) (òî÷êà ÅL). 

Íàéäåì òåïåðü íà ïåòëå F(P) òî÷êè Ñð è Åð, ñîîòâåòñòâóþ-
ùèå òî÷êàì ÑL è ÅL. Âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî êðèâûå f+(L) è f+(P) 
ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàþò â äàííîé îáëàñòè îïðåäåëåíèÿ, ñîâïàäóò 
òàêæå òî÷êè ÑL è ÑÐ, à ÅÐ îïðåäåëèòñÿ ïî ïåðåñå÷åíèþ ïðÿìîé, 
ïðîõîäÿùåé ÷åðåç òî÷êó ÅL ïàðàëëåëüíî îñè àáñöèññ, ñ êðèâîé  
f—(Ð). Âåêòîð, ñîåäèíÿþùèé òî÷êè ÅÐ è CÐ (I íà ðèñ. 4.3, å), íà-
çîâåì èçîìåòðè÷åñêèì âåêòîðîì íåîäíîçíà÷íîñòè (ÈÌÂÍ). Ïðî-
åêöèÿ ÈÌÂÍ íà îñü îðäèíàò îïðåäåëÿåò íåîäíîçíà÷íîñòü ïî 
÷àñòîòå èìïóëüñàöèè (ðàçíîñòü ìåæäó ñîîòâåòñòâóþùèìè ÷àñòî-
òàìè â ôàçàõ óäëèíåíèÿ è óêîðî÷åíèÿ), ïðîåêöèÿ íà îñü àáñöèññ 
— íåîäíîçíà÷íîñòü ïî ñèëîâîé ðåàêöèè ìûøöû (ðàçíîñòü ìåæäó 
çíà÷åíèÿìè ñèëû â ôàçàõ óäëèíåíèÿ è óêîðî÷åíèÿ). Îáà âèäà 
íåîäíîçíà÷íîñòåé èìåþò ïîëîæèòåëüíûé çíàê, ïîýòîìó ÈMÂÍ 
ðàñïîëàãàåòñÿ â ïåðâîì êâàäðàíòå. Òàíãåíñ óãëà íàêëîíà ýòîãî 
âåêòîðà ê îñè àáñöèññ ïîëîæèòåëüíûé, îí îïðåäåëÿåò îòíîøå-
íèå íåîäíîçíà÷íîñòè ïî ÷àñòîòå èìïóëüñàöèè ê íåîäíîçíà÷íî-
ñòè ïî ñèëå. 

Ðàññìîòðèì òåïåðü ðåàêöèè âåðåòåííîãî îêîí÷àíèÿ è 
ìûøöû, ñîîòâåòñòâóþùèå îäíîé è òîé æå âíåøíåé íàãðóçêå íà 
ôîíå ïðÿìîãî è îáðàòíîãî õîäà åå èçìåíåíèÿ. Ïåðåñå÷åíèå âåð-
òèêàëüíîé ïðÿìîé, çàäàþùåé óñëîâèå ïîñòîÿíñòâà âíåøíåé íà-
ãðóçêè (Ð = Ð*), ñ ïåòëåé F(P) îïðåäåëÿåò äâà çíà÷åíèÿ ÷àñòîòû: 
f+(P*)  (òî÷êà CÐ) è f—(Ð*) (òî÷êà DÐ). Ïåðåõîä ê ïåòëå  F(L) äàåò 
ãîìîëîãè÷íûå òî÷êè ÑL è DL. Âåêòîð, ñîåäèíÿþùèé òî÷êè DL è 
ÑL (II íà ðèñ. 4.3, å), íàçîâåì èçîòîíè÷åñêèì âåêòîðîì íåîäíî-
çíà÷íîñòè (ÈÒÂÍ). Ïðîåêöèÿ ÈÒÂÍ íà îñü îðäèíàò, êàê è â 
ïðåäûäóùåì ñëó÷àå, îïðåäåëÿåò íåîäíîçíà÷íîñòü ïî ÷àñòîòå èì-
ïóëüñàöèè, à ïðîåêöèÿ íà îñü àáñöèññ — íåîäíîçíà÷íîñòü ïî 
äëèíå. È åñëè íåîäíîçíà÷íîñòè ïî ÷àñòîòå èìïóëüñàöèè ïðî-
ïðèîöåïòîðîâ â ðåæèìàõ ôèêñàöèè äëèíû è íàãðóçêè èìåþò 
îäèíàêîâûé çíàê — îíè ïîëîæèòåëüíû, òî íåîäíîçíà÷íîñòü ïî 
äëèíå â óñëîâèÿõ ôèêñàöèè íàãðóçêè — îòðèöàòåëüíàÿ. Ïîýòîìó 
ÈÒÂÍ ðàñïîëàãàåòñÿ âî âòîðîì êâàäðàíòå, òàíãåíñ óãëà íàêëîíà 
âåêòîðà ê îñè àáñöèññ îòðèöàòåëüíûé. 

Êàê íåòðóäíî ïîêàçàòü è äëÿ äðóãèõ ñå÷åíèé ïîñòîÿííîé 
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äëèíû è ïîñòîÿííîé íàãðóçêè â ïðåäåëàõ äèàïàçîíà èçìåíåíèÿ 
Ð* è  L* ïðèáëèçèòåëüíî îò 0,5 äî 0,9, ÈÌÂÍ è ÈÒÂÍ áóäóò 
ñìåùàòüñÿ áåç çàìåòíîãî èçìåíåíèÿ óãëîâ íàêëîíà. Îáðàòèì 
âíèìàíèå, ÷òî ïî àáñîëþòíîé âåëè÷èíå òàíãåíñ óãëà íàêëîíà 
ÈÌÂÍ ìåíüøå òàíãåíñà íàêëîíà ÈÒÂÍ. Ýòî ñëåäóåò èç ñðàâíå-
íèÿ äâóõ òðåóãîëüíèêîâ:  ∆ÑÐÅÐÅL  è ∆ÑLDLDÐ. Ïðè äîñòàòî÷íî 
áëèçêèõ çíà÷åíèÿõ ñòîðîí EÐÅL (íåîäíîçíà÷íîñòü ïî ñèëå) è 
DÐDL (íåîäíîçíà÷íîñòü ïî äëèíå) âèäíî, ÷òî CLEL  (íåîäíîçíà÷-
íîñòü ïî ÷àñòîòå ïðè îäèíàêîâîé äëèíå) áîëüøå CÐDÐ (íåîäíî-
çíà÷íîñòü ïî ÷àñòîòå ïðè îäèíàêîâîé íàãðóçêå). Ñëåäîâàòåëüíî, 
ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïðè èñïîëüçîâàíèè ìåòîäà äâîéíîé 
òðàïåöèè â L- è Ð-êîíòðîëå ñîîòíîøåíèå íîðìèðîâàííûõ çíà-
÷åíèé íåîäíîçíà÷íîñòåé ïî àáñîëþòíîé âåëè÷èíå äîëæíî áûòü 
âûøå â ïåðâîì ñëó÷àå:  

= =

Δ Δ
>

Δ Δconst constL P

f f
P L

.     (4.1) 

 
Ðèñ. 4.4. Ðåàêöèè âòî-
ðè÷íîãî îêîí÷àíèÿ ìû-
øå÷íîãî âåðåòåíà ïî-
äîøâåííîé ìûøöû íà 
êîíòðîëèðóåìûå èçìå-
íåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè 
(ïî Kostyukov, Cher-
kassky, 1992): 
à — çàïèñü âðåìåííîãî òå÷å-
íèÿ èçìåíåíèé èìïóëüñàöèè, 
âíåøíåé íàãðóçêè è äëèíû 
ìûøöû; îáîçíà÷åíà íåîäíî-
çíà÷íîñòü óñòàíîâëåíèÿ ÷àñ-
òîòû èìïóëüñàöèè (∆f) è 
äëèíû ìûøöû (∆L), I — III — ôàçû ôèêñàöèè íàãðóçêè; ñâåòëûé è òåìíûé êðóæêè 
ñîîòâåòñòâóþò óñòàíîâèâøèìñÿ çíà÷åíèÿì ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè âåðåòåííîãî 
îêîí÷àíèÿ è äëèíû ìûøöû â I è III ôàçàõ; á — ðåãèñòðàöèÿ â êîîðäèíàòàõ   äëèíà — 
÷àñòîòà; èçîáðàæåí èçîòîíè÷åñêèé âåêòîð íåîäíîçíà÷íîñòè (ÈÒÂÍ)  
 

Ïîñòðîåíèå ÈÌÂÍ è ÈÒÂÍ íà ðèñ. 4.3 áûëî ïðîâåäåíî íà 
ñîîòâåòñòâóþùèõ çàïèñÿõ, çàðåãèñòðèðîâàííûõ â óñëîâèÿõ ìåä-
ëåííîãî íåïðåðûâíîãî èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè. Îäíàêî 
ïîäîáíûé ïîäõîä ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí è ïðè àíàëèçå ðåàëü-
íîé ôèêñàöèè äëèíû èëè íàãðóçêè. Ðàññìîòðèì ïðèìåð ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì èçìåíåíèé âíåøíåé íàãðóçêè â ôîðìå äâîéíîé 
òðàïåöèè (ðèñ. 4.4). Äëÿ ïîñòðîåíèÿ ÈÒÂÍ èñïîëüçóåòñÿ çàïèñü 

68



                         Нелинейные свойства проприоцептивной  активности 
 

 

ðåàêöèè â êîîðäèíàòàõ äëèíà ìûøöû — ÷àñòîòà èìïóëüñàöèè 
âåðåòåííîãî îêîí÷àíèÿ, íà êîòîðîé îòìå÷àþòñÿ ñòàöèîíàðíûå 
çíà÷åíèÿ ÷àñòîòû è äëèíû âî âðåìÿ ôèêñàöèè íàãðóçêè íà îä-
íîì óðîâíå â ôàçå åå óâåëè÷åíèÿ (ñâåòëûé êðóæîê) è óìåíüøå-
íèÿ (òåìíûé êðóæîê). Ïðè ðåàëüíîé ôèêñàöèè íàãðóçêè ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì ìåòîäà äâîéíîé òðàïåöèè íà÷àëî è êîíåö ÈÒÂÍ 
ðàñïîëàãàþòñÿ íå íåïîñðåäñòâåííî íà ïåòëå íåïðåðûâíîãî äâè-
æåíèÿ, à âíóòðè íåå. Ýòî ñâÿçàíî ñ äèíàìè÷åñêèìè êîìïîíåí-
òàìè ðåàêöèè âåðåòåí, êîòîðûå ïðîÿâëÿþòñÿ äàæå â óñëîâèÿõ 
äîñòàòî÷íî ìåäëåííûõ äâèæåíèé. 

Ðèñ. 4.5. Èçîìåòðè÷å-
ñêèå (à) è èçîòîíè÷å-
ñêèå (á) âåêòîðû íåîä-
íîçíà÷íîñòè (ÈÌÂÍ, 
ÈÒÂÍ), îïðåäåëåííûå 
äëÿ ïåðâè÷íûõ îêîí÷à-
íèé ìûøå÷íûõ âåðåòåí 
ïî ðåçóëüòàòàì íå-
ñêîëüêèõ îïûòîâ â óñ-
ëîâèÿõ ñåðâîêîíòðîëÿ 
äëèíû (à) è âíåøíåé 
íàãðóçêè (á) ñ èñïîëü-

çîâàíèåì ìåòîäà äâîéíîé òðàïåöèè (ïî Kostyukov, Cherkassky, 1992). 
Íîðìèðîâêà êîîðäèíàò íà÷àëà (òåìíûå ñèìâîëû, III ôàçà ôèêñàöèè êîíòðî-

ëèðóåìîãî ïàðàìåòðà) è êîíöà (ñâåòëûå ñèìâîëû, I ôàçà) ÈÌÂÍ è ÈÒÂÍ ïðîèçâî-
äèëàñü ñëåäóþùèì îáðàçîì: çà íóëü ïðèíèìàëè íà÷àëüíûå çíà÷åíèÿ ÷àñòîòû èìïóëü-
ñàöèè, äëèíû ìûøöû, âíåøíåé íàãðóçêè, çà åäèíèöó — èõ óñòàíîâèâøèåñÿ çíà÷åíèÿ â 
ôàçå II äâîéíîé òðàïåöèè; íà êðóãîâûõ äèàãðàììàõ ïðèâåäåíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ óã-
ëîâ íàêëîíà âåêòîðîâ íåîäíîçíà÷íîñòè, òåìíûå ñåãìåíòû îïðåäåëÿþò 95%-íûé 
äîâåðèòåëüíûé èíòåðâàë (äâóñòîðîííèé t-òåñò Ñòüþäåíòà); îòëè÷àþùèåñÿ ñèìâî-
ëû (êðóæêè, êâàäðàòû, òðåóãîëüíèêè) ïðèíàäëåæàò ðàçëè÷íûì åäèíèöàì â ðàìêàõ 
äàííîé ñîâîêóïíîñòè; N — êîëè÷åñòâî åäèíèö, n — îáùåå êîëè÷åñòâî èñïûòàíèé, α — 
ñðåäíèå çíà÷åíèÿ íàêëîíà âåêòîðîâ íåîäíîçíà÷íîñòè  

 
Íà ðèñ. 4.5 ïðèâåäåíû ñîâîêóïíîñòè ÈÌÂÍ (L-êîíòðîëü) è 

ÈÒÂÍ (Ð-êîíòðîëü), ïîëó÷åííûõ äëÿ ïåðâè÷íûõ îêîí÷àíèé 
ìûøå÷íûõ âåðåòåí ñ ïðèìåíåíèåì ìåòîäà äâîéíîé òðàïåöèè. 
Ñëåäóåò îòìåòèòü îïðåäåëåííóþ íåîäíîðîäíîñòü äàííûõ, ïî-
ñêîëüêó â òåñòàõ èñïîëüçîâàëèñü ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ íà÷àëüíîé 
äëèíû è íàãðóçêè è ðàçëè÷íûå óðîâíè ôèêñàöèè êîíòðîëèðóå-
ìîãî ïàðàìåòðà. Òåì íå ìåíåå ðàçáðîñ çíà÷åíèé óãëà íàêëîíà 
âåêòîðîâ íåîäíîçíà÷íîñòè îêàçàëñÿ íåáîëüøèì è 95% äîâåðè-
òåëüíûå èíòåðâàëû äëÿ ñðåäíèõ çíà÷åíèé óãëà áûëè äîñòàòî÷íî 
óçêèìè (çàòåìíåííûå ñåêòîðû íà ðèñ. 4.5). 
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Îáðàòèì âíèìàíèå íà òî, ÷òî ó ïåðâè÷íûõ îêîí÷àíèé ìû-
øå÷íûõ âåðåòåí ñðåäíèå óãëû íàêëîíà ÈÌÂÍ (L-êîíòðîëü) áû-
ëè áëèæå ê 90° ïî ñðàâíåíèþ ñ ÈÒÂÍ (Ð-êîíòðîëü). Ñëåäîâà-
òåëüíî, â ñîîòâåòñòâèè ñ âûðàæåíèåì (4.1), ñîîòíîøåíèå àáñî-
ëþòíûõ çíà÷åíèé íîðìèðîâàííûõ çíà÷åíèé íåîäíîçíà÷íîñòåé â 
L-êîíòðîëå âûøå, ÷åì â Ð-êîíòðîëå. Òàêèì îáðàçîì, îñòàòî÷íûå 
ïðîÿâëåíèÿ ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ â èìïóëüñàöèè âåðåòåííûõ 
îêîí÷àíèé è, ñîîòâåòñòâåííî, íåîäíîçíà÷íîñòü óñòàíîâèâøåéñÿ 
÷àñòîòû ðàçðÿäà â áîëüøåé ñòåïåíè çàâèñÿò îò äëèíû ìûøöû, è 
â ìåíüøåé — îò ïðèëîæåííîé ê ìûøöå íàãðóçêå. Ýòî ìîæíî 
ðàññìàòðèâàòü êàê äîñòàòî÷íî ïàðàäîêñàëüíûé âûâîä î òîì, ÷òî 
ìûøå÷íûå âåðåòåíà — áîëåå “êà÷åñòâåííûå” äàò÷èêè âíåøíåé 
íàãðóçêè, òîãäà êàê äëèíó îíè îòñëåæèâàþò ñ áîëüøåé ñòàòè÷å-
ñêîé îøèáêîé. Â åãî îñíîâå ëåæèò äîñòàòî÷íî òðèâèàëüíûé 
ôàêò, çàêëþ÷àþùèéñÿ â òîì, ÷òî â ôóíêöèîíàëüíûå çàâèñèìî-
ñòè ÷àñòîòû ðàçðÿäà îò ñîîòâåòñòâóþùèõ ìåõàíè÷åñêèõ ïàðàìåò-
ðîâ ñîñòîÿíèÿ ìûøöû (äëèíà, ñèëà) íåÿâíî âõîäÿò è ñîîòâåòñò-
âóþùèå íåëèíåéíûå ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó íèìè.  

Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî ïðîâåäåííûé àíàëèç ãèñòåðå-
çèñíûõ ýôôåêòîâ â èìïóëüñàöèè âåðåòåííûõ îêîí÷àíèé ïîêàçû-
âàåò, ÷òî êàê îáùàÿ èõ íàïðàâëåííîñòü, òàê è îáóñëîâëåííûå 
ïðåäøåñòâóþùèì äâèæåíèåì ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ ôàêòè÷å-
ñêè óñèëèâàþò ïðîÿâëåíèå ñîáñòâåííî ìûøå÷íîãî ãèñòåðåçèñà. 
Ïî-âèäèìîìó, â óñëîâèÿõ ðåôëåêòîðíîãî êîíòðîëÿ ýòî ñâîéñòâî 
àôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè äîëæíî ïðèâîäèòü ê åùå áîëüøåé ñòå-
ïåíè ïðîÿâëåíèÿ ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè â óñòàíîâëåíèè 
ðàâíîâåñíîé äëèíû ìûøöû. 

 
4.2. ЭФФЕКТЫ ПОСЛЕДЕЙСТВИЯ В ИМПУЛЬСАЦИИ МЫШЕЧНЫХ 
ВЕРЕТЕН  
 

Äâèãàòåëüíûå ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ â èìïóëüñàöèè ìû-
øå÷íûõ âåðåòåí ïðîÿâëÿþòñÿ è â óñëîâèÿõ àêòèâàöèè ôóçè-
ìîòîðíûõ âõîäîâ (Emonet-Denand et al., 1985; Kostyukov, 
Cherkassky, 1997). Ñòèìóëÿöèÿ ñòàòè÷åñêîãî γ-àêñîíà, èííåðâè-
ðóþùåãî ìûøå÷íîå âåðåòåíî, ïðèâîäèëà ê óñòîé÷èâîìó ïîâû-
øåíèþ óðîâíÿ èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè ïåðâè÷íîãî îêîí÷àíèÿ; 
ïðè ýòîì ÷àñòîòà èìïóëüñàöèè ïî-ïðåæíåìó äîñòàòî÷íî õîðîøî 
îòñëåæèâàëà èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû (ðèñ. 4.6). Ïðè èçìåíå-
íèÿõ äëèíû ìûøöû â ôîðìå äâîéíîé òðàïåöèè ôîðìèðîâàëîñü 
óñòîé÷èâîå ðàçëè÷èå ÷àñòîò â ïåðâîé (I) è òðåòüåé (III) ôàçàõ 
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ôèêñàöèè äëèíû. Ýòî íàáëþäàëîñü êàê â ïàññèâíîì âåðåòåíå, 
òàê è íà ôîíå ôóçèìîòîðíîé ñòèìóëÿöèè (ðèñ. 4.6, à), â îáîèõ 
ñëó÷àÿõ ÷àñòîòà èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè áûëà âûøå ïîñëå óäëè-
íåíèÿ ìûøöû (I), ÷åì ïîñëå óêîðî÷åíèÿ (III). Ïî ìåðå ïîâûøå-
íèÿ ÷àñòîòû γ-ñòèìóëÿöèè óâåëè÷èâàëèñü ñðåäíèå ÷àñòîòû èì-
ïóëüñàöèè â ýòèõ ôàçàõ (fI  è fIII), òîãäà êàê ðàçíîñòü ìåæäó íèìè 
(∆f = fI — fIII) ïîñòåïåííî óìåíüøàëàñü (ðèñ. 4.6, á). Âåëè÷èíó ∆f 
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê èíäåêñ íåîäíîçíà÷íîñòè (ÈÍ) âû-
çâàííîé àêòèâíîñòè âåðåòåíà.   

 
 
Ðèñ. 4.6. Ðåàêöèÿ ïåðâè÷íîãî îêîí÷à-
íèÿ ìûøå÷íîãî âåðåòåíà m. 
gastrocnemius med. íà ñòèìóëÿöèþ ñòà-
òè÷åñêîãî γ-àêñîíà (ïî Kostyukov, 
Cherkassky, 1997): 
à — ðåàêöèè ìûøöû (P, L) è âåðåòåíà (f) íà 
êîíòðîëèðóåìûå èçìåíåíèÿ äëèíû ïî ìåòîäó 
äâîéíîé òðàïåöèè â îòñóòñòâèå (ñëåâà) è íà 
ôîíå (ñïðàâà) γ-ñòèìóëÿöèè ñ ÷àñòîòîé     
50 ñ—1 (îòìå÷åíî ïðÿìîé ëèíèåé); íà òî÷å÷-
íûå ðåãèñòðàöèè ìãíîâåííîé ÷àñòîòû íàëî-
æåíû íåïðåðûâíûå çàïèñè òåêóùåé ñðåäíåé 
÷àñòîòû; á — èçìåíåíèå ñðåäíåé ÷àñòîòû 
ðàçðÿäà â ôàçàõ I (fI) è III (fIII) è ðàçíîñòè 
ìåæäó íèìè ∆f â çàâèñèìîñòè îò ÷àñòîòû γ-
ñòèìóëÿöèè 
 

 
 
 
 
 
 

 
Îáùàÿ òåíäåíöèÿ ñíèæåíèÿ ÈÍ íàáëþäàëàñü â ñåðèè ñõîä-

íûõ ýêñïåðèìåíòîâ  ñ ìàêñèìàëüíûì ðàñòÿæåíèåì ìûøöû  â 
ôàçå II â ïðåäåëàõ 4,5…5,0 ìì (ðèñ. 4.7). Â ãðóïïå 12 ïåðâè÷íûõ 
îêîí÷àíèé ÈÍ â îòñóòñòâèå γ-ñòèìóëÿöèè íàõîäèëñÿ â ïðåäåëàõ 
14,0—25,7 ñ—1, ñîñòàâëÿÿ  â ñðåäíåì 19,33 + 4,1 ñ—1. Ìåæäó ÈÍ è 
÷àñòîòîé γ-ñòèìóëÿöèè çàðåãèñòðèðîâàíà çíà÷èìàÿ îòðèöàòåëü-
íàÿ êîððåëÿöèÿ — ïîâûøåíèå ÷àñòîòû ïðèâîäèëî ê óìåíüøåíèþ 
ÈÍ (ðèñ. 4.7). 
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Ðèñ. 4.7. Èçìåíåíèÿ èíäåêñà íåîä-
íîçíà÷íîñòè (ÈÍ) ðàçðÿäîâ ïåð-
âè÷íûõ îêîí÷àíèé ìûøå÷íûõ âå-
ðåòåí â çàâèñèìîñòè îò ÷àñòîòû 
ñòèìóëÿöèè ñòàòè÷åñêèõ γ-âõîäîâ 
(ïî Kostyukov, Cherkassky, 1997). 

Òåñòèðîâàíèå ïðîâîäèëîñü â L-
êîíòðîëå ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà äâîé-
íîé òðàïåöèè (êàê ïîêàçàíî íà ðèñ. 4.6), 
àìïëèòóäà ìàêñèìàëüíîãî ðàñòÿæåíèÿ 
(â ôàçå II) íå âûõîäèëà çà ïðåäåëû 5 ìì; 

â àíàëèçèðóåìóþ ãðóïïó âîøëî 12 àôôåðåíòîâ: 3 — m. soleus, 5 — m. gastrocnemius 
med., 2 — m. gastrocnemius lat., 2 — m. plantaris  
 

Òàêèì îáðàçîì, ïðîÿâëåíèå ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè â ðå-
àêöèÿõ âåðåòåííûõ îêîí÷àíèé ìîæåò óìåíüøàòüñÿ ïðè ñòèìóëÿ-
öèè γ-àêñîíîâ, èííåðâèðóþùèõ âåðåòåíà.  

 
 

Ðèñ. 4.8. Ðåàêöèè ïåðâè÷íîãî 
îêîí÷àíèÿ m. plantaris íà ñòè-
ìóëÿöèþ ñòàòè÷åñêîãî γ-àêñîíà, 
èííåðâèðóþùåãî âåðåòåíî (ïî 
Kostyukov, Cherkassky, 1997): 
à — ðåàêöèè ïàññèâíîãî âåðåòåíà íà 
äâà öèêëà íàãðóæåíèÿ ìûøöû â ôîðìå 
äâîéíîé òðàïåöèè; ïðîôèëè íàãðó-
æåíèÿ îòëè÷àëèñü óðîâíåì ñèëû â 
ôàçå II - çíà÷åíèÿ ñèëû â ïðàâîì ðÿäó 
áûëè â äâà ðàçà ìåíüøå, ÷åì â ëåâîì; á 
— ðåàêöèè âåðåòåíà íà ôîíå  γ-ñòèìó-
ëÿöèè,  îòìåòêà ñòèìóëÿöèè (150 ñ—1) 
ïðèâåäåíà ïîä çàïèñÿìè ÷àñòîòû; íà 
òî÷å÷íûå ðåãèñòðàöèè ìãíîâåííîé ÷àñ-
òîòû íàëîæåíû êðèâûå òåêóùåé 
ñðåäíåé ÷àñòîòû 

 
 

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî èíòåíñèâíàÿ àêòèâàöèÿ âåðåòåí ÷àñòî 
ïðèâîäèò ê ðàçâèòèþ óñòàëîñòíûõ ïðîöåññîâ â ôóçèìîòîðíûõ 
ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ, êîòîðûå íå òîëüêî ìàñêèðóþò ïðîÿâëåíèå 
ãèñòåðåçèñíûõ ïðîöåññîâ â âåðåòåíàõ (ðèñ. 4.8, á), íî è èçìåíÿ-
þò õàðàêòåð ðåàêöèé íà âíåøíèå ìåõàíè÷åñêèå âîçäåéñòâèÿ. 
Íàèáîëåå çàìåòíî ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â ðåæèìå êîíòðîëÿ âíåøíåé 
íàãðóçêè (ðèñ. 4.8). Ïðè àíàëèçå ðåàêöèé ïàññèâíûõ âåðåòåí áû-
ëè îáíàðóæåíû ïîðîãîâûå ñâîéñòâà ôîðìèðîâàíèÿ ýôôåêòîâ 
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íåîäíîçíà÷íîñòè. Îêàçàëîñü, ÷òî â âåðåòåíàõ ñ óñòîé÷èâîé ôî-
íîâîé àêòèâíîñòüþ ïðè íåáîëüøèõ óðîâíÿõ íàãðóæåíèÿ ìûøöû 
ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè íå ïðîÿâëÿëèñü èëè áûëè ìàëîçàìåò-
íûìè.  

Óâåëè÷åíèå ìàêñèìàëüíîé àìïëèòóäû íàãðóæåíèÿ (ôàçà II) 
ïðèâîäèëî ê ñòàáèëüíîìó ïðåâûøåíèþ ÷àñòîòû ðàçðÿäà â ôàçå 
ôèêñàöèè íàãðóçêè I ïî ñðàâíåíèþ ñ ôàçîé III (ðèñ. 4.8, à, ïðà-
âàÿ  ïàíåëü). Âûñîêàÿ ñêîðîñòü äâèæåíèÿ ïðè ïåðåõîäå îò ôàçû 
I ê ôàçå II, íåñêîëüêî èñêàæàëà ñòàòè÷åñêèé êîìïîíåíò ðåàêöèè 
â ôàçå II, ôàêòè÷åñêè óìåíüøàÿ åãî äî óðîâíÿ  àêòèâíîñòè â ôà-
çå I. Ïîäîáíûå ýôôåêòû, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíû ñ äîñòàòî÷íî 
ñëîæíûìè ìåõàíè÷åñêèìè ïðîöåññàìè äåôîðìàöèè ðåöåïòîðíîé 
çîíû âåðåòåíà â óñëîâèÿõ áûñòðûõ äâèæåíèé è ñîïóòñòâóþùèõ 
êîëåáàíèé ìûøå÷íîé òêàíè. Ïîâûøåíèå æåñòêîñòè âåðåòåíà 
ïðè ñòèìóëÿöèè ñòàòè÷åñêîãî γ-àêñîíà ÷àñòè÷íî óñòðàíÿëî ýòè 
ïðîöåññû è “êà÷åñòâî” îòñëåæèâàíèÿ ïàðàìåòðîâ ìåõàíè÷åñêîãî 
ñîñòîÿíèÿ ìûøöû óëó÷øàëîñü (ðèñ. 4.8, á).   

Äàæå êðàòêîâðåìåííàÿ ôóçèìîòîðíàÿ ñòèìóëÿöèÿ ìîãëà âû-
çûâàòü  äëèòåëüíûå ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ â âèäå ñòîéêîãî ïî-
âûøåíèÿ ÷àñòîòû ðàçðÿäà âåðåòåíà íà ôîíå ôèêñàöèè äëèíû 
ìûøöû (ðèñ. 4.9, à).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Ðèñ. 4.9. Îòâåòû ïåðâè÷íîãî îêîí÷àíèÿ m. plantaris  íà ôóçèìîòîðíóþ è 
ýêñòðàôóçàëüíóþ ñòèìóëÿöèþ â óñëîâèÿõ ñåðâîêîíòðîëÿ äëèíû  (ïî 
Kostyukov, Cherkassky, 1997): 
à — â — ñòèìóëèðîâàëèñü äâà òîíêèõ ôèëàìåíòà âåíòðàëüíûõ êîðåøêîâ L7 —S1, îäèí 
èç êîòîðûõ âûçûâàë ñëàáîå ñîêðàùåíèå ýêñòðàôóçàëüíûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí (α, 
÷àñòîòà ñòèìóëÿöèè 25 ñ—1), à äðóãîé — àêòèâàöèþ ñòàòè÷åñêîãî γ-àêñîíà, èííåð-
âèðóþùåãî èññëåäóåìîå âåðåòåíî (γ, ÷àñòîòà ñòèìóëÿöèè 60 ñ—1); ëèíèÿìè íà çàïè-
ñÿõ ìãíîâåííîé ÷àñòîòû îòìå÷åíû èíòåðâàëû âðåìåíè, â êîòîðûõ îïðåäåëÿëàñü 
ñðåäíÿÿ ÷àñòîòà ðàçðÿäà (óêàçàíà â ñ—1 öèôðàìè íàä ëèíèÿìè); ìûøöà áûëà ïðåäâà-
ðèòåëüíî ðàñòÿíóòà íà 4 ìì áîëüøå äëèíû ïîêîÿ 

 

73



Глава 4 
 

Ñòèìóëÿöèÿ ñòàòè÷åñêîãî γ-àêñîíà ïðèâîäèëà íå òîëüêî ê  
ðåçêîìó óâåëè÷åíèþ ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè ïåðâè÷íîãî îêîí÷à-
íèÿ, íî è ê óñòîé÷èâîìó ïîâûøåíèþ åå ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ 
ñòèìóëÿöèè. Ýòè ýôôåêòû äîñòàòî÷íî ëåãêî óñòðàíÿëèñü êðàòêî-
âðåìåííûì ñîêðàùåíèåì ýêñòðàôóçàëüíûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí 
(ðèñ. 4.9, á), èëè â ðåçóëüòàòå âîçâðàòíî-ïîñòóïàòåëüíîãî ðàñòÿ-
æåíèÿ ìûøöû ñ ïîñëåäóþùåé ôèêñàöèåé äëèíû íà òîì æå 
óðîâíå (ðèñ. 4.9, â). Íåñìîòðÿ íà ðàçëè÷èå ðåàêöèé âî âðåìÿ 
ýòèõ âîçäåéñòâèé: ïðåêðàùåíèå ðàçðÿäà â ïåðâîì ñëó÷àå è çà-
ìåòíîå ïîâûøåíèå ÷àñòîòû — âî âòîðîì, îñíîâíûì ôàêòîðîì 
âîññòàíîâëåíèÿ ïåðâîíà÷àëüíîãî óðîâíÿ àêòèâíîñòè, ïî-
âèäèìîìó, ñëåäóåò ñ÷èòàòü ðàññëàáëåíèå ðåöåïòîðíîé çîíû âåðå-
òåíà. Ïðè γ-ñòèìóëÿöèè ýòî, ïî-âèäèìîìó, îáåñïå÷èâàåòñÿ  çà 
ñ÷åò óêîðî÷åíèÿ âåðåòåíà â ðåçóëüòàòå ñîêðàùåíèÿ ýêñòðàôó-
çàëüíûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí.  

 
 
 
Ðèñ. 4.10. Îòâåòû äâóõ ïåðâè÷-
íûõ îêîí÷àíèé ïðè ñòóïåí÷à-
òûõ èçìåíåíèÿõ ÷àñòîòû ñòèìó-
ëÿöèè ñòàòè÷åñêèõ  γ-âõîäîâ â 
èçîìåòðè÷åñêèõ óñëîâèÿõ (ïî 
Kostyukov, Cherkassky, 1997): 
à, á — âåðåòåíà m.  gastrocnemius lat. 
è  m. plantaris; ðåãèñòðàöèÿ ñòèìóëÿ-
öèè (ïðÿìûå ëèíèè íà çàïèñÿõ ÷àñ-
òîòû) ïðèâåäåíà â òîì æå ìàñøòà-
áå, ÷òî è ÷àñòîòà ðàçðÿäà àôôåðåí-
òîâ; íà á íàáëþäàëàñü íåáîëüøàÿ 
ñîïóòñòâóþùàÿ àêòèâàöèÿ ýêñòðà-
ôóçàëüíûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí (γ + α); 
÷àñòîòà ñòèìóëÿöèè èçìåíÿëàñü 
ìåæäó òðåìÿ óðîâíÿìè: íèçêèì (Í), 
ñðåäíèì (Ñ) è âûñîêèì (Â); ñðàâíèâà-
ëèñü ðåàêöèè íà ñòèìóëÿöèþ Í — Ñ — 
Í (ëåâûé ðÿä) è Â — Ñ — Â; öèôðàìè 
óêàçàíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ÷àñòîòû  
ðàçðÿäà âåðåòåí (â ñ—1) íà ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ ó÷àñòêàõ ñòèìóëÿöèè 

 
 
 

Êàê óæå îòìå÷åíî, íåñòàöèîíàðíîñòü ðàçðÿäà âåðåòåííûõ 
îêîí÷àíèé ïðè âûñîêèõ èíòåíñèâíîñòÿõ ôóçèìîòîðíîé àêòèâà-
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öèè ìîæåò çàòðóäíèòü àíàëèç ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ, îáóñëîâ-
ëåííûõ ïðåäûñòîðèåé γ-ñòèìóëÿöèè. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ âëèÿ-
íèå ýòèõ ïðîöåññîâ ìîæíî íåñêîëüêî óìåíüøèòü, åñëè èñïîëü-
çîâàòü ñòóïåí÷àòûå èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè (ðèñ. 4.10). 
Ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ ïðîÿâëÿëèñü ïðè ñðàâíåíèè âûçâàííîé 
àêòèâíîñòè ïîä äåéñòâèåì îäíîé è òîé æå ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè 
âî âòîðîé ôàçå ïîñëå áîëåå íèçêîé èëè áîëåå âûñîêîé ÷àñòîòû â 
ïåðâîé ôàçå. ×àñòîòà âûçâàííîé èìïóëüñàöèè âåðåòåíà áûëà 
âûøå, åñëè åé ïðåäøåñòâîâàëà áîëåå íèçêàÿ ÷àñòîòà ñòèìóëÿöèÿ 
(ëåâûå ïàíåëè íà ðèñ. 4.10), è ìåíüøå â äðóãîì ñëó÷àå (ïðàâûå 
ïàíåëè).  

Ðèñ. 4.11. Ðåàêöèè ïåðâè÷íî-
ãî îêîí÷àíèÿ m. plantaris, 
çàðåãèñòðèðîâàííûå â èçî-
ìåòðè÷åñêèõ óñëîâèÿõ â îò-
âåò íà ëèíåéíûå èçìåíåíèÿ 
÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ñòàòè-
÷åñêîãî γ-àêñîíà (ïî Kostyu-
kov, Cherkassky, 1997). 

Öèôðàìè îáîçíà÷åíû êîëè÷å-
ñòâà ñïàéêîâ â êàæäîé èç ôàç 
èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû; ñëåäóåò îá-
ðàòèòü âíèìàíèå íà æåñòêóþ 
ïðèâÿçêó ñïàéêîâ ê ñòèìóëàì è 
äåëåíèå ÷àñòîòû ðàçðÿäîâ  

 
Ãèñòåðåçèñíûé õàðàêòåð ðåàêöèé ìûøå÷íûõ âåðåòåí ïðîÿâ-

ëÿëñÿ âî âðåìÿ ìåäëåííûõ èçìåíåíèé ÷àñòîòû ôóçèìîòîðíîé 
ñòèìóëÿöèè (ðèñ. 4.11). Ïðè óâåëè÷åíèè ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè 
ðåàêöèÿ áûëà âûðàæåíà áîëüøå, à ïðè ñíèæåíèè — ìåíüøå. Â 
ñëó÷àå âûðàæåííîé ïðèâÿçêè ñïàéêîâ ê îòäåëüíûì ñòèìóëàì 
(driving), ïðè óìåíüøåíèè ÷àñòîòû ïðîÿâëÿëñÿ ýôôåêò äåëåíèÿ 
÷àñòîòû (ðèñ. 4.11, à). Â ýòèõ óñëîâèÿõ ïîâûøåíèå ýôôåêòèâíî-
ñòè ñòèìóëÿöèè â ôàçàõ óâåëè÷åíèÿ ÷àñòîòû ìîãëî îáåñïå÷è-
âàòüñÿ ãåíåðàöèåé äîïîëíèòåëüíûõ ñïàéêîâ (ðèñ. 4.11, á, â). 

Ïðèâåäåííûå ðåçóëüòàòû óêàçûâàþò íà íåîáõîäèìîñòü ó÷åòà 
âçàèìîäåéñòâèÿ ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ, ôîðìèðóåìûõ, êàê â 
âåðåòåíàõ, òàê è íåïîñðåäñòâåííî â ìûøöå. Áîëåå òðàäèöèîííî, 
òðàêòîâêà ïðîÿâëåíèÿ ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ â èìïóëüñàöèè 
âåðåòåííûõ îêîí÷àíèé áàçèðóåòñÿ, â îñíîâíîì, íà ïðåäñòàâëå-
íèÿõ î òèêñîòðîïíûõ ñâîéñòâàõ èíòðàôóçàëüíûõ ìûøå÷íûõ âå-
ðåòåí (×åðêàññêèé, Êîñòþêîâ, 1990; Proske et al., 1993).  
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ИИММППУУЛЛЬЬССННААЯЯ    ААККТТИИВВННООССТТЬЬ  ММООТТООННЕЕЙЙРРООННООВВ  
 
5.1. ОРГАНИЗАЦИЯ СЕГМЕНТАРНЫХ И НИСХОДЯЩИХ   
СИНАПТИЧЕСКИХ ВХОДОВ К МОТОНЕЙРОНАМ 

 
Àíàëèçèðóÿ äèíàìèêó ðåàëüíûõ äâèæåíèé, ñëåäóåò ó÷èòûâàòü 
îñîáåííîñòè ïðåîáðàçîâàíèÿ ñåãìåíòàðíîé è íèñõîäÿùåé àêòèâ-
íîñòè íà óðîâíå ñïèííîãî ìîçãà. Âàæíåéøóþ ðîëü â ýòîì èãðà-
þò ìîòîíåéðîíû, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò òðàíñôîðìàöèþ àêòèâ-
íîñòè íåéðîíîâ ðàçëè÷íûõ äâèãàòåëüíûõ öåíòðîâ â êîìàíäû ñî-
êðàùåíèÿ è ðàññëàáëåíèÿ ñêåëåòíûõ ìûøö. Êîíöåïöèÿ î ìîòî-
íåéðîíàõ êàê îáùåì êîíå÷íîì ïóòè ê ìûøöàìè, ðàçðàáîòàííàÿ 
Øåððèíãòîíîì (Sherrington, 1906, 1925), óêàçûâàåò íà ïðèíöè-
ïèàëüíî âàæíóþ ðîëü ýòèõ êëåòîê äëÿ äâèãàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ 
îðãàíèçìà. Âñå äâèæåíèÿ, êàê îòíîñèòåëüíî ïðîñòûå, áàçèðóþ-
ùèåñÿ íà ðåôëåêòîðíûõ êîìïîíåíòàõ, íàïðèìåð, êîëåííûé 
ðåôëåêñ, ïîääåðæàíèå ïîçû, ëîêîìîöèÿ èëè äûõàíèå, òàê è âû-
ñîêîêîîðäèíèðîâàííûå äâèãàòåëüíûå çàäà÷è, òðåáóþùèå ïîâû-
øåííîé òî÷íîñòè èñïîëíåíèÿ (èãðà íà ïèàíèíî, ðå÷ü è ò.ä.), â 
êîíå÷íîì ñ÷åòå îáåñïå÷èâàþòñÿ êîíêðåòíûì ïàòòåðíîì àêòèâà-
öèè áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ìîòîíåéðîííûõ ïîïóëÿöèé. Ïîñêîëü-
êó ìîòîíåéðîíû íåïîñðåäñòâåííî óïðàâëÿþò ìûøå÷íûì ñîêðà-
ùåíèåì, õàðàêòåð ïðåîáðàçîâàíèÿ àêòèâíîñòè, ïîñòóïàþùåé ê 
íèì èç ìíîãî÷èñëåííûõ èñòî÷íèêîâ, âî ìíîãîì ïðåäîïðåäåëÿ-
åòñÿ îñîáåííîñòÿìè ìûøå÷íîé äèíàìèêè. Ïî-âèäèìîìó, çíà÷è-
òåëüíàÿ èíåðöèîííîñòü ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ òðåáóåò  îò ìî-
òîíåéðîíîâ íàëè÷èÿ òàêèõ äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ, êîòîðûå ìîã-
ëè áû êîìïåíñèðîâàòü íåäîñòàòî÷íî âûñîêèå ñêîðîñòíûå ïàðà-
ìåòðû ñîêðàùåíèÿ ìûøöû.  

Ñõåìà ñèñòåì êîíòðîëÿ âîçáóäèìîñòè ìîòîíåéðîíîâ ïðèâå-
äåíà íà ðèñ. 5.1. Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì ñèñòåìà òî÷-
íîãî è áûñòðîãî çàäàíèÿ âðåìåííîãî òå÷åíèÿ ïðîèçâîëüíûõ 
äâèæåíèé, âêëþ÷åíèÿ — âûêëþ÷åíèÿ è òåêóùåãî êîíòðîëÿ ðèò-
ìè÷åñêèõ äâèæåíèé (ëîêîìîöèÿ è äð.), àôôåðåíòíûõ ðåôëåêñîâ 
è ïðîèçâîëüíûõ äâèãàòåëüíûõ àêòîâ îáåñïå÷èâàåòñÿ âîçáóæäàþ-
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ùèìè è òîðìîçÿùèìè ñèíàïòè÷åñêèìè âîçäåéñòâèÿìè íà ìîòî-
íåéðîíû ñ èñïîëüçîâàíèåì ãëóòàìàòà, ÃÀÌÊ è ãëèöèíà (Rekling 
et al., 2000). Ýòè òðàíñìèòòåðû âûçûâàþò àêòèâàöèþ èîíîòðîï-
íûõ ðåöåïòîðîâ, êîòîðûå ãåíåðèðóþò ñèíàïòè÷åñêèé òîê â ìî-
òîíåéðîíàõ; òðàíñìåìáðàííûå òîêè ñóììèðóþòñÿ è, â ñîîòâåòñò-
âèè ñ âíóòðåííèìè ìåìáðàííûìè ñâîéñòâàìè, ïðåîáðàçóþòñÿ â 
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïîòåíöèàëîâ äåéñòâèÿ (ÏÄ), êîòîðûå çàïóñ-
êàþò ìûøå÷íîå ñîêðàùåíèå. Ìîäóëèðóþùèå ñèñòåìû ñ  ïîìî-
ùüþ àìèíîâ, ïåïòèäîâ è äðóãèõ òðàíñìèòòåðîâ äåéñòâóþò ãëàâ-
íûì îáðàçîì ÷åðåç ìåòàáîòðîïíûå ðåöåïòîðû, ïðè ýòîì ñóùåñò-
âåííî áîëåå ìåäëåííàÿ è äîëãîâðåìåííàÿ ìîäèôèêàöèÿ âîçáó-
äèìîñòè ìîòîíåéðîíîâ  îñóùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç èçìåíåíèÿ ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ ïîñòñèíàïòè÷åñêèõ èîííûõ êàíàëîâ â ðåçóëüòàòå 
ïðåñèíàïòè÷åñêîãî âûäåëåíèÿ ìåäèàòîðîâ. Ìîäóëÿòîðíûå ñèñ-
òåìû èçìåíÿþò âîçáóäèìîñòü ìîòîíåéðîíîâ â ñîîòâåòñòâèè ñ 
öèêëè÷íîñòüþ ñîí — áîäðñòâîâàíèå, ñòåïåíüþ âíèìàíèÿ, è 
âëèÿíèåì ïðåäøåñòâóþùåãî ìîòîðíîãî îïûòà. 

 
 

 
 
 

Ðèñ. 5.1. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå îñíîâíûõ ñèñòåì êîíòðîëÿ âîç-
áóäèìîñòè ìîòîíåéðîíîâ (ïî Rekling et al., 2000) 
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Â îáùèõ ÷åðòàõ ñõåìà àíàòîìè÷åñêîé è ôóíêöèîíàëüíîé îð-
ãàíèçàöèè ñèíàïòè÷åñêèõ âõîäîâ ê ìîòîíåéðîíàì ïðåäñòàâëåíà 
íà ðèñ. 5.2. Îñíîâíûå ñèíàïòè÷åñêèå âõîäû ê ÷åðåïíî-ìîçãîâûì 
è ñïèíàëüíûì ìîòîíåéðîíàì ïîñòóïàþò îò ïðåìîòîðíûõ íåéðî-
íîâ, êîòîðûå ïðåèìóùåñòâåííî ðàñïîëîæåíû â íåïîñðåäñòâåí-
íîé áëèçîñòè ê ìîòîíåéðîííûì ïóëàì; èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿþò: 
ïðÿìûå êîðòèêî- è ðóáðîñïèíàëüíûå ñèíàïòè÷åñêèå êîíòàêòû ñ 
ìîòîíåéðîíàìè, êîíòðîëèðóþùèìè ó ïðèìàòîâ äèñòàëüíóþ 
ìóñêóëàòóðó; âåñòèáóëîñïèíàëüíûå ïðîåêöèè ê ìîòîíåéðîíàì 
ìûøö, ïðèíèìàþùèõ ó÷àñòèå â ïîäåðæàíèè ïîçû; áóëüáîñïè-
íàëüíûå ïðîåêöèè ê ìîòîíåéðîíàì ìûøö, íåïîñðåäñòâåííî 
ó÷àñòâóþùèõ â äûõàòåëüíîì öèêëå. Â ñèñòåìó ïðåìîòîðíûõ íåé-
ðîíîâ âõîäÿò òàêæå è î÷åíü âàæíûå  ôóíêöèîíàëüíûå îáúåäè-
íåíèÿ èíòåðíåéðîíîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ãåíåðàöèþ ðèòìè÷åñêèõ 
ïðîãðàìì (ëîêîìîöèè, äûõàíèÿ è äð.). 

 
  

         
 
 

Ðèñ. 5.2. Ñõåìà àíàòîìè÷åñêîé è ôóíêöèîíàëüíîé  îðãàíèçàöèè ñèíàï-
òè÷åñêèõ âõîäîâ ê ìîòîíåéðîíàì (ïî Rekling et al., 2000). 

78



                       Импульсная  активность мотонейронов 
 

Ëîêàëüíûå ñåòè èíòåðíåéðîíîâ, âêëþ÷àÿ ïðåìîòîðíûå íåé-
ðîíû, îáåñïå÷èâàþò ïåðåäà÷ó  è ïðåîáðàçîâàíèå ìóëüòèñåíñîð-
íîé àôôåðåíòíîé èíôîðìàöèè îò ìûøö, ñóñòàâîâ è êîæè, à 
òàêæå åå âçàèìîäåéñòâèå ñ íèñõîäÿùèìè ñèíàïòè÷åñêèìè ñèã-
íàëàìè èç ïåðåäíåãî ìîçãà (â òîì ÷èñëå èç ìîòîðíîé êîðû), 
ìîçæå÷êà, ãîëóáîãî ïÿòíà, ÿäåð ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà è øâà, à 
òàêæå íåêîòîðûõ äðóãèõ ñóïðàñåãìåíòàðíûõ ñòðóêòóð. Ãëóòàìàò, 
ÃÀÌÊ è ãëèöèí ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûìè íåéðîòðàíñìèòòåðàìè â 
ñåòÿõ ïðåìîòîðíûõ è ïðîìåæóòî÷íûõ íåéðîíîâ, íî îíè òàêæå 
èñïîëüçóþòñÿ â íåêîòîðûõ íèñõîäÿùèõ ïðîåêöèÿõ, ïîñòóïàþùèõ 
â ñïèííîé ìîçã èç ìîñòà è ñòâîëà ìîçãà.  Òðàíñìèòòåðû â ïðî-
åêöèîííûõ ñèñòåìàõ, áåðóùèõ ñâîå íà÷àëî â ÿäðàõ ñòâîëà è ìîñ-
òà è îáåñïå÷èâàþùèõ ìîäóëÿöèþ âîçáóäèìîñòè ìîòîíåéðîíîâ, 
âêëþ÷àþò ñåðîòîíèí (5-ãèäðîêñèòðèïòàìèí, 5-HT), íîðàäðåíà-
ëèí (íîðýïèíåôðèí, NE),  òèðîòðîïèí-âûñâîáîæäàþùèé ãîð-
ìîí (thyrotropin-releasing hormone, TRH), ñóáñòàíöèþ Ð (SP), è 
ìíîæåñòâî äðóãèõ ïåïòèäîâ.  

Äâèãàòåëüíàÿ åäèíèöà — ìîòîíåéðîí è ïîïóëÿöèÿ ìûøå÷-
íûõ âîëîêîí, êîòîðûå îí èííåðâèðóåò, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí 
èç âàæíåéøèõ ôóíêöèîíàëüíûõ ýëåìåíòîâ ñèñòåìû äâèãàòåëüíî-
ãî êîíòðîëÿ. Áåðêîì è ñîàâò. (Burke et al., 1971; Burke, 1974; 
Burke, Edgerton, 1975) ïðåäëîæåíà êëàññèôèêàöèÿ äâèãàòåëüíûõ 
åäèíèö, â îñíîâó êîòîðîé ïîëîæåíû äâà ïàðàìåòðà: ñêîðîñòü 
ñîêðàùåíèÿ ñîâîêóïíîñòè ìûøå÷íûõ âîëîêîí, ïðèíàäëåæàùèõ 
äàííîé äâèãàòåëüíîé åäèíèöå, è èõ óñòîé÷èâîñòü ê óòîìëåíèþ. 
Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèì âûäåëåíû òðè îñíîâíûõ òèïà äâèãàòåëü-
íûõ åäèíèö: FF — áûñòðûå, óòîìëÿåìûå, FR — áûñòðûå, óñòîé-
÷èâûå ê óòîìëåíèþ, S — ìåäëåííûå, âåñüìà óñòîé÷èâûå ê óòîì-
ëåíèþ. Ìîòîíåéðîíû, ïðèíàäëåæàùèå ðàçëè÷íûì òèïàì äâèãà-
òåëüíûõ åäèíèö, ðàçëè÷àþòñÿ ïî âåëè÷èíå. Êëåòêè ñ íàèáîëü-
øåé ñîìîé èìåþò àêñîíû íàèáîëüøåãî äèàìåòðà, êîòîðûå â 
ñâîþ î÷åðåäü ïðîâîäÿò ÏÄ ñ íàèâûñøåé ñêîðîñòüþ è îáðàçóþò 
íàèáîëåå ìîùíûå òåðìèíàëüíûå ðàçâåòâëåíèÿ (Barret, Crill, 
1974). Òàêèì îáðàçîì, íàèáîëüøèå ìîòîíåéðîíû ôîðìèðóþò 
ñàìûå êðóïíûå è áûñòðûå äâèãàòåëüíûå åäèíèöû. È íàîáîðîò, 
íàèìåíüøèå ìîòîíåéðîíû ñ íåáîëüøîé ñêîðîñòüþ ïðîâåäåíèÿ 
èìåþò íåáîëüøèå òåðìèíàëüíûå ðàçâåòâëåíèÿ è èííåðâèðóþò 
ìåäëåííûå ìûøå÷íûå âîëîêíà,  îáðàçóÿ  äâèãàòåëüíûå åäèíèöû 
òèïà S. 

Õåííåìàíîì è ñîàâò. (Henneman, Mendel, 1981) áûëà ïðåä-
ëîæåíà ñõåìà ïîñëåäîâàòåëüíîé àêòèâàöèè äâèãàòåëüíûõ åäèíèö 
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ïðè ïðîèçâîëüíîì ñîêðàùåíèè ìûøöû, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòî-
ðîé  äâèãàòåëüíûå åäèíèöû ðåêðóòèðóþòñÿ â ïîðÿäêå ñíèæåíèÿ 
èõ óñòîé÷èâîñòè ê óñòàëîñòè. Âíà÷àëå àêòèâèðóþòñÿ íàèáîëåå 
ìåäëåííûå äâèãàòåëüíûå åäèíèöû, óñòîé÷èâûå ê óòîìëåíèþ, 
ïðè ýòîì áîëåå ìîùíûå, íî è áûñòðåå óòîìëÿþùèåñÿ åäèíèöû, 
ðåçåðâèðóþòñÿ äëÿ ñîçäàíèÿ êîðîòêèõ è èíòåíñèâíûõ ñîêðàùå-
íèé (ðèñ. 5.3, 5.4). 

 
Ðèñ. 5.3. Àêòèâàöèÿ äâèãàòåëüíûõ åäèíèö 
è èçìåíåíèå èõ ÷àñòîòû â çàâèñèìîñòè îò 
ðàçâèâàåìîãî óñèëèÿ (ïî Gydikov, Kosarov, 
1973). 

Ðåãèñòðàöèÿ îòäåëüíûõ äâèãàòåëüíûõ 
åäèíèö â m. biceps brachii ÷åëîâåêà, íîðìèðîâêà 
óñèëèÿ ïî ìàêñèìàëüíîé ñèëå èçîìåòðè÷åñêîãî 
ñîêðàùåíèÿ Tmax 

 
 

Âñëåäñòâèå ìåíüøåãî ðàçìåðà ìîòîíåéðîíîâ, èííåðâè-
ðóþùèõ áîëåå ìåäëåííûå äâèãàòåëüíûå åäèíèöû, èõ âõîäíîå 
ñîïðîòèâëåíèå âûøå, ïîýòîìó â ñîîòâåòñòâèè ñ çàêîíîì Îìà äëÿ 
âûçîâà óñòîé÷èâîãî ðàçðÿäà íåîáõîäèì áîëåå íèçêèé óðîâåíü 
òðàíññèíàïòè÷åñêîé àêòèâàöèè êëåòêè è, ñîîòâåòñòâåííî, ýô-
ôåêòèâíîãî ñèíàïòè÷åñêîãî òîêà (Redman, 1976). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Ðèñ. 5.4. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå àêòèâàöèè ïóëà ìîòîíåéðîíîâ â 
òåðìèíàõ çàâèñèìîñòè ìûøå÷íîé ñèëû îò âåëè÷èíû ýôôåêòèâíîãî ñè-
íàïòè÷åñêîãî òîêà íà èõ ìåìáðàíå (ïî Heckman, Binder, 1991): 
à — íîðìèðîâàííàÿ çàâèñèìîñòü òîê — ñèëà äëÿ îòäåëüíûõ äâèãàòåëüíûõ åäèíèö, 
ïðèíàäëåæàùèõ òðåì îñíîâíûì ãðóïïàì: S (slow — ìåäëåííûõ), FR (fast fatigue 
resistant — áûñòðûõ, óñòîé÷èâûõ ê óñòàëîñòè), FF (fast fatigable — áûñòðûõ, ñ áûñò-
ðûì ðàçâèòèåì óñòàëîñòè); íîðìèðîâêà ìàêñèìàëüíûìè çíà÷åíèÿìè ðàçâèâàåìîãî 
óñèëèÿ; ïóíêòèðíûå ëèíèè îãðàíè÷èâàþò äèàïàçîí óñèëèé, ãåíåðèðóåìûõ ìîòîíåéðî-
íàìè â ïåðâè÷íîì äèàïàçîíå çàâèñèìîñòè òîê — ÷àñòîòà; á — ðåçóëüòèðóþùàÿ çàâè-
ñèìîñòü òîê — ñèëà äëÿ öåëîé ìûøöû, ïîñòðîåííàÿ â ïðåäïîëîæåíèè ëèíåéíîé ñóì-
ìàöèè ñèëû îòäåëüíûõ äâèãàòåëüíûõ åäèíèö 
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Çàâèñèìîñòü ñòàöèîíàðíîãî óñèëèÿ, ðàçâèâàåìîãî îäèíî÷-
íîé äâèãàòåëüíîé åäèíèöåé, îò âåëè÷èíû ýôôåêòèâíîãî ñèíàï-
òè÷åñêîãî òîêà èìååò ñèãìîâèäíóþ ôîðìó; äëÿ îñíîâíûõ òèïîâ 
äâèãàòåëüíûõ åäèíèö êðèâûå òîê — ñèëà ñõåìàòè÷åñêè èçîáðà-
æåíû íà ðèñ. 5.4, à. Ðåçóëüòèðóþùàÿ çàâèñèìîñòü òîê — ñèëà, 
ïîñòðîåííàÿ äëÿ öåëîé ìûøöû, èñõîäÿ èç ïðåäïîëîæåíèÿ ëè-
íåéíîé ñóììàöèè óñèëèé îòäåëüíûõ äâèãàòåëüíûõ åäèíèö, òàê-
æå èìååò ñèãìîâèäíóþ ôîðìó (ðèñ. 5.4, á). Ñëåäóåò îáðàòèòü 
âíèìàíèå íà ïîðîãîâûé õàðàêòåð ýòîé çàâèñèìîñòè, åå íåáîëü-
øóþ êðóòèçíó ïðè íåáîëüøèõ óðîâíÿõ ñèëû, íàëè÷èå ëèíåéíîãî 
ó÷àñòêà ñ ìàêñèìàëüíîé êðóòèçíîé â äèàïàçîíå ïðîìåæóòî÷íûõ 
çíà÷åíèé è íàñûùåíèå ïðè ìàêñèìàëüíûõ óñèëèÿõ öåëîé ìûø-
öû (Heckman, Binder, 1991). 

Ïî-âèäèìîìó, îñîáåííîñòè ãåíåðèðîâàíèÿ ñèëû îòäåëüíûìè 
äâèãàòåëüíûìè åäèíèöàìè è ïîñëåäîâàòåëüíûé õàðàêòåð èõ àê-
òèâàöèè îáåñïå÷èâàþò âîçìîæíîñòü ïëàâíîãî ðåãóëèðîâàíèÿ ñè-
ëû, ðàçâèâàåìîé öåëîé ìûøöåé. Ñ îäíîé ñòîðîíû, ìîíîòîííàÿ 
ôîðìà çàâèñèìîñòè ñèëû ìûøöû îò óðîâíÿ àêòèâíîñòè âñåãî 
ïóëà ìîòîíåéðîíîâ, åå èííåðâèðóþùèõ, ñîçäàåò ïðåäïîñûëêè 
äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ óñòîé÷èâîñòè äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû. Ñ äðó-
ãîé ñòîðîíû, íåëèíåéíîñòü ýòîé çàâèñèìîñòè â âèäå åå ïîðîãî-
âîãî õàðàêòåðà,  ìîæåò îáåñïå÷èâàòü ðåæåêöèþ íåèçáåæíîé îêî-
ëîïîðîãîâîé àêòèâíîñòè ìîòîíåéðîíîâ ïîä âëèÿíèåì îãðîìíîãî 
êîëè÷åñòâà ñèíàïòè÷åñêèõ âõîäîâ. 

 
5.2. ДИНАМИЧЕСКИЕ СВОЙСТВА ИМПУЛЬСНОЙ АКТИВНОСТИ 
СПИНАЛЬНЫХ МОТОНЕЙРОНОВ 

 
Ìîòîíåéðîíû ðàçðÿæàþòñÿ íåïðåðûâíî â îòâåò íà óñòîé÷èâóþ 
ñâåðõïîðîãîâóþ àêòèâàöèþ âîçáóæäàþùèõ âõîäîâ (ðèñ. 5.5). Âû-
ñîêî÷àñòîòíàÿ ñòèìóëÿöèÿ ïåðèôåðè÷åñêèõ àôôåðåíòîâ, 
îáðàçóþùèõ ìîíîñèíàïòè÷åñêèå êîíòàêòû ñ ìîòîíåéðîíîì, 
âûçûâàåò ýôôåêòèâíóþ ñóììàöèþ  ïîñëåäîâàòåëüíûõ ÂÏÑÏ è 
óñòîé÷èâóþ äåïîëÿðèçàöèþ êëåòî÷íîé ìåìáðàíû. Ïðè ýòîì ÏÄ, 
õîòÿ è âîçíèêàþò ïðåèìóùåñòâåííî íà âåðøèíàõ îòäåëüíûõ 
ÂÏÑÏ, ÷àñòîòà èìïóëüñàöèè îïðåäåëÿåòñÿ ñðåäíèì óðîâíåì 
äåïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû è ïîâûøàåòñÿ ïðè ðîñòå ÷àñòîòû 
ñòèìóëÿöèè. Ïðè äëèòåëüíîé òðàíññèíàïòè÷åñêîé àêòèâàöèè 
ìîòîíåéðîíîâ ñòàíîâèòñÿ çàìåòíûì õàðàêòåðíîå àäàïòàöèîííîå 
ñíèæåíèå ÷àñòîòû ðàçðÿäà.  

81



Глава  5 
 

 

Ðèñ. 5.5. Ðåàêöèè ìîòîíåéðîíà íà âûñîêî÷àñòîò-
íóþ ñòèìóëÿöèþ ãîìîíèìíûõ àôôåðåíòîâ (ïî 
Êîñòþêîâó, 1982). 

Âíóòðèêëåòî÷íîå îòâåäåíèå îò ìîòîíåéðîíà ñ 
ìîíîñèíàïòè÷åñêèìè âõîäàìè îò n. hamstring; ïîêàçàíû 
ðåàêöèè êëåòêè íà ñòèìóëÿöèþ ýòîãî íåðâà (ñèëîé 4 
ïîðîãà) ïàðíûìè ñòèìóëàìè (âåðõíÿÿ ïàíåëü) è ðèòìè÷å-
ñêèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ñòèìóëîâ (äâå íèæíèå 
ïàíåëè, íà êîòîðûõ óêàçàíà òàêæå ÷àñòîòà ñòèìóëÿ-
öèè); íàä ðåãèñòðàöèÿìè ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà êëåò-
êè ïðèâåäåíû ðåãèñòðàöèè ïîòåíöèàëà äîðñàëüíîé ïî-
âåðõíîñòè ñïèííîãî ìîçãà â ñåãìåíòå L7  

 
 
 

 
Ñïèíàëüíûå ìîòîíåéðîíû èìåþò äîñòàòî÷íî êðóïíóþ ñî-

ìó, ÷òî ïîçâîëÿåò îñóùåñòâëÿòü äëèòåëüíîå ìèêðîýëåêòðîäíûå 
îòâåäåíèå ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà è ðåãèñòðèðîâàòü óñòîé÷è-
âóþ èìïóëüñíóþ àêòèâíîñòü ïðè ïðîïóñêàíèè äåïîëÿðèçóþùåãî 
òîêà ÷åðåç îòâîäÿùèé ìèêðîýëåêòðîä, ÷àñòîòà âûçâàííîé èì-
ïóëüñàöèè óìåíüøàåòñÿ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè (ðèñ. 5.6). Âðåìåí-
íûå ïàðàìåòðû ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ íå îñòàþòñÿ ïîñòî-
ÿííûìè ïðè èçìåíåíèè èíòåíñèâíîñòè ñòèìóëÿöèè. Ê 
ïðîöåññó áûñòðîé àäàïòàöèè ñ ïîñòîÿííîé âðåìåíè ïî-
ðÿäêà äåñÿòêîâ ìèëëèñåêóíä ñ óâåëè÷åíèåì ñèëû òîêà îáû÷-
íî äîáàâëÿåòñÿ áîëåå ìåäëåííîå óáûâàíèå ÷àñòîòû, äëÿùåå-
ñÿ  äåñÿòêè ñåêóíä. Êðîìå òîãî, ñ èçìåíåíèåì ñèëû òîêà èçìå-
íÿþòñÿ ïîñòîÿííûå âðåìåíè ðàçëè÷íûõ êîìïîíåíòîâ ïåðåõîä-
íûõ ïðîöåññîâ. Ïåðåõîäíûå õàðàêòåðèñòèêè, ðåãèñòðèðóåìûå 
êàê âðåìåííîå òå÷åíèå ìãíîâåííîé ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè 
ìîòîíåéðîíîâ, âûçûâàåìîé ñòóïåí÷àòîé äåïîëÿðèçàöèåé èõ 
ìåìáðàíû, íàïîìèíàþò ñîîòâåòñòâóþùèå õàðàêòåðèñòèêè 
ëèíåéíûõ ñèñòåì ïðîïîðöèîíàëüíî-äèôôåðåíöèàëüíîé ÷óâ-
ñòâèòåëüíîñòè. Ïðåîáðàçîâàíèå äåïîëÿðèçóþùåãî òîêà â ÷àñ-
òîòó èìïóëüñàöèè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñóùåñòâåííî íåëèíåéíûé 
ïðîöåññ, ïîäîáíûé ðåàêöèÿì òàê íàçûâàåìûõ ñèñòåì îäíîñòî-
ðîííåãî äàò÷èêà ïðîèçâîäíîé, êàêèìè, ïî ñóòè, ÿâëÿþòñÿ öåí-
òðàëüíûå íåéðîíû (Ìèëñóì, 1969). 

Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ â ñàìîì íà÷àëå ïðîïóñêàíèÿ òîêà ðåãèñò-
ðèðóåòñÿ äóáëåò (äâà ñïàéêà ñ èíòåðâàëîì ìåíåå 20 ìñ); îí  ÿâ-
ëÿåòñÿ ÷àñòüþ ïåðâîíà÷àëüíîé ôàçû àäàïòàöèè (0,5—1 ñ), âî âðå-
ìÿ êîòîðîé ÷àñòîòà ðàçðÿäà ðåçêî ïàäàåò. Ñëåäóþùàÿ ôàçà 
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îáû÷íî ðàçäåëÿåòñÿ íà ðàííèé (äëèòåëüíîñòüþ îêîëî 2 ñ) è 
ïîçäíèé ïåðèîäû, ïîñëåäíèé èç êîòîðûõ äëèòñÿ íåñêîëüêî äå-
ñÿòêîâ ñåêóíä, âïëîòü äî äîñòèæåíèÿ îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿííîé  
÷àñòîòû  ðàçðÿäà.   

 
Ðèñ. 5.6 Ïåðåõîäíûå ïðîöåññû 
ïðåîáðàçîâàíèÿ ñòóïåí÷àòîé 
äåïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû ìî-
òîíåéðîíîâ â ÷àñòîòó ðàçðÿäà 
(ïî Êîñòþêîâó, Êðûæàíîâ-
ñêîìó, 1982):   
à — ìîòîíåéðîí èêðîíîæíîé ìûø-
öû; á — ìîòîíåéðîí m. quadriceps; 
ïî îñè àáñöèññ — âðåìÿ îò ìîìåí-
òà âêëþ÷åíèÿ òîêà, ïî îñè îðäè-
íàò — ìãíîâåííàÿ ÷àñòîòà âûçâàí-
íîé èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè 

 
 
 

 
Ïàðàìåòðû ïåðâîíà÷àëüíîé àäàïòàöèè òåñíî ñâÿçàíû  ñ àì-

ïëèòóäîé è äëèòåëüíîñòüþ ñëåäîâîé ãèïåðïîëÿðèçàöèè 
(Baldissera et al., 1978; Kernell, Sjoholm, 1973). Ïåðâîíà÷àëüíàÿ 
àäàïòàöèÿ â îïðåäåëåííîé ìåðå îáóñëîâëåíà âõîäîì â êëåòêó 
Ñà2+ ïðè ãåíåðàöèè ïåðâûõ ñïàéêîâ, îäíàêî áëîêàäà ýòîãî ïðî-
öåññà ïîëíîñòüþ íå óñòðàíÿåò áûñòðîãî ïàäåíèÿ ÷àñòîòû â íà÷à-
ëå ðàçðÿäà (Sawczuk et al., 1997). Ïåðâîíà÷àëüíàÿ àäàïòàöèÿ òàê-
æå ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ èçìåíåíèÿìè â ïðîöåññå èíàêòèâàöèè 
íàòðèåâûõ êàíàëîâ, ðàñïîëîæåííûõ â îáëàñòè íà÷àëüíîãî ñåã-
ìåíòà àêñîíà (Schwindt,  Crill, 1982). Â ïåðâîíà÷àëüíîé àäàïòà-
öèè ìîæåò ïðèíèìàòü ó÷àñòèå è ñìåøàííûé êàòèîííûé òîê, àê-
òèâèðóåìûé ãèïåðïîëÿðèçàöèåé è èìåþùèé ïîëîæèòåëüíûé ïî-
òåíöèàë ðåâåðñèè ïî îòíîøåíèþ ê ïîòåíöèàëó ïîêîÿ (Spain et 
al., 1991). Çàìåäëåíèå ÷àñòîòû ðàçðÿäà âî âðåìÿ áûñòðîé è ïîçä-
íåé àäàïòàöèè ìîæåò îòðàæàòü ïðîãðåññèâíîå óâåëè÷åíèå âûõî-
äÿùèõ  è óìåíüøåíèå âõîäÿùèõ òîêîâ (Sawczuk et al., 1995a, b). 
Ìåäëåííîå ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè Ca2+ â êëåòêå  ìîæåò óä-
ëèíÿòü ïåðèîä ïîâûøåííîé êàëüöèé-çàâèñèìîé êàëèåâîé ïðî-
âîäèìîñòè. Ïîçäíÿÿ àäàïòàöèÿ íå óñòðàíÿåòñÿ áëîêàòîðàìè Ñà2+ 
êàíàëîâ, ïîëàãàþò, ÷òî îíà ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ öåëûì ðÿäîì 
Ñà2+-íåçàâèñèìûõ ìåõàíèçìîâ (Sawczuk et al., 1997).  
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Ðèñ. 5.7. Èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû èì-
ïóëüñàöèè ìîòîíåéðîíà ïðè äëè-
òåëüíûõ èíúåêöèÿõ äåïîëÿðè-
çóþùåãî òîêà, ïðîïóñêàåìîãî ÷å-
ðåç îòâîäÿùèé ìèêðîýëåêòðîä (ïî  
Schwindt, Crill,  1982): 
à — èìïóëüñàöèÿ, âûçûâàåìàÿ â êëåòêå 
ïðè ñèëå òîêà, ñîîòâåòñòâåííî: â ïåð-
âè÷íîì äèàïàçîíå (1), íà ãðàíèöå ïåð-
âè÷íîãî è âòîðè÷íîãî äèàïàçîíîâ (1—2), 
âî âòîðè÷íîì äèàïàçîíå (2); äâå íèæíèå 
òðàåêòîðèè áåç ÏÄ çàðåãèñòðèðîâàíû â 
îòñóòñòâèå äåïîëÿðèçóþùåãî òîêà; á — 
çàâèñèìîñòü òîê — ÷àñòîòà, ïîñòðîåí-
íàÿ ïî ðåçóëüòàòàì ýêñïåðèìåíòà, 
ïðèâåäåííîì íà à; ñòðåëêàìè îòìå÷åíû 
äàííûå, ïîëó÷åííûå  ïî ðåãèñòðàöèÿì, 
ïðåäñòàâëåííûì íà à 

  
 
 
 
 

Óñòàíîâèâøèéñÿ óðîâåíü ÷àñòîòû ðàçðÿäà ïðåòåðïåâàåò òàê-
æå äîñòàòî÷íî ñëîæíûå èçìåíåíèÿ ñ ðîñòîì èíòåíñèâíîñòè äå-
ïîëÿðèçàöèè êëåòî÷íîé ìåìáðàíû (Kernell, 1965a, b). Ôîðìà çà-
âèñèìîñòè òîê — ÷àñòîòà îáû÷íî õîðîøî àïïðîêñèìèðóåòñÿ äâó-
ìÿ ëèíåéíûìè ó÷àñòêàìè, òàê íàçûâàåìûìè “ïåðâè÷íûì” è 
“âòîðè÷íûì” äèàïàçîíàìè (ðèñ. 5.7). Êðóòèçíà ñòàòè÷åñêîé õà-
ðàêòåðèñòèêè âî âòîðè÷íîì äèàïàçîíå â 2…6 ðàç ïðåâûøàåò åå 
êðóòèçíó â ïåðâè÷íîì äèàïàçîíå èìïóëüñàöèè. Îäèí èç ãëàâíûõ 
äåòåðìèíàíòîâ ñâîéñòâ óñòîé÷èâîãî ðàçðÿäà ñâÿçàí ñ ïàðàìåòðà-
ìè èçìåíåíèÿ ïðîâîäèìîñòè ìåìáðàíû âî âðåìÿ ñëåäîâîé ãè-
ïåðïîëÿðèçàöèè êëåòîê, âàæíóþ ðîëü òàêæå èãðàþò àêêîìîäà-
öèîííûå ñâîéñòâà íà÷àëüíîãî ñåãìåíòà àêñîíà è êàê ðåçóëüòàò 
ýòîãî — ïîâûøåíèå ïîðîãà ãåíåðàöèè ÏÄ ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ 
èíòåíñèâíîñòè äåïîëÿðèçóþùèõ âîçäåéñòâèé íà ñîìó êëåòêè 
(ðèñ. 5.7, à). Ïîâûøåíèå ÷àñòîòû ðàçðÿäà ñîïðîâîæäàåòñÿ 
óìåíüøåíèåì àìïëèòóäû è äëèòåëüíîñòè ñëåäîâîé ãèïåðïîëÿðè-
çàöèè. 

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ïðåîáðàçîâàíèÿ 
óðîâíÿ äåïîëÿðèçàöèè êëåòî÷íîé ìåìáðàíû â ÷àñòîòó âûçâàííîé 
èìïóëüñàöèè ìîæåò, â ÷àñòíîñòè, èñïîëüçîâàòüñÿ ìåòîä ïî-
ñòðîåíèÿ ÷àñòîòíûõ õàðàêòåðèñòèê.  Ïðè ýòîì ðàçðÿä ìîòîíåé-

84



                       Импульсная  активность мотонейронов 
 

ðîíîâ âûçûâàåòñÿ ñ ïîìîùüþ ñèíóñîèäàëüíî-ìîäóëèðîâàííîãî 
òîêà, ìèíèìàëüíûå òåêóùèå çíà÷åíèÿ êîòîðîãî ïðåâûøàþò ïî-
ðîãîâûé óðîâåíü, íåîáõîäèìûé äëÿ âûçîâà óñòîé÷èâîé èìïóëü-
ñàöèè êëåòêè (Êîñòþêîâ, Êðûæàíîâñêèé, 1982). Ïîñëå îêîí÷à-
íèÿ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ, ñâÿçàííûõ  ñ àäàïòàöèîííûìè ïðî-
öåññàìè, ìîæíî çàðåãèñòðèðîâàòü îòíîñèòåëüíî ñòàáèëüíûå ïå-
ðèîäè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ìãíîâåííîé ÷àñòîòû èìïóëüñíîé àêòèâ-
íîñòè ñ ÷àñòîòîé ìîäóëèðóþùåãî ñèãíàëà (ðèñ. 5.8). Ïðè ñîîò-
âåòñòâóþùåì âûáîðå ñèëû òîêà â äèàïàçîíå ÷àñòîò ìîäóëÿöèè 
2—5 Ãö èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè áûëè äîñòà-
òî÷íî áëèçêèìè ê ñèíóñîèäàëüíûì (ðèñ. 5.8, á). 

  

Ðèñ. 5.8. Ìãíîâåííàÿ ÷àñòîòà 
èìïóëüñàöèè, âûçûâàåìîé â ìî-
òîíåéðîíàõ  ïðè ïðîïóñêàíèè 
ñèíóñîèäàëüíî-ìîäóëèðîâàííîãî 
òîêà (ïî Êîñòþêîâó, Êðûæàíîâ-
ñêîìó, 1982): 
à — èçìåíåíèå èìïóëüñíîé ðåàêöèè ìî-
òîíåéðîíà, èííåðâèðóþùåãî èêðîíîæ-
íóþ ìûøöó, ïðè ïîâûøåíèè ñðåäíåãî 
óðîâíÿ äåïîëÿðèçóþùåãî  òîêà è ïî-
ñòîÿíñòâå àìïëèòóäû è ÷àñòîòû êî-
ëåáàíèé; á — èçìåíåíèå èìïóëüñíîé 
ðåàêöèè ìîòîíåéðîíà, èííåðâèðóþùåãî 
÷åòûðåõãëàâóþ ìûøöó, ïðè èçìåíåíèè 
÷àñòîòû êîëåáàíèé äåïîëÿðèçóþùåãî 
òîêà; íà âåðõíèõ îñöèëëîãðàììàõ íà à 
è á ïîêàçàí òîê äåïîëÿðèçàöèè, íà 
íèæíèõ — ìãíîâåííàÿ ÷àñòîòà ðàçðÿäà 

(îòñ÷åò îò ïðÿìûõ ëèíèé ïîä çàïèñÿìè); óêàçàíà ÷àñòîòà ìîäóëÿöèè; ïóíêòèðîì 
íà íèæíåé ïðàâîé ïàíåëè ïðèâåäåíà òàêæå ñèíóñîèäàëüíàÿ àïïðîêñèìàöèÿ ìãíîâåí-
íîé ÷àñòîòû 

 
Íà áîëåå íèçêèõ ÷àñòîòàõ ìîäóëÿöèè îáû÷íî óâåëè÷èâàëèñü 

ãàðìîíè÷åñêèå èñêàæåíèÿ âûõîäíîãî ñèãíàëà; â âûñîêî÷àñòîò-
íîì äèàïàçîíå (10 Ãö è âûøå) ãàðìîíè÷åñêàÿ àïïðîêñèìàöèÿ 
çàïèñåé ìãíîâåííîé ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè ÷àñòî áûëà íåâîç-
ìîæíà âñëåäñòâèå íåáîëüøîãî êîëè÷åñòâà ðàçðÿäîâ íà îäèí ïå-
ðèîä êîëåáàíèÿ òîêà, ïðè ýòîì ÏÄ áûëè æåñòêî ïðèâÿçàíû ê 
ôàçàì íàðàñòàíèÿ ñèëû òîêà. Èçìåíåíèå ÷àñòîòû ìîäóëÿöèè â 
äèàïàçîíå 0,2—10 Ãö çàìåòíî íå âëèÿëî íà ñðåäíþþ ÷àñòîòó èì-
ïóëüñàöèè íåéðîíîâ; åå âåëè÷èíà áûëà äîñòàòî÷íî òåñíî ñâÿçàíà 
ñî ñðåäíèì çíà÷åíèåì òîêà äåïîëÿðèçàöèè. Îäíàêî æåñòêàÿ 
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ïðèâÿçêà ê êîëåáàíèÿì òîêà ïðè ïîâûøåíèè ÷àñòîòû ìîäóëÿöèè 
ìîãëà ïðèâîäèòü ê ïîâûøåíèþ èëè ñíèæåíèþ ñðåäíåé ÷àñòîòû. 
Óâåëè÷åíèå ÷àñòîòû ìîäóëÿöèè ñâûøå 20 Ãö âûçûâàëà "âûïàäå-
íèÿ" ÏÄ íà îòäåëüíûõ âîëíàõ òîêà, ïðè ýòîì ðàçðÿäû òàêæå ëî-
êàëèçîâàëèñü íà âîñõîäÿùèõ ôàçàõ òîêà. 

Ïîñòðîåíèå ÷àñòîòíûõ õàðàêòåðèñòèê ïðåîáðàçîâàíèÿ äåïî-
ëÿðèçàöèè êëåòî÷íîé ìåìáðàíû â ÷àñòîòó âûçâàííîé èìïóëüñà-
öèè ïðîèçâîäèëîñü â "ïåðâè÷íîì" äèàïàçîíå èìïóëüñàöèè ìîòî-
íåéðîíîâ. Àìïëèòóäíûå ïàðàìåòðû òîêà ïðè ýòîì îñòàâàëèñü 
ïîñòîÿííûìè, èçìåíÿëàñü òîëüêî ÷àñòîòà ìîäóëÿöèè, êàê ýòî 
ïîêàçàíî íà ðèñ. 5.8, á. 

 
Ðèñ. 5.9.  ×àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè ïðå-
îáðàçîâàíèÿ äåïîëÿðèçóþùèõ âîçäåéñò-
âèé â ÷àñòîòó èìïóëüñàöèè ìîòîíåéðî-
íîâ (ïî Êîñòþêîâó, Êðûæàíîâñêîìó, 
1982). 

Ïðåäñòàâëåíû ëîãàðèôìè÷åñêèå àìïëè-
òóäíàÿ (À) è ôàçîâàÿ (φ) ÷àñòîòíûå õàðàêòå-
ðèñòèêè, ïîñòðîåííûå ïî ðåçóëüòàòàì øåñòè 
ýêñïåðèìåíòîâ íà ðàçëè÷íûõ ìîòîíåéðîíàõ 
(îáîçíà÷åíû ðàçíûìè ñèìâîëàìè); õàðàêòåðè-
ñòèêè îïðåäåëÿëèñü ïî ïàðàìåòðàì ïåðâîé ãàð-
ìîíèêè îãèáàþùåé ìãíîâåííîé ÷àñòîòû èìïóëü-
ñàöèè íà ñòàöèîíàðíûõ ó÷àñòêàõ çàïèñè; fm — 
÷àñòîòà ñèãíàëà ìîäóëÿöèè 

 
Ëîãàðèôìè÷åñêèå àìïëèòóäíàÿ è ôàçîâàÿ ÷àñòîòíûå õàðàê-

òåðèñòèêè ñòðîèëèñü ïî ïàðàìåòðàì ïåðâîé ãàðìîíèêè êðèâîé, 
àïïðîêñèìèðóþùåé çíà÷åíèÿ ìãíîâåííîé ÷àñòîòû âûçâàííîé 
èìïóëüñàöèè. Àìïëèòóäíûå õàðàêòåðèñòèêè íå áûëè îïðåäåëåíû 
íà ÷àñòîòå 10 Ãö èç-çà çíà÷èòåëüíûõ ãàðìîíè÷åñêèõ èñêàæåíèé 
âûõîäíîãî ñèãíàëà, â òî âðåìÿ êàê ôàçîâûå ìîãëè áûòü âû÷èñ-
ëåíû íà ýòîé ÷àñòîòå äîñòàòî÷íî òî÷íî. Êàê âèäíî èç ïðèâåäåí-
íûõ ÷àñòîòíûõ õàðàêòåðèñòèê, ïðè îòíîñèòåëüíî íåçíà÷èòåëü-
íîì èçìåíåíèè àìïëèòóäû âûõîäíîãî ñèãíàëà, íå ïðåâûøàâøåì 
ïî àáñîëþòíîé âåëè÷èíå 5 äÁ, â èññëåäóåìîì äèàïàçîíå ÷àñòîò 
çàìåòíî èçìåíÿëàñü ôàçà âûõîäíîãî ñèãíàëà. Íà ÷àñòîòå 0,2 Ãö ó 
ðàçíûõ êëåòîê ïîÿâëÿëèñü íå òîëüêî ïîëîæèòåëüíûå, íî è îòðè-
öàòåëüíûå ôàçîâûå ñäâèãè, íå ïðåâûøàâøèå 10—15°, ñ ðîñòîì 
÷àñòîòû ðåãèñòðèðîâàëñÿ òîëüêî ïîëîæèòåëüíûé ñäâèã ôàçû âû-
õîäíîãî ñèãíàëà. Ôàçîâîå îïåðåæåíèå íà ÷àñòîòå 5 Ãö â ñðåäíåì 
ñîñòàâëÿëî 50°, à íà ÷àñòîòå 10 Ãö äîñòèãàëî 90° è áîëåå. 
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Êàê èçâåñòíî èç òåîðèè ëèíåéíûõ íåïðåðûâíûõ ñèñòåì 
(Ïîïîâ, 1978, 1979), ôàçîâîå îïåðåæåíèå â ñèñòåìå ìîæåò ñîçäà-
âàòüñÿ çâåíüÿìè, äèôôåðåíöèðóþùèìè âõîäíîé ñèãíàë. Â îá-
ùèõ ÷åðòàõ ôàçîâîå îïåðåæåíèå íà ÷àñòîòíûõ õàðàêòåðèñòèêàõ 
ñîîòâåòñòâóåò îáùåìó âèäó ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ òîê — ÷àñòîòà, 
ïðåäñòàâëåííûõ âûøå (ñì. ðèñ. 5.4). 

Ìîäåëèðîâàíèå åñòåñòâåííûõ èçìåíåíèé ìåìáðàííîãî ïî-
òåíöèàëà ìîòîíåéðîíîâ â óñëîâèÿõ òðàíññèíàïòè÷åñêîé àêòèâà-
öèè ìîæåò áûòü îñóùåñòâëåíî ïðè ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé 
ñòèìóëÿöèè ìîíîñèíàïòè÷åñêèõ âîçáóæäàþùèõ âõîäîâ. ×àñòîò-
íî-ìîäóëèðîâàííàÿ ñòèìóëÿöèÿ ãîìîíèìíûõ àôôåðåíòîâ ñèëîé 
1,5—4,0 ïîðîãà âûçûâàëà ïåðèîäè÷åñêèå êîëåáàíèÿ ìåìáðàííîãî 
ïîòåíöèàëà ìîòîíåéðîíîâ (ðèñ. 5.10).  

 
Ðèñ. 5.10. Ðåàêöèè ìîòîíåéðîíîâ 
íà ñòèìóëÿöèþ ãîìîíèìíûõ àô-
ôåðåíòîâ (ïî Êîñòþêîâó, 1982): 
à — ìîòîíåéðîí ñ ìîíîñèíàïòè÷åñêèìè 
âõîäàìè îò n. hamstring; ÷àñòîòíî-
ìîäóëèðîâàííàÿ ñòèìóëÿöèÿ ýòîãî íåð-
âà ñ ñèëîé 4 ïîðîãà; íàä çàïèñÿìè ìåì-
áðàííîãî ïîòåíöèàëà ïðèâåäåíû ñèãíàëû 
ìîäóëÿöèè ñ óêàçàíèåì èõ ÷àñòîòû; 
÷àñòîòà ñëåäîâàíèÿ ñòèìóëîâ èçìåíÿ-
ëàñü â äèàïàçîíå 30—200 ñ—1; á — ìîòî-
íåéðîí ñ ìîíîñèíàïòè÷åñêèìè âõîäàìè 
îò ï. hamstring; ÷àñòîòíî-ìîäóëèðî-
âàííàÿ ñòèìóëÿöèÿ  íåðâà ñ ñèëîé 1,5 
ïîðîãà; ÷àñòîòà ñòèìóëîâ èçìåíÿëàñü â 
äèàïàçîíå 7—250 ñ—1 íà ÷àñòîòå ìîäóëÿ-
öèè 0,2 Ãö è 100—250  ñ—1 íà 0,5 è 5 Ãö  

 
Íà ôîíå ìåäëåííûõ êîëåáàíèé ïîòåíöèàëà ñ ÷àñòîòîé, ðàâ-

íîé ÷àñòîòå ìîäóëèðóþùåãî ñèãíàëà, îò÷åòëèâî âûäåëÿëèñü ìî-
íîñèíàïòè÷åñêèå ÂÏÑÏ. Ôàçà îãèáàþùåé, ïðîâåäåííîé ÷åðåç 
âåðøèíû ÂÏÑÏ, è ôàçà ïåðâîé ãàðìîíèêè èçìåíåíèé ìåì-
áðàííîãî ïîòåíöèàëà ñóùåñòâåííî íå îòëè÷àëèñü îò ôàçû ìîäó-
ëèðóþùåãî ñèãíàëà. Íà ÷àñòîòå ìîäóëÿöèè 10 Ãö îòñòàâàíèå 
îãèáàþùåé ÂÏÑÏ îò ñèãíàëà ìîäóëÿöèè íå ïðåâûøàëî 30—45°. 

Äèíàìè÷åñêèå ñâîéñòâà èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè, âûçûâàå-
ìîé â ìîòîíåéðîíàõ ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé ñòèìóëÿöèåé ïå-
ðèôåðè÷åñêèõ àôôåðåíòîâ òàêæå ïðèíöèïèàëüíî íå îòëè÷àëèñü 
îò òåõ, êîòîðûå îòìå÷åíû âûøå â ýêñïåðèìåíòàõ ñ èñêóññòâåí-
íîé äåïîëÿðèçàöèåé êëåòî÷íîé ìåìáðàíû. Âî âñåõ êëåòêàõ, â 
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êîòîðûõ óäàâàëîñü âûçâàòü èìïóëüñàöèþ íà ïðîòÿæåíèè íå-
ñêîëüêèõ ïåðèîäîâ êîëåáàíèé ÷àñòîòû ñòèìóëîâ, èçìåíåíèÿ ÷àñ-
òîòû èìïóëüñîâ îïåðåæàëè ïî ôàçå ìîäóëèðóþùèé ñèãíàë (ðèñ. 
5.10). Íà îñíîâàíèè ïðåèìóùåñòâåííîé ïðèâÿçêè ÏÄ ê âîñõî-
äÿùèì ôàçàì ìîäóëèðóþùåãî ñèãíàëà ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î 
ôàçîâîì îïåðåæåíèè ðàçðÿäîâ êëåòêè ïî îòíîøåíèþ ê èçìåíå-
íèÿì ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè àôôåðåíòîâ.  

Ôàêòè÷åñêîå îòñóòñòâèå ôàçîâûõ ñäâèãîâ â ïðåîáðàçîâàíèè 
÷àñòîòû êîëåáàíèé àôôåðåíòíîé èìïóëüñàöèè â ïîñòñèíàïòè÷å-
ñêèå èçìåíåíèÿ ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ìîòîíåéðîíîâ  óêàçû-
âàåò íà òî, ÷òî ôàçîâîå îïåðåæåíèå â ôîðìèðîâàíèè èìïóëüñ-
íîé àêòèâíîñòè îáóñëîâëåíî, â îñíîâíîì, ñâîéñòâàìè ïîñòñè-
íàïòè÷åñêîé ìåìáðàíû. Ïðîöåññ íèçêî÷àñòîòíîé ôèëüòðàöèè, ñ 
êîòîðûì ñâÿçàíî ïðåîáðàçîâàíèå âîçáóæäàþùèõ ïîñòñèíàïòè÷å-
ñêèõ òîêîâ â èçìåíåíèÿ ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ñîìû êëåòêè, 
èìååò áîëåå øèðîêóþ ïîëîñó ÷àñòîò ïðîïóñêàíèÿ, ÷åì èññëå-
äîâàííûé äèàïàçîí ÷àñòîò ìîäóëÿöèè. Äåéñòâèòåëüíî, èñõîäÿ èç 
ïðåäïîëîæåíèÿ, ÷òî óêàçàííàÿ ôèëüòðàöèÿ îáåñïå÷èâàåòñÿ ïðå-
èìóùåñòâåííî ïàññèâíûìè ýëåêòðè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè êëåòî÷-
íîé ìåìáðàíû ñ ïîñòîÿííîé âðåìåíè ïîðÿäêà 5 ìñ, ôàçîâîå çà-
ïàçäûâàíèå ïîðÿäêà 45° äîëæíî íàáëþäàòüñÿ òîëüêî íà ÷àñòîòàõ 
îêîëî 200 Ãö. Îòñóòñòâèå çàìåòíûõ ôàçîâûõ èñêàæåíèé ïðè íà-
ëè÷èè äîñòàòî÷íî âûðàæåííîé äåïðåññèè ÂÏÑÏ íà ôîíå óâåëè-
÷åíèÿ ÷àñòîòû àôôåðåíòíîé èìïóëüñàöèè ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, 
÷òî ôàçîâûå ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè ýòîé äåïðåññèè â èññëå-
äîâàííîì äèàïàçîíå ÷àñòîò ìîäóëÿöèè áëèçêè ê —180°. Êàê îäíó 
èç ïðè÷èí óìåíüøåíèÿ èíòåíñèâíîñòè ñèíàïòè÷åñêèõ âëèÿíèé ñ 
ðîñòîì ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü ïðåñèíàïòè-
÷åñêîå òîðìîæåíèå ïåðåäà÷è àôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè. 

 Ïðèâåäåííîå îïèñàíèå ìåõàíèçìîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå ïå-
ðåäà÷è è ïðåîáðàçîâàíèÿ òðàíññèíàïòè÷åñêîé àêòèâíîñòè â èì-
ïóëüñàöèþ ìîòîíåéðîíîâ â îñíîâíîì áàçèðîâàëîñü íà âíóòðè-
êëåòî÷íûõ îòâåäåíèÿõ, îñóùåñòâëÿåìûõ íà àíåñòåçèðîâàííûõ 
æèâîòíûõ. Â îòñóòñòâèå àíåñòåçèè àêòèâíîñòü íåéðîíîâ ñòâîëà 
ìîçãà, ôîðìèðóþùèõ íèñõîäÿùèå ìîíîàìèíîýðãè÷åñêèå ïðîåê-
öèè, âûçûâàåò âûäåëåíèå â ñïèííîì ìîçãå íåéðîìîäóëÿòîðîâ — 
ñåðîòîíèíà, íîðàäðåíàëèíà, òèðîòðîïèí-âûñâîáîæäàþùåãî ãîð-
ìîíà, ñóáñòàíöèè Ð, à òàêæå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà äðóãèõ ïåïòè-
äîâ (ñì. ñõåìó íà ðèñ. 5.2). Íåéðîìîäóëÿòîðû ìîãóò ñóùåñòâåííî 
èçìåíÿòü ðåàêöèè ñåãìåíòàðíûõ èíòåðíåéðîíîâ è ìîòîíåéðî-
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íîâ. Íàèáîëåå ïîäðîáíî èçó÷åíî äåéñòâèå íåéðîìîäóäÿòîðîâ íà 
ïîäïîðîãîâîå ïîâåäåíèå ìîòîíåéðîíîâ. Â ÷àñòíîñòè, îïèñàí 
ýôôåêò óìåíüøåíèÿ ïðîâîäèìîñòè, ñâÿçàííîé ñ áàðèé-÷óâñòâè-
òåëüíûì êàëèåâûì òîêîì óòå÷êè â ñîñòîÿíèè ïîêîÿ, ÷òî ïîâû-
øàåò âõîäíîå ñîïðîòèâëåíèå êëåòêè è äåïîëÿðèçóåò ìåìáðàíó 
(Elliott, Wallis, 1992; Lindsay, Feldman, 1993). Êðîìå òîãî, ïîêà-
çàíî, ÷òî ñåðîòîíèí âûçûâàåò ïîâûøåíèå ïðîâîäèìîñòè, êîòî-
ðàÿ àêòèâèðóåòñÿ ãèïåðïîëÿðèçàöèåé, è óìåíüøåíèå êàëüöèé-
çàâèñèìîé êàëèåâîé ïðîâîäèìîñòè (Takahashi, Berger, 1990; 
Wallen et al.,1989). 

Ñóïðàïîðîãîâîå ïîâåäåíèå ìîòîíåéðîíîâ òàêæå ìîæåò ñó-
ùåñòâåííî èçìåíÿòüñÿ ïîä äåéñòâèåì íåéðîìîäóëÿòîðîâ, ÷òî 
ïðåæäå âñåãî îáóñëîâëåíî óìåíüøåíèåì êàëèåâîé ïðîâîäèìîñòè 
êëåòî÷íîé ìåìáðàíû. Ïîêàçàíî, ÷òî  ñåðîòîíèí óìåíüøàåò ñëå-
äîâóþ ãèïåðïîëÿðèçàöèþ, äåéñòâóÿ íåïîñðåäñòâåííî íà êàëü-
öèé-çàâèñèìóþ êàëèåâóþ ïðîâîäèìîñòü èëè èçìåíÿÿ ìåõàíèçìû 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ (Wallen et al., 
1989). Óìåíüøåíèå êàëèåâûõ òîêîâ ïîä âëèÿíèåì íåéðîìîäóëÿ-
òîðîâ ìîæåò ïðèâîäèòü ê ïîÿâëåíèþ ïëàòî-ïîòåíöèàëîâ, èëè 
ñàìîïîääåðæèâàåìîé äåïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû, äëèòåëüíîñòü 
êîòîðûõ íàìíîãî ïðåâûøàåò äëèòåëüíîñòü âûçâàâøèõ åå âîçäåé-
ñòâèé. Ýòîò ïðîöåññ çàïóñêàåòñÿ, íàïðèìåð, ïðè ñòèìóëÿöèè 
âîçáóæäàþùèõ ñèíàïòè÷åñêèõ âõîäîâ èëè èíúåêöèÿõ äåïîëÿðè-
çóþùåãî òîêà (ðèñ. 5.11).  

Áèñòàáèëüíîå ïîâåäåíèå âûçûâàåòñÿ â ìîòîíåéðîíàõ ïðè 
âíóòðèêëåòî÷íîé èíúåêöèè òåòðàìåòèëàììîíèÿ (TMA), íåïðî-
íèöàåìîãî äëÿ ìåìáðàíû êàòèîíà, êîòîðûé ñìåùàåò êîíöåíòðà-
öèþ âíóòðèêëåòî÷íîãî êàëèÿ (ðèñ. 5.11, á), à òàêæå  ñ ïîìîùüþ 
âíóòðèâåííîãî ââåäåíèÿ 5-ãèäðîêñèòðèïòîôàíà (5-HTP) (ðèñ. 
5.11, ã). 

Ãèñòåðåçèñíûå ñâîéñòâà ôîðìèðîâàíèÿ âûçâàííîé èìïóëü-
ñàöèè ìîòîíåéðîíîâ ìîãóò áûòü çàðåãèñòðèðîâàíû â ôîðìå èç-
ìåíåíèÿ ÷àñòîòû ñëåäîâàíèÿ ðàçðÿäîâ â îòâåò íà ìåäëåííîå 
öèêëè÷åñêîå èçìåíåíèå èíòåíñèâíîñòè äåïîëÿðèçàöèè êëåòî÷-
íîé ìåìáðàíû. Â íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ ïåòëè òîê — ÷àñòîòà íà-
ïðàâëåíû ïî ÷àñîâîé ñòðåëêå, ò.å. èíòåíñèâíîñòü èìïóëüñàöèè 
íåéðîíîâ íà ïðèðàùåíèå èíòåíñèâíîñòè äåïîëÿðèçóþùèõ âîç-
äåéñòâèé âñåãäà ïðåâûøàåò ðåàêöèþ íà åå ñïàä (ðèñ. 5.11, â). 
Âîçäåéñòâèå 5-HTP èçâðàùàåò åñòåñòâåííóþ ôîðìó ðåàêöèè 
íåéðîíà íà äåïîëÿðèçàöèþ ìåìáðàíû è ãèñòåðåçèñíàÿ ïåòëÿ òîê 
— ÷àñòîòà èçìåíÿåò  íàïðàâëåíèå  (ðèñ. 5.11, ã). Ýòî ñâèäåòåëüñò-
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âóåò î âîçìîæíîé íåóñòîé÷èâîñòè ðåàêöèé íåéðîíîâ ñ ïîäîá-
íûì íåëèíåéíûì ïðåîáðàçîâàíèåì òðàíññèíàïòè÷åñêîãî âîçáó-
æäàþùåãî ïðèòîêà. Ãèñòåðåçèñíàÿ çàâèñèìîñòü òîê — ÷àñòîòà, 
íàïðàâëåííàÿ ïðîòèâ ÷àñîâîé ñòðåëêè, ëåæèò â îñíîâå âîçìîæ-
íîé áèñòàáèëüíîñòè ìîòîíåéðîíîâ, êîãäà êðàòêîâðåìåííàÿ äå-
ïîëÿðèçàöèÿ ìåìáðàíû âûçûâàåò äëèòåëüíóþ èìïóëüñàöèþ, à 
ãèïåðïîëÿðèçàöèÿ åå ïðåêðàùàåò (ðèñ. 5.11, á). Ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî ÖÍÑ èñïîëüçóåò ýëåìåíòû áèñòàáèëüíîãî ïîâåäåíèÿ 
ìîòîíåéðîíîâ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ öèêëè÷åñêèõ äâèãàòåëüíûõ 
ïðîãðàìì, òàêèõ, íàïðèìåð, êàê ëîêîìîöèÿ. Îäíàêî â äàííîì 
ñëó÷àå íå âïîëíå ïîíÿòíû ìåõàíèçìû áûñòðîãî è ýôôåêòèâíîãî 
ïðîèçâîëüíîãî êîíòðîëÿ ãåíåðàòîðîâ öèêëè÷åñêèõ äâèãàòåëüíûõ 
ïðîãðàìì. 

 
Ðèñ. 5.11. Ýêñïåðèìåíòàëü-
íûé âûçîâ áèñòàáèëüíîñòè 
èìïóëüñàöèè ìîòîíåéðîíîâ:  
à, á — âíóòðèêëåòî÷íàÿ ðåãèñò-
ðàöèÿ èìïóëüñàöèè ìîòîíåéðîíà 
ïðè ïðîïóñêàíèè ÷åðåç ìèêðî-
ýëåêòðîä èìïóëüñîâ òîêà  äî (à) 
è ïîñëå (á) âíóòðèêëåòî÷íîé èíú-
åêöèè TMA (ïî Schwindt, Crill, 
1980); â, ã — çàïèñè òîê — ÷àñòî-
òà ïðè ïðîïóñêàíèè ìåäëåííî 
èçìåíÿþùåãîñÿ äåïîëÿðèçóþùåãî 
òîêà ñ ëèíåéíûì íàðàñòàíèåì è 
ñïàäîì äî (â) è ïîñëå (ã) âíóòðè-
âåííîé èíúåêöèè 5-HTP (ïî 
Hounsgaard et al., 1988)  

 
 
Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî ôàçîâîå îïåðåæåíèå â ïðåîáðà-

çîâàíèè âîçáóæäàþùåé ïðåñèíàïòè÷åñêîé èìïóëüñàöèè, ïîñòó-
ïàþùåé ê ìîòîíåéðîíàì, â ÷àñòîòó èìïóëüñàöèè ïîñëåäíèõ ìî-
æåò èìåòü âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ êîððåêöèè äèíà-
ìè÷åñêèõ ñâîéñòâ äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû. Ïîâûøåíèå êà÷åñòâà 
äèíàìèêè óïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿìè íà öåíòðàëüíîì óðîâíå, ïî-
âèäèìîìó, äîëæíî ïðèâîäèòü ê ñîêðàùåíèþ äëèòåëüíîñòè ïåðå-
õîäíûõ ïðîöåññîâ è óëó÷øàòü ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè ïåðåäà-
÷è è ïðåîáðàçîâàíèÿ íèñõîäÿùèõ è ñåãìåíòàðíûõ ñèãíàëîâ ê 
ìûøöå. 
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5.3. СТОХАСТИЧЕСКИЕ СВОЙСТВА ИМПУЛЬСАЦИИ МОТОНЕЙРОНОВ 
 
Îïèñàíèå è àäåêâàòíûé àíàëèç ïðîöåññîâ ïðåîáðàçîâàíèÿ è ïå-
ðåäà÷è èíôîðìàöèè â íåðâíîé ñèñòåìå, êîòîðûå, êàê èçâåñòíî, 
èìåþò ïðèíöèïèàëüíî âåðîÿòíîñòíûé õàðàêòåð, ïðèâîäèò ê íå-
îáõîäèìîñòè ñîçäàíèÿ ñòîõàñòè÷åñêèõ ìîäåëåé ýòèõ ïðîöåññîâ 
(Holden, 1976). Ïðè àíàëèçå âðåìåííîé ñòðóêòóðû èìïóëüñíîé 
àêòèâíîñòè íåéðîíîâ âîçíèêàåò âîïðîñ, êàêèì îáðàçîì âåðîÿò-
íîñòíûå ïàðàìåòðû ôëóêòóàöèé âîçáóäèìîñòè íåéðîíà âëèÿþò 
íà õàðàêòåðèñòèêè ðàñïðåäåëåíèÿ ìåæèìïóëüñíûõ èíòåðâàëîâ 
(ÌÈÈ). Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ðàññìàòðèâàåòñÿ ñòàöèîíàðíàÿ èì-
ïóëüñíàÿ àêòèâíîñòü, â êîòîðîé îòñóòñòâóåò ñòàòèñòè÷åñêàÿ çàâè-
ñèìîñòü ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè ÌÈÈ, ôîðìàëèçàöèÿ ýòîé 
ïðîáëåìû  ñâîäèòñÿ ê ïîñòàíîâêå çàäà÷è îá îïðåäåëåíèè âåðî-
ÿòíîñòè âðåìåíè ïåðâîãî ïåðåñå÷åíèÿ äåòåðìèíèðîâàííîé âðå-
ìåííîé êðèâîé è ñòàöèîíàðíîãî ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà (Hagiwara, 
1954; Hoopen et al., 1963, 1964; Geisler, Goldberg, 1966; Harmon, 
Lewis, 1966; Blake,  Lindsay, 1973; Kostyukov, 1978). 

Äåòåðìèíèðîâàííóþ âðåìåííóþ êðèâóþ ìîæíî òðàêòîâàòü 
êàê ðàçíîñòü ìåæäó óñðåäíåííûìè çíà÷åíèÿìè ïîðîãà ãåíåðàöèè 
ÏÄ è òðàåêòîðèé ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ìåæäó ñîñåäíèìè 
ÏÄ, à ñëó÷àéíûé ïðîöåññ — êàê ôëóêòóàöèè ìåìáðàííîãî ïî-
òåíöèàëà íåéðîíà. Åñëè ôëóêòóàöèè ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà 
âûçûâàþòñÿ, â îñíîâíîì, àñèíõðîííîé àêòèâàöèåé áîëüøîãî 
êîëè÷åñòâà íåçàâèñèìûõ ñèíàïòè÷åñêèõ âõîäîâ ñ íåáîëüøèì âå-
ñîì, òî âðåìåííîå òå÷åíèå åãî èçìåíåíèé ìîæåò áûòü äîñòàòî÷-
íî õîðîøî îïèñàíî ãàóññîâñêèì ñëó÷àéíûì ïðîöåññîì. Òàê, 
ñëó÷àéíûå êîëåáàíèÿ ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ñïèíàëüíûõ ìî-
òîíåéðîíîâ, ê êîòîðûì, êàê èçâåñòíî, ïîñòóïàåò àêòèâíîñòü îò 
áîëüøîãî êîëè÷åñòâà íåéðîíîâ, õàðàêòåðèçóþòñÿ ãàóññîâñêèì 
ðàñïðåäåëåíèåì àìïëèòóä è ýêñïîíåíöèàëüíîé êîððåëÿöèîííîé 
ôóíêöèåé (Calvin, Stevens, 1968). Äëÿ îïðåäåëåíèÿ âåðîÿòíîñòè 
èìïóëüñíûõ ðàçðÿäîâ íåéðîíîâ ðàññìîòðèì òåîðåòè÷åñêóþ ìî-
äåëü, â îñíîâó êîòîðîé ïîëîæåíà çàäà÷à î ïåðâîì ïåðåñå÷åíèè 
ãàóññîâñêîãî ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà ñ ìîíîòîííîé âðåìåííîé 
êðèâîé. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû èñïîëüçîâàíû äëÿ àíàëèçà âðå-
ìåííîé ñòðóêòóðû èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè, âûçûâàåìîé â ñïè-
íàëüíûõ ìîòîíåéðîíàõ ïðîïóñêàíèåì äåïîëÿðèçóþùåãî òîêà ÷å-
ðåç ðåãèñòðèðóþùèé ìèêðîýëåêòðîä.  

Çàäà÷à î ïåðâîì ïåðåñå÷åíèè ãàóññîâñêîãî ñëó÷àéíîãî ïðî-
öåññà è ìîíîòîííîé âðåìåííîé êðèâîé ìîæåò áûòü ñôîðìóëè-
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ðîâàíà ñëåäóþùèì îáðàçîì (Kostyukov, 1978; Kostyukov et al., 
1981). Íåîáõîäèìî îïðåäåëèòü ôóíêöèþ ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè 
q(t) ïåðâîãî ïåðåñå÷åíèÿ E(t) ãàóññîâñêîãî ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà 
ξ(t) è âðåìåííîé ôóíêöèè x(t), ìîíîòîííî óáûâàþùåé íà èíòåð-
âàëå [0, Ò] (ðèñ. 5.12, à). Ãàóññîâñêèé ñëó÷àéíûé ïðîöåññ ìîæåò 
áûòü îïèñàí îäíîìåðíîé ôóíêöèåé ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè: 

ξ

⎧ ⎫− μ
ρ = −⎨ ⎬σσ π ⎩ ⎭

2

2

1 ( )
( ) exp

22

x
x , (5.1) 

 
ãäå μ — ñðåäíåå è σ2 — äèñïåðñèÿ, à òàêæå êîððåëÿöèîííîé 
ôóíêöèåé: 
 

[ ][ ]θ

θ→∞
τ = ξ − μ ξ + τ − μ

θ σ∫ 20

1 1
( ) lim ( ) ( )R t t dt . (5.2) 

 
Â äàëüíåéøåì äëÿ ïðîñòîòû áóäåì ðàññìàòðèâàòü ñëó÷àéíûé 

ïðîöåññ ñ íóëåâûì ñðåäíèì è åäèíè÷íîé äèñïåðñèåé. Êðîìå 
òîãî, â êà÷åñòâå îöåíêè âðåìåíè ñïàäà êîððåëÿöèîííîé ñâÿçè 
ìåæäó çíà÷åíèÿìè ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà â ðàçëè÷íûå ìîìåíòû 
âðåìåíè èñïîëüçóåì âðåìÿ êîððåëÿöèè: 

∞
τ = τ τ∫0 ( )corr R d .  (5.3) 

 
Ýòîò ïàðàìåòð ïðèìåíÿåòñÿ â ðàçëè÷íûõ ïðèëîæåíèÿõ òåîðèè 
ñëó÷àéíûõ ïðîöåññîâ (Ñòðàòîíîâè÷, 1961). 

Ïóñòü  C(t, x) — îäíîìåðíàÿ ôóíêöèÿ ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè  
ðåàëèçàöèé ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà, êîòîðûå ïåðåñåêëè äåòåðìèíè-
ðîâàííóþ êðèâóþ õ(t) ïî êðàéíåé ìåðå îäèí ðàç â èíòåðâàëå   
[0, t] (ðèñ. 5.12, á). Ôóíêöèÿ Ñ(t, x) äåëèòñÿ òî÷êîé x = x(t) íà 
äâå ÷àñòè — C+(t, x) è C—(t, x), îïðåäåëåííûõ ñîîòâåòñòâåííî â 
èíòåðâàëàõ [x(t),  +∞) è (—∞, x(t)]. Ïîñêîëüêó ξ(t) — íåïðåðûâíûé 
ïðîöåññ, åãî òðàåêòîðèè ìîãóò íàõîäèòüñÿ  âûøå êðèâîé x(t) ïî-
ñëå åå ïåðåñå÷åíèÿ â èíòåðâàëå âðåìåíè [0, t], ñëåäîâàòåëüíî:  

+ = − ρ( , ) [ ( )] ( )1C t x x x t x ,   (5.4)                  

ãäå: 1[x] - åäèíè÷íàÿ ñòóïåí÷àòàÿ ôóíêöèÿ: 

       
[ ] 1, 0

0, 0
1 x

x
x

≥⎧
= ⎨ <⎩ . 
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Ðèñ. 5.12. Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå çàäà÷è î ïåðâîì ïåðåñå÷åíèè  
ãàóññîâñêîãî ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà è ìîíîòîííîé âðåìåííîé ôóíêöèè 
(ïî Kostyukov et al., 1981). 

Ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå 

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå î÷åâèäíûå ôèçè÷åñêèå ñîîáðàæå-
íèÿ, ôóíêöèÿ C—(t, x) ìîæåò áûòü îïðåäåëåíà êîíâîëþöèîííûì 
èíòåãðàëîì: 

        −
−= − τ τ τ τ∫0( , ) [ ( ) ] ( ) [ , ( ); , ]1

t
C t x x t x q P x t x d      (5.5) 

 
ãäå [ ] [ ]− ε→+

= − ε
0

lim1 1x x . 

 
Ôóíêöèÿ P [τ, x(τ); t, x] â âûðàæåíèè (5.5) ïðåäñòàâëÿåò ñî-

áîé ôóíêöèþ ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè ïåðåõîäà òåõ òðàåêòîðèé 
ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà ξ(t),  êîòîðûå ïðîøëè ÷åðåç òî÷êó x = x(t).  
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Ñêîíñòðóèðóåì ýòó ôóíêöèþ â âèäå: 

+∞

−∞

ρ − τ − τ
τ τ =

ρ − τ − τ∫
( ) [ ; ( )]

[ , ( ); , ]
( ) [ ; ( )]

x f t x x
P x t x

x f t x x dt
.          (5.6) 

 
Ôóíêöèÿ f[t—τ; x—x(τ)] â âûðàæåíèè (5.6) îïðåäåëÿåòñÿ ñëåäóþ-
ùèì îáðàçîì:  

−
⎧ ⎫
⎪ ⎪⎛ ⎞− τ − τ⎪ ⎪− τ − τ = π −⎨ ⎬⎜ ⎟ − ττ⎝ ⎠ ⎪ ⎪

τ⎪ ⎪⎩ ⎭

1
22 [ ( )]

[ ; ( )] 2 exp
2( )

corr

corr

t x x
f t x x

t
. (5.7) 

Âûðàæåíèå (5.7) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðåøåíèå óðàâíåíèÿ 
Ôîêêåðà-Ïëàíêà áåç äðåéôà: 

∂ ∂
=

∂ − τ τ ∂ − τ

2

2

1
( ) 2 [ ( )]corr

f f
t x x

, (5.8) 

ñ íà÷àëüíûì óñëîâèåì: − τ = δ − τ[0, ( )] [ ( )]f x x x x , ãäå  δ(x) — äåëü-
òà-ôóíêöèÿ Äèðàêà.  

Åñëè âðåìÿ êîððåëÿöèè τcorr áåñêîíå÷íî âåëèêî, äëÿ ôóíê-
öèè  f[t — τ; õ — õ(τ)] áóäåì äîïîëíèòåëüíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî  

→∞
− τ τ =lim( ) / 0corrt

t .    

Ëåãêî ïîêàçàòü, ÷òî ôóíêöèÿ P[τ, x(τ); t, x], îïðåäåëÿåìàÿ 
óðàâíåíèåì (5.6), óäîâëåòâîðÿåò óñëîâèþ íîðìèðîâêè: 

[ ]+∞

−∞
τ τ =∫ , ( ); , 1P x t x dx . (5.9) 

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà τcorr < ∞, ôóíêöèÿ P[τ, x(τ); t, x] â ìî-
ìåíò âðåìåíè t = τ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äåëüòà-ôóíêöèþ, êîòîðàÿ 
ðàñøèðÿåòñÿ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè è â ïðåäåëå ïðè t → ∞ ñîâïàäåò 
ñ ρ(x) (ðèñ. 5.12, â). Èñïîëüçóÿ óðàâíåíèÿ (5.4) è (5.5) ôóíêöèþ 
C(t, x) ìîæíî çàïèñàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì: 

   −= − ρ + − τ τ τ τ∫0( , ) [ ( )] ( ) [ ( ) ] ( ) [ , ( ); , ]1 1
t

C t x x x t x x t x q P x t x d .  (5.10) 

 
Âûðàæåíèå (5.6) ïîñëå ïîäñòàíîâêè (5.7) è âûïîëíåíèÿ ñî-

îòâåòñòâóþùèõ ïðåîáðàçîâàíèé ïðèâîäèòñÿ ê âèäó: 

   
⎧ ⎫− τ + τ − τ + τ − τ τ

τ τ = −⎨ ⎬π − τ − τ + τ − τ⎩ ⎭

2[( ) ( )]
[ , ( ); , ] exp .

2 ( ) 2( )( )
corr corr corr

corr

t t x x
P x t x

t t t
 

 (5.11) 
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Ôóíêöèè q(t) è C(t, x) ñâÿçàíû âûðàæåíèåì, îïðåäåëÿþùèì 
ñîõðàíåíèå áàëàíñà â ñèñòåìå: 

+∞

−∞
τ τ =∫ ∫0

( ) ( , )
t
q d C t x dx .  (5.12) 

Óðàâíåíèå (5.11) ïîñëå ïîäñòàíîâêè (5.9) è (5.10) ïðåîáðà-
çóþòñÿ â ñëåäóþùåå èíòåãðàëüíîå óðàâíåíèå: 

τ τ τ = −∫0 ( ) ( , ) 1 [ ( )]
t
q K t d Ô x t ,                         (5.13) 

ãäå

= τ⎧
⎪ ⎧ ⎫⎪τ = − τ + τ − τ τ⎪ ⎪⎨ − > τ⎨ ⎬⎪

⎪ ⎪⎪ − τ + τ − τ⎩ ⎭⎩
1
2

1,

( , ) ( ) ( ) ( )
1 ,

[( )( )]

corr corr

corr

t

K t t x t x
Ô t

t t

                                

è    
−

−∞

⎧ ⎫
= π −⎨ ⎬

⎩ ⎭
∫

1 2
2( ) (2 ) exp

2

u z
Ô u dz . 

Àíàëèòè÷åñêîå ðåøåíèå óðàâíåíèÿ (5.13), çà èñêëþ÷åíèåì 
÷àñòíîãî ñëó÷àÿ, êîãäà τcorr → ∞, ïðåäñòàâëÿåò  ñîáîé âåñüìà 
ñëîæíóþ çàäà÷ó. Íà ðèñ. 5.13, à ïðåäñòàâëåíû ãðàôèêè ôóíêöèè 
ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè âðåìåíè ïåðâîãî ïåðåñå÷åíèÿ, ïîñòðîåí-
íûå íà îñíîâàíèè ÷èñëåííîãî ðåøåíèÿ óðàâíåíèÿ (5.13) ïðè  
õ(t) = 5 — t è ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèÿõ τcorr . Ïðè τcorr ≥ 4 ôóíêöèè q(t) 
ñ òî÷íîñòüþ äî ìíîæèòåëÿ ñîâïàäàþò ñ ãàóññîâñêèì ðàñïðåäåëå-
íèåì: q(t) = ⏐x(t)⏐ρ[x(t)]. Ïîñëåäíåå âûðàæåíèå áûëî ïîëó÷åíî 
êàê àíàëèòè÷åñêîå ðåøåíèå èñõîäíîãî èíòåãðàëüíîãî óðàâíåíèÿ 
äëÿ τcorr → ∞   (Kostyukov, 1978). 

Ñ óìåíüøåíèåì τcorr ôóíêöèè  q(t) ñìåùàþòñÿ â îáëàñòü 
ìåíüøèõ çíà÷åíèé âðåìåíè, èçìåíÿåòñÿ èõ ôîðìà. Ñðåäíèå çíà-
÷åíèÿ ýòîé ôóíêöèè μ0

t ïîñëå îò÷åòëèâîãî ïåðåãèáà íà ó÷àñòêå 1 
< τcorr < 4  â äèàïàçîíå çíà÷åíèé âðåìåíè êîððåëÿöèè 0,008 < τcorr 
< 1 ïðàêòè÷åñêè ëèíåéíî çàâèñÿò îò lgτcorr (ðèñ. 5.13, á). Çàâèñè-
ìîñòü ñðåäíåãî êâàäðàòè÷åñêîãî îòêëîíåíèÿ σ0

t îò âðåìåíè êîð-
ðåëÿöèè áîëåå ñëîæíàÿ. Óìåíüøåíèå τcorr ñíà÷àëà âûçûâàåò ðîñò 
ýòîãî ïàðàìåòðà, ïðè τcorr = 0,25…0,5 îí äîñòèãàåò ìàêñèìóìà (σ0

t 
≈ 1,1), à äàëåå óáûâàåò. Ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà åãî îòíî-
ñèòåëüíîå ïîñòîÿíñòâî â øèðîêîì äèàïàçîíå èçìåíåíèÿ τcorr , äëÿ 
çíà÷åíèé áîëüøå 0,032 îí íå âûõîäèò çà ãðàíèöû îáëàñòè 
0,9…1,1. Ñ óìåíüøåíèåì τcorr òàêæå óâåëè÷èâàþòñÿ àñèììåòðèÿ è 
ýêñöåññ ðàñïðåäåëåíèÿ (γ0

1,t , γ0
2,t íà ðèñ. 5.13, á). 
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Ðèñ. 5.13. Êðèâûå ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè âðåìåíè ïåðâîãî ïåðåñå÷åíèÿ 
ãàóññîâñêîãî ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà, èìåþùåãî íóëåâîå ñðåäíåå è åäè-
íè÷íóþ äèñïåðñèþ, è ïðÿìîé ñ åäèíè÷íûì íàêëîíîì  õ(t) = 5 — t (ïî 
Kostyukov et al., 1981): 
à — ðåçóëüòàòû ÷èñëåííîãî ðåøåíèÿ óðàâíåíèÿ (5.11) äëÿ ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèé τcorr; 
äëÿ τcorr = ∞ ïðèâåäåíî àíàëèòè÷åñêîå ðåøåíèå, ñîâïàäàþùåå ñ îäíîìåðíîé ôóíêöèåé 
ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè (5.1); á — çíà÷åíèÿ öåíòðàëüíûõ ìîìåíòîâ: ñðåäíåãî μ0

t, 
ñðåäíåãî êâàäðàòè÷åñêîãî îòêëîíåíèÿ σ0

t, àñèììåòðèè γ0
1,t è ýêñöåññà γ0

2,t äëÿ ðàç-
ëè÷íûõ çíà÷åíèé τcorr  
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Ðàññìîòðèì ïðèáëèæåííîå ðåøåíèå çàäà÷è â îáùåì ñëó÷àå, 
êîãäà äèñïåðñèÿ ñëó÷àéíîãî ïðîöåññà σx

2 è íàêëîí ïðÿìîé k ìî-
ãóò ïðèíèìàòü ïðîèçâîëüíûå çíà÷åíèÿ, îãðàíè÷èìñÿ ãàóññîâ-
ñêîé àïïðîêñèìàöèåé ôóíêöèè ïëîòíîñòè âåðîÿòíîñòè âðåìåíè 
ïåðâîãî ïåðåñå÷åíèÿ. Â ýòîì ñëó÷àå çàäà÷à ñâîäèòñÿ ê íàõîæäå-
íèþ ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ μt(τcorr) è ñðåäíåãî êâàäðàòè÷åñêîãî îò-
êëîíåíèÿ σt(τcorr) èñêîìîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì çà-
âèñèìîñòåé μ0

t(τcorr) è μ0
t(τcorr), êîòîðûå îïðåäåëåíû âûøå äëÿ 

åäèíè÷íûõ çíà÷åíèé σx
2  è  k. Èñïîëüçóÿ ïîñëåäîâàòåëüíîå ëè-

íåéíîå ïðåîáðàçîâàíèå êîîðäèíàò, ïîëó÷èì ñëåäóþùèå âûðàæå-
íèÿ: 

 

σ⎧μ τ = μ ∞ + μ τ⎪⎪
⎨ σ⎪σ τ = σ τ
⎪⎩

0 *

0 *

( ) ( ) ( )

( ) ( )

x
t corr t t corr

x
t corr t corr

k

k

,                                 (5.14) 

ãäå:  τ*
corr =  kτcorr/σx  — “ýôôåêòèâíîå” âðåìÿ êîððåëÿöèè. 

 
Ýòà ìîäåëü áûëà ïðèìåíåíà äëÿ àíàëèçà âåðîÿòíîñòíûõ õà-

ðàêòåðèñòèê èìïóëüñàöèè ìîòîíåéðîíîâ ïðè äëèòåëüíîé äåïî-
ëÿðèçàöèè ìåìáðàíû, âûçâàííîé ïðîïóñêàíèåì òîêà ÷åðåç ìèê-
ðîýëåêòðîä. ×òîáû ìèíèìèçèðîâàòü ýôôåêòû àäàïòàöèè, äëÿ 
ñòàòèñòè÷åñêîãî àíàëèçà èñïîëüçîâàëèñü ïîñëåäîâàòåëüíûå ðåà-
ëèçàöèè îòâåòîâ íåéðîíà íà ó÷àñòêàõ íåñòàöèîíàðíîãî ðàçðÿäà â 
íà÷àëå ïðîïóñêàíèÿ òîêà (ðèñ. 5.14) ëèáî èìïóëüñàöèÿ ïîñëå 
îêîí÷àíèÿ àäàïòàöèîííûõ ïðîöåññîâ (ðèñ. 5.15). Â ïåðâîì ñëó-
÷àå ñòðîèëè ãèñòîãðàììû ÌÈÈ èç ðàçëè÷íûõ ðåàëèçàöèé, ñîâ-
ïàäàþùèõ ïî ïîðÿäêîâîìó íîìåðó îò ìîìåíòà âêëþ÷åíèÿ òîêà 
(ðèñ. 5.14, à, á). Ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ñðåäíåãî êâàäðàòè÷å-
ñêîãî îòêëîíåíèÿ ðàñïðåäåëåíèé ÌÈÈ, íåðåäêî ïðåâûøàþùèå 
10—15 ìñ, íàáëþäàëèñü ïðè íèçêî÷àñòîòíîé èìïóëüñàöèè, âûçû-
âàåìîé äåïîëÿðèçóþùèì òîêîì, ñèëà êîòîðîãî íà 2—3 íÀ ïðå-
âûøàëà ïîðîãîâûé òîê. Ïîâûøåíèå ÷àñòîòû èìïóëüñíîé àêòèâ-
íîñòè ïðè óâåëè÷åíèè ñèëû òîêà ñîïðîâîæäàëîñü óìåíüøåíèåì 
äèñïåðñèè ðàñïðåäåëåíèé ÌÈÈ (ðèñ. 5.14; 5.15).  

Ïî ãðóïïå èññëåäîâàííûõ íåéðîíîâ ìåæäó ñðåäíèìè çíà÷å-
íèÿìè è ñðåäíèìè êâàäðàòè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè, íîðìèðî-
âàííûìè ìàêñèìàëüíûìè çíà÷åíèÿìè ñîîòâåòñòâóþùèõ âåëè÷èí 
äëÿ êàæäîé êëåòêè, îáíàðóæåíà âåñüìà ñèëüíàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ 
êîððåëÿöèÿ (ðèñ. 5.14, â). Ïîäîáíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ñòàòè-
ñòè÷åñêèìè ïàðàìåòðàìè èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè ïîêàçàíà äëÿ 
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ìíîãèõ íåéðîíîâ öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû (Calvin, Stevens, 
1968; Jansen, Walloe, 1970; Werner, Mountcastle,  1963).  

        
 
Ðèñ. 5.14. Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè ìîòîíåéðîíîâ 
(ïî Kostyukov et al. 1981): 
à — âíóòðèêëåòî÷íîå îòâåäåíèå îò ìîòîíåéðîíà   èêðîíîæíîé ìûøöû; èìïóëüñàöèÿ 
êëåòêè âûçûâàëàñü ïðîïóñêàíèåì èìïóëüñîâ äåïîëÿðèçóþùåãî òîêà ÷åðåç ìèêðî-
ýëåêòðîä; á — ãèñòîãðàììû ïåðâîãî (I) è âòîðîãî (II) ÌÈÈ â àêòèâíîñòè ìîòîíåé-
ðîíà; â — ñâÿçü ìåæäó ñðåäíèìè âåëè÷èíàìè è ñðåäíèìè êâàäðàòè÷åñêèìè îòêëîíå-
íèÿìè ðàñïðåäåëåíèé ÌÈÈ; ñòàòèñòè÷åñêèå ïàðàìåòðû íîðìèðîâàíû ñîîòâåòñò-
âóþùèìè ìàêñèìàëüíûìè çíà÷åíèÿìè, çàðåãèñòðèðîâàííûìè äëÿ äàííîãî íåéðîíà; 
êâàäðàòû è òðåóãîëüíèêè — ïàðàìåòðû ðàñïðåäåëåíèÿ ñîîòâåòñòâåííî ïåðâîãî è 
âòîðîãî ÌÈÈ â èìïóëüñàöèè ìîòîíåéðîíà, ïðåäñòàâëåííîãî íà à è á; êðóæêè — 
ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå íà 10 äðóãèõ êëåòêàõ; r — êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè  

 
Ñòîõàñòè÷åñêàÿ ìîäåëü ôîðìèðîâàíèÿ ÌÈÈ ìîæåò áûòü 

ñôîðìóëèðîâàíà â ñëåäóþùåì âèäå: 
 
= + ξ = τ + ξ τ < ∀τ ∈( ) { ( ) ( ) 0 ( ) ( ) 0, [0, )}q t P x t t x t              (5.15) 

 
Â êà÷åñòâå äåòåðìèíèðîâàííîãî êîìïîíåíòà èìïóëüñíîé ðå-

àêöèè x(t) áóäåì ðàññìàòðèâàòü ðàçíîñòü ìåæäó óñðåäíåííûìè 
çíà÷åíèÿìè ïîðîãà ãåíåðàöèè ÏÄ è òðàåêòîðèÿìè ìåìáðàííîãî 
ïîòåíöèàëà ìåæäó ñîñåäíèìè ÏÄ: x(t) = 〈θ(t)〉 — 〈ϕ(t)〉. Äëÿ îïè-
ñàíèÿ ôëóêòóàöèé âîçáóäèìîñòè íåéðîíà ââåäåí ñòàöèîíàðíûé 
ñëó÷àéíûé ïðîöåññ ξ(t). Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïåðåñòðîéêà 
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ðàñïðåäåëåíèé ÌÈÈ, íàáëþäàåìàÿ â ýêñïåðèìåíòå ïðè îòíîñè-
òåëüíî íåáîëüøèõ èçìåíåíèÿõ äåïîëÿðèçóþùåãî òîêà, îáóñëîâ-
ëåíà, â îñíîâíîì, òîëüêî èçìåíåíèåì äåòåðìèíèðîâàííîé âðå-
ìåííîé êðèâîé õ(t), â òî âðåìÿ êàê ïàðàìåòðû ôëóêòóàöèé âîç-
áóäèìîñòè îñòàþòñÿ íåèçìåííûìè. 

 
 

Ðèñ. 5.15. Èìïóëüñàöèÿ, âûçâàí-
íàÿ â ìîòîíåéðîíå ïîäîøâåí-
íîé ìûøöû ïðîïóñêàíèåì äå-
ïîëÿðèçóþùåãî òîêà (íà÷àëî 
çàïèñåé ÷åðåç 0,2 ñ ïîñëå âêëþ-
÷åíèÿ òîêà), è ñîîòâåòñòâóþùèå 
ãèñòîãðàììû ÌÈÈ (ïî Kostyu-
kov et al. 1981).  

Ïîä ãèñòîãðàììàìè ïðèâåäåíî 
íàëîæåíèå ïÿòè òðàåêòîðèé ìåì-
áðàííîãî ïîòåíöèàëà ìåæäó ÏÄ  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Ôîðìó òðàåêòîðèé ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ëåãêî îïðåäå-

ëèòü ïî çàïèñÿì âíóòðèêëåòî÷íîãî îòâåäåíèÿ, íàõîæäåíèå 
âðåìåííόé çàâèñèìîñòè èçìåíåíèé ïîðîãà ãåíåðàöèè ÏÄ ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé áîëåå ñëîæíóþ çàäà÷ó (Calvin, 1974). Ïðè îòíî-
ñèòåëüíî íåâûñîêèõ ÷àñòîòàõ èìïóëüñàöèè (ìåíåå 20—30 ñ—1) â 
äèàïàçîíå âðåìåí âåðîÿòíîé ãåíåðàöèè ÏÄ ìîæíî èñïîëüçîâàòü 
ëèíåéíóþ àïïðîêñèìàöèÿ ôóíêöèé 〈ϕ(t)〉 è 〈θ(t)〉, âïîëíå îáîñ-
íîâàíî òàêæå ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî èçìåíåíèÿ ïåðâîé èç 
ýòèõ ôóíêöèé çäåñü âûðàæåíû áîëüøå, ÷åì âòîðîé. Â ýòîì ñëó-
÷àå êðóòèçíà âðåìåííîé êðèâîé x(t) áóäåò îïðåäåëÿòüñÿ ïðîèç-
âîäíîé òðàåêòîðèè ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ïåðåä ÏÄ. 

Ñ ó÷åòîì ñäåëàííûõ óïðîùàþùèõ ïðåäïîëîæåíèé, òåîðåòè-
÷åñêèé ðàñ÷åò ïåðâûõ äâóõ ìîìåíòîâ âðåìåíè ïåðåñå÷åíèÿ ñâî-
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äèòñÿ ê âû÷èñëåíèÿì ïî ôîðìóëàì (5.13). Îöåíèì âåëè÷èíó 
"ýôôåêòèâíîãî" âðåìåíè êîððåëÿöèè τ*

corr = kτcorr/σx. Ïðè çíà÷å-
íèÿõ τcorr = 5 ìñ,  σx = 1 ìB (Calvin, Stevens, 1968) è k = 0,1…0,3 
ìÂ/ìñ (ðèñ 5.16, â)  âåëè÷èíà τ*

corr áóäåò çàêëþ÷åíà â èíòåðâàëå 
0,5…1,5.  

  
 
Ðèñ. 5.16. Õàðàêòåðèñòèêè ñòàöèîíàðíûõ ó÷àñòêîâ èìïóëüñàöèè, âû-
çâàííîé â ìîòîíåéðîíå ÷åòûðåõãëàâîé ìûøöû ïðîïóñêàíèåì äåïîëÿðè-
çóþùåãî òîêà (ïî Kostyukov et al. 1981): 
à — òðàåêòîðèè ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ìåæäó ñîñåäíèìè ÏÄ ïðè ðàçëè÷íûõ ñèëàõ 
òîêà; ñîîòâåòñòâóþùèå èçìåíåíèÿ ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà áûëè ñäâèíóòû ïî 
âåðòèêàëè òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû ïðèáëèçèòåëüíî âûâåñòè íà îäèí óðîâåíü ïîðîã 
ãåíåðàöèè ÏÄ; íà âðåìåííîé îñè ñâåòëûìè êðóæêàìè îòìå÷åíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ 
ÌÈÈ, çàðåãèñòðèðîâàííûå â ñëåäóþùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè çíà÷åíèé ñèëû òîêà: 
21, 18, 15, 12, 9, 6 íÀ;  á — ã — çàâèñèìîñòè ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè (f), ñðåäíèõ çíà-
÷åíèé êðóòèçíû òðàåêòîðèé ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà (k) è ñðåäíèõ êâàäðàòè÷åñêèõ 
îòêëîíåíèé ðàñïðåäåëåíèé ÌÈÈ (σ) îò ñèëû òîêà; ïóíêòèðîì íà ã ïðèâåäåíà òåî-
ðåòè÷åñêàÿ çàâèñèìîñòü 

 

Ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ïîïðàâî÷íûõ êîýôôèöèåíòîâ μ0
t è 

σ0
t (ðèñ. 5.16, á) â ýòîì ñëó÷àå ñîñòàâÿò ñîîòâåòñòâåííî ìåíåå 1 è 

0,1. Ñëåäîâàòåëüíî, ñ 10%-íîé òî÷íîñòüþ, ñðåäíåå êâàäðàòè÷å-
ñêîå îòêëîíåíèÿ âðåìåíè ïåðâîãî ïåðåñå÷åíèÿ ìîæíî îïðåäå-
ëèòü ïî ôîðìóëå σt  = σx/k, ñïðàâåäëèâîé äëÿ ñëó÷àÿ, êîãäà ñëó-
÷àéíûé ïðîöåññ èìååò áåñêîíå÷íî áîëüøîå âðåìÿ êîððåëÿöèè. 
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                                                             Глава  5 
 

Ñìåùåíèå ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ ðàñïðåäåëåíèé â îáëàñòü ìåíüøèõ 
çíà÷åíèé âðåìåíè ïî ñðàâíåíèþ ñ μt(∞) ñîñòàâèò ïðè ýòîì íå 
áîëåå 3—10 ìñ. 

Íà îñíîâàíèè ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîëó÷åííûõ çàâèñèìîñòåé 
êðóòèçíû òðàåêòîðèé ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà îò ñèëû äåïîëÿ-
ðèçóþùåãî òîêà (ðèñ. 5.16, â) è ñ ó÷åòîì ñäåëàííûõ âûøå äîïó-
ùåíèé ìîæíî ðàññ÷èòàòü ñðåäíèå êâàäðàòè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ 
ñîîòâåòñòâóþùèõ ðàñïðåäåëåíèé ÌÈÈ. Ïîñêîëüêó â äàííîé ïî-
ñòàíîâêå ýêñïåðèìåíòà òî÷íîå çíà÷åíèå σx  íåèçâåñòíî, ìîæíî 
îïðåäåëèòü σt,i

òåîð= σx/ki (ki — ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîëó÷åííûå çíà-
÷åíèÿ ñðåäíåé êðóòèçíû òðàåêòîðèé ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà), 
åñëè ìèíèìèçèðîâàòü âûðàæåíèå: 

. 2
,( )ýêñï x

t i
i i

I
k
σ

= σ −∑   (5.16) 

îòíîñèòåëüíî σx (ðèñ. 5.16, ã). Ðàñ÷åòíîå çíà÷åíèå σx äëÿ íåéðî-
íà, ïðåäñòàâëåííîãî íà ðèñ. 5.16, ñîñòàâèëî 1,4 ìÂ, äëÿ 6 äðóãèõ 
êëåòîê ýòè çíà÷åíèÿ íàõîäèëèñü â ãðàíèöàõ 1,1—1,5 ìÂ. 

Ïðîâåäåííûé àíàëèç âðåìåííîé ñòðóêòóðû èìïóëüñíîé àê-
òèâíîñòè ìîòîíåéðîíîâ äàåò âîçìîæíîñòü îöåíèòü ôàêòîðû, êî-
òîðûå îïðåäåëÿþò âåðîÿòíîñòü âðåìåíè ãåíåðàöèè ÏÄ. Îäíàêî, 
ñëåäóåò ó÷èòûâàòü âîçìîæíîå èçìåíåíèå îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ 
ñëó÷àéíûõ êîëåáàíèé ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà íåéðîíà. Â ÷àñò-
íîñòè, èçâåñòíî, ÷òî ñäâèã ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ïðè óâå-
ëè÷åíèè óðîâíÿ ïðåñèíàïòè÷åñêîé àêòèâàöèè íåéðîíà ñîïðîâî-
æäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì ñðåäíåãî êâàäðàòè÷åñêîãî îòêëîíåíèÿ àì-
ïëèòóäíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ôëóêòóàöèé ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà 
(Granit et al., 1964).  
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ГГЛЛААВВАА    

6 

 

  
РРЕЕФФЛЛЕЕККТТООРРННААЯЯ  РРЕЕГГУУЛЛЯЯЦЦИИЯЯ  ММЫЫШШЕЕЧЧННООГГОО  
ССООККРРААЩЩЕЕННИИЯЯ    
  
6.1. ДИНАМИКА СПИНАЛЬНЫХ РЕФЛЕКСОВ НА РАСТЯЖЕНИЕ И 
РАЗГРУЗКУ МЫШЦЫ 

 
Êàê ñëåäóåò èç äàííûõ, ïðåäñòàâëåííûõ â ãëàâå 4, íàïðàâëåí-
íîñòü ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ â èìïóëüñàöèè âåðåòåííûõ îêîí-
÷àíèé òàêîâà, ÷òî àôôåðåíòíûå ñèãíàëû, ïîñòóïàþùèå îò ìûø-
öû, ïî-âèäèìîìó, äîëæíû ïðèâîäèòü ê óñèëåíèþ åå ñîáñòâåííî-
ãî ãèñòåðåçèñà. Äëÿ ïðîâåðêè ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ áûëè èçó÷å-
íû äèíàìè÷åñêèå ñâîéñòâà ñòðå÷-ðåôëåêñà â óñëîâèÿõ êîíòðîëè-
ðóåìûõ èçìåíåíèé âíåøíåé íàãðóçêè íà ìûøöó (Êîñòþêîâ, 
1989à, á). Ïîä ñòðå÷-ðåôëåêñîì ïîäðàçóìåâàåòñÿ öåëîñòíàÿ ñèñ-
òåìà àóòîãåííûõ ðåôëåêñîâ, èíèöèèðóåìûõ àêòèâàöèåé ðåöåï-
òîðíûõ îáðàçîâàíèé ìûøöû è îáóñëîâëåííûõ èçìåíåíèåì åå 
äëèíû ïîä äåéñòâèåì ñîîòâåòñòâóþùèõ èçìåíåíèé â ñîîòíîøå-
íèè ìåæäó âíåøíåé íàãðóçêîé è ãåíåðèðóåìûì ìûøöåé óñèëè-
åì. Àíàëèçèðóÿ ñèñòåìó ñòðå÷-ðåôëåêñà, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü 
íå òîëüêî óäëèíåíèå, íî è óêîðî÷åíèå ìûøöû. Èìåííî ðàçëè-
÷èå â ðåàêöèÿõ ìûøöû íà ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûå èçìå-
íåíèÿ äëèíû ìîæåò èìåòü âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ ïîíèìàíèÿ ôóí-
äàìåíòàëüíûõ çàêîíîìåðíîñòåé öåíòðàëüíîé ðåãóëÿöèè äâèæå-
íèé. Ïðåäñòàâëåííûå íèæå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû â ýêñïå-
ðèìåíòàõ íà êîøêàõ, äåöåðåáðèðîâàííûõ íà èíòåðêîëëèêóëÿð-
íîì óðîâíå. Â òàêèõ ïðåïàðàòàõ óñòðàíÿåòñÿ íåäîñòàòîê ñíèæåí-
íîãî óðîâíÿ âîçáóäèìîñòè ñïèíàëüíûõ íåéðîíîâ, ïðèñóùèé 
ýêñïåðèìåíòàì, ïðîâîäèìûì ïîä íàðêîçîì.  

Ðåàêöèè ìûøö äåöåðåáðèðîâàííîãî æèâîòíîãî íà ïîâòî-
ðÿþùèåñÿ ñèëîâûå âîçäåéñòâèÿ îòëè÷àëèñü ñòàáèëüíîñòüþ (ðèñ. 
6.1). Â îòâåò íà óâåëè÷åíèå íàãðóçêè òðàïåöèåâèäíîé ôîðìû 
ìûøöà óäëèíÿëàñü ïî÷òè ëèíåéíî, ïîñëå îêîí÷àíèÿ ôàçû èçìå-
íåíèÿ íàãðóçêè íàáëþäàëñÿ ïåðåõîä ê íîâîìó ðàâíîâåñíîìó ñî-
ñòîÿíèþ,  áëèçêèé ïî ôîðìå ê ýêñïîíåíöèàëüíîìó. Ëèíåéíîå 
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íà÷àëüíîå óäëèíåíèå ìûøöû, êîòîðîå íà÷èíàëîñü áåç âèäèìîãî 
çàïàçäûâàíèÿ îòíîñèòåëüíî âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ, çàìåòíî îò-
ëè÷àëîñü îò ðåàêöèé àêòèâíîé ìûøöû ïðè ðåãóëÿðíîé ýôôå-
ðåíòíîé ñòèìóëÿöèè. Êàê îòìå÷åíî ðàíåå, çàìåäëåííîå ðàçâèòèå 
ðåàêöèè íà ëèíåéíîå óâåëè÷åíèå íàãðóçêè â ïîñëåäíåì ñëó÷àå 
áûëî îáóñëîâëåíî, â îñíîâíîì, ïîâûøåííîé (êîðîòêîäèàïàçîí-
íîé) æåñòêîñòüþ àêòèâíîé. Ýôôåêò ëèíåàðèçàöèè ïðè íîðìàëü-
íîì ôóíêöèîíèðîâàíèè àôôåðåíòíûõ îáðàòíûõ ñâÿçåé, ïî-
âèäèìîìó, ìîæíî îáúÿñíèòü ïîâûøåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ 
ìûøå÷íûõ âåðåòåí â íà÷àëüíîé ôàçå èçìåíåíèÿ äëèíû. Â ðå-
çóëüòàòå áûñòðîé àêòèâàöèè ìîòîíåéðîíîâ, îïîñðåäóåìîé ïðå-
èìóùåñòâåííî ìîíîñèíàïòè÷åñêèì âîçáóæäàþùèì âëèÿíèåì ñî 
ñòîðîíû àôôåðåíòîâ ãðóïïû 1à, ôîðìèðóåòñÿ äîïîëíèòåëüíûé 
äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò ýôôåðåíòíîé êîìàíäû, âíîñÿùèé 
ýëåìåíò êîððåêöèè â íà÷àëüíóþ òðàåêòîðèþ äâèãàòåëüíîé ðåàê-
öèè. Ýêñïîíåíöèàëüíûé ó÷àñòîê óäëèíåíèÿ ìûøöû ïîñëå îêîí-
÷àíèÿ ïðèðàùåíèÿ íàãðóçêè, ñëåäóåò, î÷åâèäíî,  ðàññìàòðèâàòü 
êàê ñîáñòâåííî äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò ñòðå÷-ðåôëåêñà, îòðà-
æàþùèé êàê íåïîñðåäñòâåííî äèíàìèêó ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ 
è çàìåäëåííûé ñïàä àôôåðåíòíîãî ñèãíàëà, òàê è öåíòðàëüíóþ 
çàäåðæêó ïðåîáðàçîâàíèÿ ïîñëåäíåãî â ýôôåðåíòíóþ ïîñûëêó. 

  
 
 
 
 
 
 
 

Ðèñ. 6.1. Ðåàêöèè èêðîíîæíîé ìûøöû íà êîíòðîëèðóåìûå èçìåíåíèÿ 
âíåøíåé íàãðóçêè (ïî Êîñòþêîâó, 1989à). 

Ðåãèñòðàöèÿ â óñëîâèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñïèíàëüíîé ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà 
(äåöåðåáðèðîâàííûé ïðåïàðàò); ÝÌÃ  ðåãèñòðèðîâàëàñü äâóìÿ ïðîâîëî÷íûìè ýëåê-
òðîäàìè, ââåäåííûìè â öåíòðàëüíóþ ÷àñòü áðþøêà ìûøöû, ìåæýëåêòðîäíîå ðàñ-
ñòîÿíèå ñîñòàâëÿëî îêîëî 5 ìì  

 
Â òðàåêòîðèÿõ óêîðî÷åíèÿ ìûøöû ñëåäóåò îòìåòèòü î÷åíü 

ìåäëåííîå íà÷àëüíîå ðàçâèòèå äâèæåíèÿ. Çàìåäëåíèå ðåàêöèè 
áûëî âûðàæåíî â ãîðàçäî áîëüøåé ñòåïåíè, ÷åì íàáëþäàëîñü 
ðàíåå  â îïûòàõ ñ ôèêñèðîâàííûì óðîâíåì ýôôåðåíòíîé ñòèìó-
ëÿöèè (ñì. 3.2). Äîïîëíèòåëüíîå çàìåäëåíèå ðåàêöèè â óñëîâèÿõ 
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Глава 6 
 

ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà, î÷åâèäíî, áûëî 
ñâÿçàíî ñ ðåçêèì ñíèæåíèåì óðîâíÿ àêòèâíîñòè ìûøå÷íûõ âå-
ðåòåí è ïîñëåäóþùèì óìåíüøåíèåì èíòåíñèâíîñòè ïîñòóïàþ-
ùåé ê ìûøöå ýôôåðåíòíîé èìïóëüñàöèè, ÷òî îòðàæàþò çàïèñè 
ÝÌÃ (ðèñ. 6.1). Äðóãîé îòëè÷èòåëüíîé ÷åðòîé ðåàêöèé óêîðî÷å-
íèÿ áûëî ïðàêòè÷åñêè ïîëíîå îòñóòñòâèå äèíàìè÷åñêèõ êîìïî-
íåíòîâ; ñòàáèëèçàöèÿ äëèíû íàáëþäàëàñü ñðàçó ïîñëå ïåðåõîäà ê 
ôèêñàöèè ïîñòîÿííîãî óðîâíÿ ñèëû. Îäíàêî èíîãäà ìîìåíò ïå-
ðåõîäà ê ïîñòîÿííîé ñèëå ìîã ñîïðîâîæäàòüñÿ êîðîòêèì èì-
ïóëüñîì äîïîëíèòåëüíîãî óêîðî÷åíèÿ. Ïî-âèäèìîìó, ýòîò èì-
ïóëüñ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê àðòåôàêò, îáóñëîâëåííûé àêòè-
âàöèåé àôôåðåíòîâ çà ñ÷åò âûñîêî÷àñòîòíûõ êîëåáàíèé, ñîçäà-
âàåìûõ ìåõàíîñòèìóëÿòîðîì. Äîïîëíèòåëüíûå ñîêðàùåíèÿ ïðè 
ôèêñàöèè íàãðóçêè, ïî-âèäèìîìó, âûçûâàëèñü ðåôëåêòîðíûì 
âîçáóæäåíèåì ÷àñòè ìîòîíåéðîíîâ, èííåðâèðóþùèõ ìûøöó. 

 

 
 

Ðèñ. 6.2. Ðåàêöèè òðåõãëàâîé ìûøöû ãîëåíè (äåöåðåáðèðîâàííûé ïðå-
ïàðàò) íà èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè (ïî Êîñòþêîâó, 1989à): 
à — íà ôîíå ñòèìóëÿöèè ÿäðà Äåéòåðñà;  ñèëà ñòèìóëÿöèè 1,5 ïîðîãà, ÷àñòîòà 200   
ñ—1; á, â — íà ôîíå âèáðàöèîííîãî âîçäåéñòâèÿ íà ìûøöó; ÷àñòîòà âèáðàöèè 50 Ãö  

 
Â îáùèõ ÷åðòàõ äèíàìèêà äâèæåíèÿ ìûøöû, êîòîðîå âûçû-

âàëîñü èçìåíåíèÿìè âíåøíåé íàãðóçêè, ñîõðàíÿëàñü è ïðè èñ-
êóññòâåííîì ïîâûøåíèè óðîâíÿ âîçáóäèìîñòè ñïèíàëüíûõ íåé-
ðîíîâ. Ýòî äîñòèãàëîñü, â ÷àñòíîñòè, ñ ïîìîùüþ ýëåêòðè÷åñêîé 
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ñòèìóëÿöèè èïñèëàòåðàëüíîãî ÿäðà Äåéòåðñà (ðèñ. 6.2, 6.3). Àê-
òèâàöèÿ âåñòèáóëîñïèíàëüíîãî òðàêòà ó äåöåðåáðèðîâàííûõ æè-
âîòíûõ îáû÷íî ïðèâîäèëà ê àêòèâíîìó óêîðî÷åíèþ ýêñòåíçîð-
íûõ ìûøö, ïðè ýòîì óìåíüøàëàñü àìïëèòóäà äâèæåíèé, âû-
çâàííûõ ñèëîâûìè âîçìóùåíèÿìè. Óâåëè÷åíèå èíòåíñèâíîñòè 
ñòèìóëÿöèè ÿäðà Äåéòåðñà ìîãëî ïðèâîäèòü ê òàêîé äåôîðìàöèè 
ðåàêöèé ìûøöû, êîãäà îíè ïî ñâîåìó õàðàêòåðó ïðèáëèæàëèñü ê 
ðåàêöèÿì, íàáëþäàåìûì â óñëîâèÿõ ôèêñàöèè óðîâíÿ ýôôå-
ðåíòíîé àêòèâíîñòè (ðèñ. 6.2, à). Â äàííîì ñëó÷àå â ðåàêöèè íà 
ðàçãðóçêó ïîÿâëÿëñÿ äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò â âèäå ýêñïîíåí-
öèàëüíîãî ïðîäîëæåíèÿ äâèæåíèÿ ïîñëå îêîí÷àíèÿ ôàçû èçìå-
íåíèÿ íàãðóçêè, íàáëþäàëîñü òàêæå çàìåäëåíèå äâèæåíèÿ â íà-
÷àëå ó÷àñòêà ëèíåéíîãî ïðèðàùåíèÿ ñèëû. Òàêîå æå èçìåíåíèå 
ðåàêöèè îòìå÷åíî è ïðè èñêóññòâåííîì ïîâûøåíèè óðîâíÿ àô-
ôåðåíòíîé àêòèâíîñòè, êîòîðîå îáåñïå÷èâàëîñü ïóòåì íàëîæå-
íèÿ âûñîêî÷àñòîòíîé âèáðàöèè íà îñíîâíîé ñèãíàë èçìåíåíèÿ 
íàãðóçêè (ðèñ. 6.2, á). Ïî-âèäèìîìó, êàê ïðè èíòåíñèâíîé ñòè-
ìóëÿöèè ÿäðà Äåéòåðñà, òàê è ïðè âèáðàöèîííîé àêòèâàöèè àô-
ôåðåíòîâ íåñêîëüêî óõóäøàëîñü "êà÷åñòâî" ôóíêöèîíèðîâàíèÿ 
ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà è îñëàáëÿëàñü ýôôåêòèâíîñòü äåéñòâèÿ 
ñèãíàëîâ àôôåðåíòíîé îáðàòíîé ñâÿçè. 

 
Ðèñ. 6.3. Ñòðå÷-ðåôëåêñ, âûçû-
âàåìûé â èêðîíîæíîé ìûøöå 
äåöåðåáðèðîâàííîé êîøêè (ïî 
Êîñòþêîâó, 1989à): 
à — ðåãèñòðàöèÿ â óñëîâèÿõ êîíòðîëÿ 
äëèíû; ïóíêòèðîì îòìå÷åíî ðàçëè-
÷èå óñòàíîâèâøèõñÿ çíà÷åíèé ñèëû â 
çàâèñèìîñòè îò íàïðàâëåíèÿ ïîäõîäà 
ê îäíîìó è òîìó æå óðîâíþ ôèêñà-
öèè äëèíû, îòìå÷åííîìó ñòðåëêîé; á 
— ôîðìèðîâàíèå ýôôåêòîâ íåîäíî-
çíà÷íîñòè óñòàíîâëåíèÿ ðàâíîâåñíîé 
äëèíû â óñëîâèÿõ êîíòðîëÿ âíåøíåé 
íàãðóçêè  

 
 
 

 
Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî (ñì. 3.2), ÷òî â óñëîâèÿõ ïîñòîÿíñòâà 

óðîâíÿ ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè, ïîñòóïàþùåé ê ìûøöå, ñóùå-
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ñòâóåò ïðèíöèïèàëüíàÿ íåîäíîçíà÷íîñòü â ñîîòíîøåíèè ìåæäó 
äëèíîé ìûøöû è ðàçâèâàåìûì óñèëèåì. Îêàçàëîñü, ÷òî òàêàÿ 
íåîäíîçíà÷íîñòü ñîõðàíÿåòñÿ è â óñëîâèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ 
ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà. Â çàâèñèìîñòè îò íàïðàâëåíèÿ ïðåäøå-
ñòâóþùåãî äâèæåíèÿ óñòàíàâëèâàþòñÿ äâà ðàçëè÷íûõ óðîâíÿ ñè-
ëû äëÿ îäíîãî è òîãî æå òåêóùåãî çíà÷åíèÿ äëèíû (ðèñ. 6.3, à) 
èëè äâà ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèÿ äëèíû ïðè îäèíàêîâîé íàãðóçêå íà 
ìûøöó (ðèñ. 6.3, á).  

 
Ðèñ. 6.4. Ðåàêöèè èêðîíîæ-
íîé ìûøöû (ñòðå÷-
ðåôëåêñ, äåöåðåáðèðîâàí-
íûé ïðåïàðàò) íà ïîñëåäî-
âàòåëüíûå èçìåíåíèÿ äëè-
íû (ïî Êîñòþêîâó, 1989à): 
à — ìûøöà ðàñòÿãèâàëàñü âðó÷-
íóþ; á — òà æå çàïèñü â êîîð-
äèíàòàõ äëèíà — ñèëà; öèôðû 1—
5 ïðèâåäåíû äëÿ íàãëÿäíîãî ñî-
ïîñòàâëåíèÿ óçëîâûõ òî÷åê èç-
ìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè 

 
Âûðàæåííûé ãèñòåðåçèñ ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ïðîÿâ-

ëåíèé íåëèíåéíîñòè ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà. Òðàåêòîðèè äâè-
æåíèé, âûçûâàåìûõ ïðîèçâîëüíûì èçìåíåíèåì âíåøíåé íà-
ãðóçêè, â êîîðäèíàòàõ äëèíà — ñèëà ôîðìèðîâàëè õàðàêòåðíóþ 
ñîâîêóïíîñòü âëîæåííûõ äðóã â äðóãà ïåòåëü (ðèñ. 6.4). Âåòâè 
óäëèíåíèÿ âñëåäñòâèå èõ ëèíåéíîñòè è æåñòêîé ôèêñàöèè òî÷åê 
îñòàíîâêè ïîñëå ïðåäøåñòâóþùåãî óêîðî÷åíèÿ îáðàçîâûâàëè 
íåêîòîðóþ ñîâîêóïíîñòü ëèíèé, áëèçêèõ ê ëèíåéíûì ôóíêöèÿì. 
Êðóòèçíà íàêëîíà âåòâåé óäëèíåíèÿ óâåëè÷èâàëàñü ïî ìåðå 
ñäâèãà òî÷åê îñòàíîâêè â ñòîðîíó áόëüøèõ çíà÷åíèé äëèíû, ÷òî 
óêàçûâàëî íà íåïîñòîÿíñòâî æåñòêîñòè, êîòîðàÿ, êðîìå òîãî, 
ïðè ïåðåõîäå ê óêîðî÷åíèþ ïî÷òè íå çàâèñåëà îò òî÷êè èçìåíå-
íèÿ íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ. Êðîìå òîãî ñëåäóåò îòìåòèòü,  ÷òî 
æåñòêîñòü óêîðî÷åíèÿ íåèçìåííî ïðåâûøàëà æåñòêîñòü óäëèíå-
íèÿ ìûøöû. 

Â óñëîâèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà ýô-
ôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè â óñòàíîâëåíèè ðàâíîâåñíîé äëèíû 
ìûøöû ñîïðîâîæäàþòñÿ ñîîòâåòñòâóþùèìè èçìåíåíèÿìè ÝÌÃ. 
Ïðè îäíîì è òîì æå óðîâíå ôèêñàöèè íàãðóçêè ïðåäøåñòâóþ-
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ùàÿ ðàçãðóçêà âûçûâàëà  ïîäàâëåíèå ÝÌÃ, à íàãðóæåíèå —
ñòîéêîå óâåëè÷åíèå. Ñîîòíîøåíèå ðàâíîâåñíûõ çíà÷åíèé äëèíû 
ìûøöû áûëî ïðîòèâîïîëîæíûì — áîëüøåé äëèíå ñîîòâåòñòâî-
âàëà ìåíüøàÿ èíòåíñèâíîñòü ÝÌÃ èëè äàæå åå ïîëíîå èñ÷å-
çíîâåíèå, à ïðè ìåíüøåé äëèíå íàáëþäàëîñü çàìåòíîå ïîâûøå-
íèå àêòèâíîñòè. Îòìåòèì, ÷òî òàêîå ñîîòíîøåíèå ìåæäó äëèíîé 
ìûøöû è èíòåíñèâíîñòüþ ÝÌÃ òðóäíî îáúÿñíèòü ñ òî÷êè çðå-
íèÿ ãèïîòåçû î ðàâíîâåñíîé òî÷êå (Ôåëüäìàí, 1979).  

 
Ðèñ. 6.5. Âíóòðèêëåòî÷íîå 
îòâåäåíèå îò ìîòîíåéðîíà 
èêðîíîæíîé ìûøöû âî 
âðåìÿ åå ðàñòÿæåíèÿ â óñ-
ëîâèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ 
ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà (ïî 
Kostyukov et al., 2005). 

Èñïîëüçîâàëè äâå ñèíóñîè-
äàëüíûå âîëíû èçìåíåíèÿ äëèíû 
ðàçëè÷íîé àìïëèòóäû (1, 2) è 
áîëåå ñëîæíîå äâèæåíèå â ôîðìå 
äâîéíîé òðàïåöèè ñî ñãëàæåí-
íûìè ôðîíòàìè (3); I — III — 
ôàçû ôèêñàöèè äëèíû; L — äëè-
íà; P — ñèëà; Ì — ðåãèñòðàöèÿ 
ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ïî ïî-
ñòîÿííîìó òîêó: âíèçó íà áîëü-
øåì óñèëåíèè, ââåðõó — íà ìåíü-
øåì (ÏÄ ïîêàçàíû ïîëíîñòüþ)  

 
Îïèñàííûå îñîáåííîñòè èçìåíåíèÿ ÝÌÃ â ñèñòåìå ñòðå÷-

ðåôëåêñà íàáëþäàëèñü è ïðè âíóòðèêëåòî÷íîé ðåãèñòðàöèè àê-
òèâíîñòè îòäåëüíûõ ìîòîíåéðîíîâ, èííåðâèðóþùèõ äàííóþ 
ìûøöó (ðèñ. 6.5, 6.6). Íåáîëüøàÿ ñèíóñîèäàëüíàÿ âîëíà ðàñòÿ-
æåíèÿ ìûøöû (1 íà ðèñ. 6.5)  âûçûâàëà âîëíó ïîñòñèíàïòè÷å-
ñêîé äåïîëÿðèçàöèè ñ ìåäëåííûì íàðàñòàíèåì ïðè óäëèíåíèè  
è áûñòðûì ñïàäîì ïðè ïåðåõîäå ê óêîðî÷åíèþ. Ðàñòÿæåíèå 
áîëüøåé àìïëèòóäû (2 íà ðèñ. 6.5)  âûçûâàëî ôîðìèðîâàíèå çà-
ìåòíî áîëüøåé âîëíû ïîñòñèíàïòè÷åñêîé äåïîëÿðèçàöèè. Íà 
âåðøèíå ÂÏÑÏ ãåíåðèðîâàëàñü ñåðèÿ ÏÄ, êîòîðàÿ áûñòðî îá-
ðûâàëàñü ïðè ïåðåõîäå ê óêîðî÷åíèþ ìûøöû, ïðè ýòîì íàáëþ-
äàëñÿ è áûñòðûé ñïàä äåïîëÿðèçàöèè. Ïðè ðàñòÿæåíèè ìûøöû 
â ôîðìå äâîéíîé òðàïåöèè ñî ñãëàæåííûìè ôðîíòàìè (3 íà ðèñ. 
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6.5) îò÷åòëèâî ïðîÿâëÿëîñü ðàçëè÷èå ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà â 
ôàçàõ ôèêñàöèè äëèíû I è III. Óäëèíåíèå ìûøöû è ôèêñàöèÿ 
äëèíû â ôàçå I âûçûâàëè óñòîé÷èâóþ äåïîëÿðèçàöèþ êëåòî÷íîé 
ìåìáðàíû, â êîòîðîé ìîãëè âûäåëÿòüñÿ âûñîêîàìïëèòóäíûå 
ÂÏÑÏ, î÷åâèäíî ñâÿçàííûå ñ ðàçðÿäàìè îòäåëüíûõ âåðåòåííûõ 
îêîí÷àíèé. Óäëèíåíèå  â ôàçå II ïðèâîäèëî ê ãåíåðàöèè ñåðèè 
ÏÄ, ïåðåõîä ê ïîñëåäóþùåìó óêîðî÷åíèþ áûñòðî ðàçðóøàë 
ïîñòñèíàïòè÷åñêóþ äåïîëÿðèçàöèþ è ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë â 
ôàçå ôèêñàöèè äëèíû III ìàëî îòëè÷àëñÿ îò èñõîäíîãî óðîâíÿ. 

Â äëèòåëüíûõ âíóòðèêëåòî÷íûõ îòâåäåíèÿõ ñ íåáîëüøèì ïî-
âðåæäàþùèì äåéñòâèåì ìèêðîýëåêòðîäà ìîæíî áûëî çàðåãèñò-
ðèðîâàòü óñòîé÷èâóþ âûçâàííóþ èìïóëüñàöèþ ìîòîíåéðîíîâ 
ïðè ìíîãîêðàòíîì ïîâòîðåíèè ñòàíäàðòíûõ òåñòèðóþùèõ ðàñòÿ-
æåíèé ìûøöû (pèñ. 6.6). Èçìåíåíèÿ ìãíîâåííîé ÷àñòîòû ðàçðÿ-
äîâ áûëè àñèììåòðè÷íû ïî îòíîøåíèþ ê èõ âûçâàâøèì èçìå-
íåíèÿì äëèíû ìûøöû — ÏÄ âîçíèêàëè ïðåèìóùåñòâåííî íà 
âîñõîäÿùèõ ó÷àñòêàõ ðàñòÿæåíèÿ ìûøöû è áûñòðî èñ÷åçàëè ïðè 
ïåðåõîäå ê óêîðî÷åíèþ (pèñ. 6.6, á).  

 

 
 

Pèñ. 6.6. Âíóòðèêëåòî÷íîå îòâåäåíèå îò ìîòîíåéðîíà èêðîíîæíîé 
ìûøöû âî âðåìÿ  åå ðàñòÿæåíèÿ (ïî Kostyukov et al., 2005): 
à — äâå çàïèñè ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà (Ì) è ìãíîâåííîé ÷àñòîòû ðàçðÿäà (f) â 
ñåðèè ñòàíäàðòíûõ òåñòîâûõ ðàñòÿæåíèé ìûøöû, ïîâòîðÿþùèõñÿ ÷åðåç 30 ñ; á — 
ó÷àñòêè çàïèñåé äëèíû è ìãíîâåííîé ÷àñòîòû, ïðèâåäåííûå íà à, â óâåëè÷åííîì 
ìàñøòàáå; ñòðåëêàìè íà çàïèñÿõ äëèíû îáîçíà÷åíû îòìåòêè íà÷àëà (í) è êîíöà (ê) 
èìïóëüñíîãî ðàçðÿäà ìîòîíåéðîíà; öèôðû 1, 2 îáîçíà÷àþò ñîîòâåòñòâèå ó÷àñòêîâ 
çàïèñè íà à è á  
 

Ãèñòåðåçèñíûé õàðàêòåð çàâèñèìîñòè ìåæäó äëèíîé ìûøöû 
è ÷àñòîòîé èìïóëüñàöèè ìîòîíåéðîíîâ ñâÿçàí, â îñíîâíîì,  ñ 
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îñîáåííîñòÿìè âðåìåííîãî òå÷åíèÿ âîçáóæäàþùåé ïîñòñèíàï-
òè÷åñêîé  äåïîëÿðèçàöèè. Ýòî õîðîøî ïðîÿâëÿëîñü â îòñóòñòâèå 
ÏÄ (pèñ. 6.7, à), êîòîðûå, â ÷àñòíîñòè, ïîäàâëÿëèñü ïîñëå óñòà-
ëîñòíîé ñòèìóëÿöèè ìûøöû (Kostyukov et al., 2005). Íåïîñðåä-
ñòâåííîå îêîí÷àíèå äëèòåëüíûõ ìûøå÷íûõ ñîêðàùåíèé, ïî-
âèäèìîìó, âûçûâàëî óñòîé÷èâóþ àêòèâàöèþ ìûøå÷íûõ âåðåòåí, 
ïîñêîëüêó ïðè ýòîì óñòàíàâëèâàëñÿ äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíûé óðî-
âåíü äåïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû ìîòîíåéðîíîâ. Ïåðâîå íèçêîàì-
ïëèòóäíîå ðàñòÿæåíèå ìûøöû ïîñëå óñòàëîñòíîé ñòèìóëÿöèè 
(ê1 íà pèñ. 6.7, à), ëèêâèäèðîâàëî ïîñòàêòèâàöèîííóþ äåïîëÿðè-
çàöèþ ìåìáðàíû ìîòîíåéðîíîâ, à òàêæå ïðèâîäèëî ê óñòðàíå-
íèþ ïîâûøåííîé æåñòêîñòü ìûøöû.  Îá ýòèõ ïðîöåññàõ ìîæíî 
áûëî ñóäèòü ïî õàðàêòåðíîìó èçìåíåíèþ ãèñòåðåçèñíûõ çàâèñè-
ìîñòåé äëèíà — ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë è äëèíà — ñèëà  â íå-
ñêîëüêèõ ïîâòîðåíèÿõ ñòàíäàðòíîãî ðàñòÿæåíèÿ ìûøöû (pèñ. 
6.7, á). 

 
Pèñ. 6.7. Âíóòðèêëåòî÷íîå 
îòâåäåíèå îò ìîòîíåéðîíà 
èêðîíîæíîé ìûøöû âî 
âðåìÿ  åå ðàñòÿæåíèÿ (ïî 
Kostyukov et al., 2005): 
à — ðåàêöèÿ ìîòîíåéðîíà íà  
ïåðâîå òåñòèðóþùåå ðàñòÿæå-
íèå ìûøöû ïîñëå óñòàëîñòíûõ 
ñîêðàùåíèé, âûçâàííûõ äëè-
òåëüíîé ñòèìóëÿöèåé  ïåðåðå-
çàííîãî âåíòðàëüíîãî êîðåøêà 
S1 (÷àñòîòà 40 ñ—1, äëèòåëü-
íîñòü 72 ñ); ìûøå÷íûå ñîêðà-
ùåíèÿ âûçûâàëè ñòîéêîå ïî-
äàâëåíèå ãåíåðàöèè ÏÄ; çàïèñü 
ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà (Ì, 
òåìíàÿ ëèíèÿ) ïîñëå ýêñïåðè-
ìåíòà áûëà ïîäâåðãíóòà íèç-
êî÷àñòîòíîìó ñãëàæèâàíèþ ñ 
ïîñòîÿííîé âðåìåíè 0,05 ñ (áå-
ëàÿ ëèíèÿ); á — íàëîæåíèå çà-
ïèñåé â êîîðäèíàòàõ: äëèíà — 
ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë è äëèíà 
— ñèëà â òðåõ ïîñëåäîâàòåëü-
íûõ òåñòèðóþùèõ ðàñòÿæåíèé 

ìûøöû (1 — 3); ïåòëè ïîñòðîåíû äëÿ ê1 è ê2 êîìïîíåíòîâ ïîñòñèíàïòè÷åñêîé ðå-
àêöèè  
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Òàêèì îáðàçîì, äåïîëÿðèçàöèÿ ìåìáðàíû ìîòîíåéðîíîâ â 
óñëîâèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà çàâèñèò îò 
ïðåäûñòîðèè íàãðóæåíèÿ ìûøöû èëè åå äâèæåíèÿ. Ïðîâåäåí-
íûé àíàëèç ñâèäåòåëüñòâóåò î ïðèíöèïèàëüíîé íåëèíåéíîñòè 
äèíàìèêè ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà. Íåëüçÿ ñîãëàñèòüñÿ ñ ïðåä-
ïîëîæåíèåì, ÷òî ñòðå÷-ðåôëåêñ ïðèâîäèò ê ëèíåàðèçàöèè ìû-
øå÷íîé äèíàìèêè (Nichols, Houk, 1975). Â äåéñòâèòåëüíîñòè îä-
íè íåëèíåéíûå ýôôåêòû, ïðèñóùèå íåïîñðåäñòâåííî ìûøöå, íå 
óñòðàíÿþòñÿ ïîä äåéñòâèåì ðåôëåêòîðíîãî êîíòðîëÿ, à ïðåîáðà-
çóþòñÿ â äðóãèå, íå ìåíåå ñëîæíûå.  

 
 

6.2. ТЕОРЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ДИНАМИКИ СТРЕЧ-РЕФЛЕКСА 
 

 
Äëÿ àíàëèçà ìíîãèõ ôóíäàìåíòàëüíûõ ïðîáëåì äâèãàòåëüíîãî 
êîíòðîëÿ âàæíî ïðàâèëüíî îöåíèâàòü íåïîñðåäñòâåííî ìûøå÷-
íóþ ðåàêöèþ è åå âåñ â öåëîñòíîì äâèãàòåëüíîì àêòå. Íåàäåê-
âàòíîñòü òàêîé îöåíêè ìîæåò ñîçäàòü î÷åâèäíûå òðóäíîñòè äëÿ 
èçó÷åíèÿ öåíòðàëüíûõ ïðîöåññîâ, óïðàâëÿþùèõ ðåàëüíûìè 
äâèæåíèÿìè. Â ÷àñòíîñòè, ýòî êàñàåòñÿ ÷ðåçìåðíî óïðîùåííîãî 
îïèñàíèÿ ìûøå÷íîé äèíàìèêè, êàê, íàïðèìåð, â òàê íàçûâàå-
ìîé ïðóæèííîé ìîäåëè ìûøöû (Feldman, 1966a, b; 1986; 
Ôåëüäìàí, 1979). Â ïðóæèííîé ìîäåëè èñïîëüçóþòñÿ ñòàòè÷å-
ñêèå õàðàêòåðèñòèêè äëèíà — ñèëà, ïîëó÷åííûå íà íåðâíî-
ìûøå÷íîì ïðåïàðàòå â èçîìåòðè÷åñêèõ óñëîâèÿõ (Rack, 
Westbury, 1969); ñåìåéñòâî òàêèõ õàðàêòåðèñòèê, ïîñòðîåííûõ 
äëÿ ðàçëè÷íûõ óðîâíåé àêòèâàöèè è çíà÷åíèé äëèíû, çàòåì èñ-
ïîëüçóåòñÿ ïðè àíàëèçå ðåàëüíûõ äâèæåíèé. Â òî æå âðåìÿ óñòà-
íîâëåíî, ÷òî ñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ìûøå÷íîãî ñîêðàùå-
íèÿ òàêæå ìîãóò çàìåòíî èçìåíÿòüñÿ â ðåçóëüòàòå ïðåäøåñòâóþ-
ùåãî äâèæåíèÿ è/èëè ïðåäûñòîðèè àêòèâàöèè ìûøöû. Ìîäè-
ôèêàöèÿ ìûøå÷íîé äèíàìèêè âî âðåìÿ äâèæåíèÿ íå èñ÷åçàåò 
ïîëíîñòüþ ïîñëå åãî îñòàíîâêè, äåìîíñòðèðóÿ ïðè ýòîì óñòîé-
÷èâûå ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ (Edman, Tsuchia 1996; Kostyukov, 
1987, Sugi, Tsuchiya, 1988).  

Ïðóæèííàÿ ìîäåëü ìûøöû ïðåäïîëàãàåò èäåíòè÷íîñòü ñè-
ëîâûõ ïàðàìåòðîâ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ äëÿ îáîèõ íàïðàâëå-
íèé äâèæåíèÿ, è ýòà ìîäåëü ëåãëà â îñíîâó ãèïîòåçû î ðàâíîâåñ-
íîé òî÷êå, ñôîðìóëèðîâàííîé Ôåëüäìàíîì (Feldman, 1966a, b; 
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1986; Ôåëüäìàí, 1979; Feldman, Levin, 1995). Êàê ïðåäïîëàãàåòñÿ 
â ðàìêàõ ýòîé òåîðèè, ñóùåñòâóåò âçàèìíî-îäíîçíà÷íîå ñîîòâåò-
ñòâèå ìåæäó óðîâíåì ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè, ïîñòóïàþùåé ê 
ìûøöå, åå äëèíîé è ðàçâèâàåìûì óñèëèåì. Ìûøöà ðàññìàòðè-
âàåòñÿ êàê èñïîëíèòåëüíûé ýëåìåíò â ñèñòåìå âçàèìîäåéñòâóþ-
ùèõ ðåôëåêòîðíûõ êîíòóðîâ, êîòîðûå áåðóò íà÷àëî â åå ïðî-
ïðèîöåïòîðàõ è çàìûêàþòñÿ íà óðîâíå ñïèííîãî ìîçãà è ñóï-
ðàñïèíàëüíûõ äâèãàòåëüíûõ öåíòðîâ. Ýòè ðåôëåêñû îáû÷íî 
ïðîÿâëÿþòñÿ ïðè èçìåíåíèè äëèíû ìûøöû — óäëèíåíèè èëè 
óêîðî÷åíèè; â ñòðîãîì îïðåäåëåíèè ýòè ðåàêöèè ñëåäóåò îòëè-
÷àòü îò îòâåòîâ íà íàãðóæåíèå è ðàçãðóçêó ìûøöû. Îäíàêî ÷àñòî 
âñå âûøåïåðå÷èñëåííûå âèäû ðåôëåêñîâ äëÿ ïðîñòîòû îáúåäè-
íÿþòñÿ ïîä îáùèì íàçâàíèåì ðåôëåêñà íà ðàñòÿæåíèå ìûøöû, 
èëè ñòðå÷-ðåôëåêñà  (stretch, àíãë. — óäëèíåíèå, ðàñòÿæåíèå).  

Â ãèïîòåçó î ðàâíîâåñíîé òî÷êå áûë ââåäåí òàê íàçûâàåìûé 
ïîðîã ñòðå÷-ðåôëåêñà, îïðåäåëÿåìûé äëèíîé ìûøöû, ïðè êîòî-
ðîé îíà íà÷èíàëà àêòèâíî ñîïðîòèâëÿòüñÿ äåéñòâèþ âíåøíåãî 
ðàñòÿãèâàþùåãî óñèëèÿ. Ïîëàãàþò, ÷òî ïîðîã îäíîçíà÷íî îïðå-
äåëÿåò ñîñòîÿíèå ìûøöû â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà. Ïî âñåé âå-
ðîÿòíîñòè, àâòîðû òåîðèè íåÿâíî ïðåäïîëàãàëè, ÷òî êâàçèñòàòè-
÷åñêèå çàâèñèìîñòè äëèíà — ñèëà íå äîëæíû ñóùåñòâåííî ðàç-
ëè÷àòüñÿ äëÿ ðàñòÿæåíèÿ è ðàçãðóçêè ìûøöû. Îäíàêî ýòî ïðåä-
ïîëîæåíèå ïðîòèâîðå÷èò èçâåñòíûì ðåçóëüòàòàì, ïîëó÷åííûì â 
îïûòàõ íà äåöåðåáðèðîâàííûõ æèâîòíûõ, â êîòîðûõ áûëà ïðî-
äåìîíñòðèðîâàíà ïðèíöèïèàëüíàÿ àñèììåòðèÿ ñïèíàëüíûõ ðåô-
ëåêñîâ íà ðàñòÿæåíèå è ðàçãðóçêó ìûøöû (Matthews, 1959; 
Roberts, 1963). 

Â ýêñïåðèìåíòàõ íà ëþäÿõ áûëà çàðåãèñòðèðîâàíà S-îáðàçíàÿ 
ôîðìà çàâèñèìîñòè ìåæäó ìîìåíòîì ñèëû è ñóñòàâíûì óãëîì 
(Gottlieb, Agarwal, 1988). Â ýòèõ îïûòàõ îïðåäåëÿëèñü ïåðåõîä-
íûå  ïðîöåññû èçìåíåíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà, èñïûòóåìûì äàâàëàñü 
èíñòðóêöèÿ  ïîääåðæèâàòü ñòàöèîíàðíîå çíà÷åíèå ñóñòàâíîãî 
óãëà ïðîòèâ äåéñòâèÿ ïîñòîÿííîé âíåøíåé íàãðóçêè è íå ïðîòè-
âîäåéñòâîâàòü äîïîëíèòåëüíûì ïðèðàùåíèÿì ñèëû. Ñòàòè÷åñêèå 
õàðàêòåðèñòèêè, ïîñòðîåííûå ïî ñîâîêóïíîñòè ïåðåõîäíûõ ïðî-
öåññîâ, îêàçàëèñü íåèíâàðèàíòíûìè è ñóùåñòâåííî çàâèñåëè îò 
íà÷àëüíîé òî÷êè îòñ÷åòà â èñïûòàòåëüíîé ïðîöåäóðå. Ýòè ðå-
çóëüòàòû ïðîòèâîðå÷èëè ãèïîòåçå î ðàâíîâåñíîé òî÷êå, ñîãëàñíî 
êîòîðîé õàðàêòåðèñòèêè ìîìåíò ñèëû — ñóñòàâíîé óãîë äîëæíû 
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ôîðìèðîâàòü ñåìåéñòâà íåïåðåñåêàþùèõñÿ, îäíîïàðàìåòðè÷å-
ñêèõ êðèâûõ. Êðîìå òîãî, äëÿ ìûøö ñãèáàòåëåé ëîêòÿ â óñëîâè-
ÿõ ïîñòîÿííîãî óðîâíÿ àêòèâàöèè óñòàíîâëåí íåìîíîòîííûé õà-
ðàêòåð çàâèñèìîñòè ìîìåíòà ñèëû îò ñóñòàâíîãî óãëà (Hasan, 
Enoka, 1985). Â ýòîì æå èññëåäîâàíèè áûëî òàêæå îáíàðóæåíî 
íåñêîëüêî íåîæèäàííîå ïàäåíèå óðîâíÿ ÝÌÃ ïîñëå àêòèâíîãî 
óêîðî÷åíèÿ ìûøö. Ýòè ðåçóëüòàòû â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ïðîòè-
âîðå÷àò ãèïîòåçå î ðàâíîâåñíîé òî÷êå, â êîòîðîé òàêæå îòñóòñò-
âóåò èíòåðïðåòàöèÿ äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ öåíòðàëüíûõ 
êîìàíä ê ìûøöàì (Ôåëüäìàí, 1979; Bizzi et al., 1992; Feldman, 
1986). 

Ãèïîòåçà î ðàâíîâåñíîé òî÷êå áûëà ñôîðìóëèðîâàíà, îñíî-
âûâàÿñü, â ÷àñòíîñòè, íà àíàëèçå êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðè-
ñòèê äëèíà — ñèëà, ïîëó÷åííûõ â ýêñïåðèìåíòàõ íà äåöåðåáðè-
ðîâàííûõ êîøêàõ (Feldman, 1966a, b, 1986; Ôåëüäìàí, 1979). Â 
òàêèõ ïðåïàðàòàõ îáû÷íî íàáëþäàåòñÿ ïîâûøåííûé òîíóñ 
ìûøö-ðàçãèáàòåëåé, ðàñòÿæåíèå êîòîðûõ âûçûâàåò àêòèâàöèþ 
ïðîïðèîöåïòîðîâ, ãëàâíûì îáðàçîì ìûøå÷íûõ âåðåòåí è ñóõî-
æèëüíûõ ðåöåïòîðîâ Ãîëüäæè. Âîçíèêøèé ïðè ýòîì ïîòîê àô-
ôåðåíòíîé èìïóëüñàöèè ÷åðåç ìîíî- è ïîëèñèíàïòè÷åñêèå ñâÿçè 
ôîðìèðóåò äîñòàòî÷íî ñëîæíóþ ñòðóêòóðó ñèíàïòè÷åñêèõ âëèÿ-
íèé, îêàçûâàþùèõ ïðåèìóùåñòâåííî âîçáóæäàþùåå âîçäåéñòâèå 
íà ìîòîíåéðîíû äàííîé ìûøöû. Ýòî âûçûâàåò óñòîé÷èâûé ðàç-
ðÿä ýôôåðåíòîâ, èííåðâèðóþùèõ ìûøöó è, òàêèì îáðàçîì, ñîç-
äàåòñÿ äîïîëíèòåëüíàÿ ñèëà, íàïðàâëåííàÿ ïðîòèâ äåéñòâèÿ 
âíåøíåãî óñèëèÿ, ïðèëîæåííîãî ê ìûøöå. Íèñõîäÿùàÿ àêòèâ-
íîñòü, ïðîñòóïàþùàÿ â ñïèííîé ìîçã èç ñóïðàñåãìåíòàðíûõ ìî-
òîðíûõ öåíòðîâ, ìîæåò âëèÿòü íà ýôôåêòèâíîñòü ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ ñïèíàëüíûõ ðåôëåêòîðíûõ êîíòóðîâ. Íàïðèìåð, ñòèìóëÿ-
öèÿ âåñòèáóëîñïèíàëüíîãî òðàêòà ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàåò îò-
âåòû â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà ýêñòåíçîðíûõ ìûøö (Feldman, 
1986; Êîñòþêîâ, 1989à). 

Òàêèì îáðàçîì, ãèïîòåçà î ðàâíîâåñíîé òî÷êå íóæäàåòñÿ â 
ñóùåñòâåííîì ïåðåñìîòðå, ïîñêîëüêó ïðè åå ðàçðàáîòêå íå áûëè 
ó÷òåíû îñíîâíûå íåëèíåéíûå ñâîéñòâà ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ, 
ïðåæäå âñåãî, âûðàæåííûé ãèñòåðåçèñ. Íèæå ïðèâåäåíû ðåçóëü-
òàòû ìîäåëèðîâàíèÿ ñòðå÷-ðåôëåêñà ñ ó÷åòîì ãèñòåðåçèñíûõ 
ýôôåêòîâ (Kostyukov, 1998). 
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6.2.1. Гипотеза о равновесной точке  
 

Ñîãëàñíî Ôåëüäìàíó (Feldman, 1966a, b; 1986; Ôåëüäìàí, 1979; 
Feldman, Levin, 1995) ìûøöà â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà ðàññìàò-
ðèâàåòñÿ êàê íàñòðàèâàåìàÿ íåëèíåéíàÿ ïðóæèíà.  

 
 

Ðèñ. 6.8. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå 
ãèïîòåçû î ðàâíîâåñíîé òî÷êå. Ìî-
äåëü îñíîâàíà íà òàê íàçûâàåìûõ êâà-
çèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèêàõ, îïè-
ñûâàþùèõ ïîâåäåíèå ìûøöû â ïðåäå-
ëàõ çàìêíóòîé ðåôëåêòîðíîé ñèñòåìû, 
àêòèâàöèÿ êîòîðîé íà÷èíàåòñÿ ðàçðÿ-
äîì ïðîïðèîöåïòîðîâ ìûøöû ïðè åå 
ðàñòÿæåíèè (ñèñòåìà ñòðå÷-ðåôëåêñà) 
(ïî Kostyukov, 1998): 
à — çàâèñèìîñòü ñèëû ìûøöû îò äëèíû â 
ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà; îñíîâíîé ïàðàìåòð 
êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê îïðåäåëÿ-
åòñÿ ïîðîãîâîé äëèíîé ìûøöû λ, ïðè êîòî-
ðîé îíà íà÷èíàåò îêàçûâàòü àêòèâíîå ñî-
ïðîòèâëåíèå âíåøíåé ðàñòÿãèâàþùåé ñèëå; á 
— ïîâûøåíèå óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè, 
E1 < E2, âûçûâàåò ñìåùåíèå ïîðîãà ñòðå÷-
ðåôëåêñà â îáëàñòü áîëåå êîðîòêèõ çíà÷åíèé 
äëèíû, à îáùèé âèä êðèâîé äëèíà — ñèëà íå 
èçìåíÿåòñÿ; â — êóñî÷íî-ëèíåéíàÿ àïïðîêñè-
ìàöèÿ êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê  

 
 
 
 
 
 
 

Óñòîé÷èâàÿ àêòèâàöèÿ íèñõîäÿùèõ ñèñòåì, ôîðìèðóþùèõ, â 
÷àñòíîñòè, ìîíîñèíàïòè÷åñêèå âîçáóæäàþùèå  ñèíàïñû íà ìî-
òîíåéðîíàõ, íåïîñðåäñòâåííî èííåðâèðóþùèõ ìûøöó, âåäåò ê 
ñäâèãó çàâèñèìîñòåé äëèíà — ñèëà  âëåâî, ò.å. â îáëàñòü ìåíüøèõ 
çíà÷åíèé äëèíû, ïðè ýòîì îáùèé âèä õàðàêòåðèñòèê íå èçìåíÿ-
åòñÿ.  
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Äëÿ îïèñàíèÿ ñòðå÷-ðåôëåêñà â ðàññìîòðåíèå áûëî ââåäåíî 
ñåìåéñòâî êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê äëèíà — ñèëà, ðåãèñò-
ðèðóåìûõ ïðè äîñòàòî÷íî ìåäëåííîì óäëèíåíèè ìûøöû. Â ñî-
îòâåòñòâèè ñ “λ-ìîäåëüþ” Ôåëüäìàíà (Feldman, 1966a, b), ïîðîã 
ñòðå÷-ðåôëåêñà λ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òî ìèíèìàëüíîå çíà÷åíèå 
äëèíû ìûøöû, ïðè êîòîðîé îíà íà÷èíàåò îêàçûâàòü ñîïðîòèâ-
ëåíèå âíåøíå ïðèëîæåííîé ñèëå, ïðè÷åì ýòîò ïîðîã îäíîçíà÷íî 
ñâÿçàí ñ èíòåíñèâíîñòüþ íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè E. Äðóãèìè 
ñëîâàìè, ñóùåñòâóåò íåêîòîðàÿ îäíîçíà÷íàÿ ôóíêöèÿ λ = λ(E), 
êîòîðàÿ îïèñûâàåò óìåíüøåíèå ïîðîãà ñòðå÷-ðåôëåêñà ïðè ïî-
âûøåíèè óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâíîñòè E. Òàêèì îáðàçîì, óñ-
ëîâèå λ2 < λ1 ñëåäóåò èç ñîîòíîøåíèÿ E2 > E1 (ðèñ. 6.8, á).  

Òî÷êà ïåðåñå÷åíèÿ êðèâîé çàâèñèìîñòè âíåøíåé íàãðóçêè îò 
ïîëîæåíèÿ è êâàçèñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè ñòðå÷-ðåôëåêñà 
îäíîçíà÷íî îïðåäåëÿåò ïîëîæåíèå ðàâíîâåñèÿ â ñèñòåìå ìûøöà 
— íàãðóçêà. Ïðè ïîñòîÿííîì óðîâíå íèñõîäÿùåé àêòèâíîñòè èç-
ìåíåíèå âíåøíåé íàãðóçêè, íàïðèìåð, P1 → P2 äîëæíî âûçâàòü 
äâèæåíèå L1 → L2, êîòîðîå îäíîçíà÷íî îïðåäåëÿåòñÿ ôîðìîé 
êâàçèñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè P(L) (ðèñ. 6.8, a). Òàêèì îáðà-
çîì, ìûøöà â ýòîé ìîäåëè ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê íåëèíåéíàÿ 
ïðóæèíà, ïðè÷åì ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ äëÿ ýòîé ïðóæèíû ìîãóò 
áûòü îïðåäåëåíû îäíîçíà÷íî. Î÷åâèäíàÿ íåîïðåäåëåííîñòü â 
ïîâåäåíèè ìûøöû âîçíèêíåò òîëüêî â îòñóòñòâèå íàãðóæåíèÿ, â 
ýòîì ñëó÷àå äëèíà åå ñ ðàâíîé âåðîÿòíîñòüþ ìîæåò íàõîäèòüñÿ â 
èíòåðâàëå (Lmin, λ). 

Ðàññìîòðèì ñôîðìóëèðîâàííóþ âûøå ìîäåëü áîëåå ïîäðîá-
íî. ×òîáû óïðîñòèòü îïèñàíèå, âíà÷àëå èñïîëüçóåì êóñî÷íî-
ëèíåéíîå ïðèáëèæåíèå êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê (ðèñ. 
6.8, â). Ïðè îòñóòñòâèè íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè (E = 0) ñòðå÷-
ðåôëåêñ ôàêòè÷åñêè ñòàíîâèòñÿ ÷èñòî ñïèíàëüíûì. Îáîçíà÷èì â 
ýòîì ñëó÷àå ïîðîã ñòðå÷-ðåôëåêñà êàê λo. Â ëèíåéíîì ïðèáëè-
æåíèè êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè îïðåäåëÿþòñÿ ñåìåéñò-
âîì ëèíåéíûõ ôóíêöèé ñ îäèíàêîâûì íàêëîíîì ê îñè àáñöèññ. 
Ýòîò íàêëîí, äÐ/äL, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âàæíûé ìåõàíè÷åñêèé 
ïàðàìåòð ñîñòîÿíèÿ ìûøöû, åå æåñòêîñòü (S); âåëè÷èíà, îáðàò-
íàÿ æåñòêîñòè, äL/äP, îáîçíà÷àåò ìåõàíè÷åñêóþ ïîäàòëèâîñòü 
ìûøöû. Çäåñü èñïîëüçîâàíû ÷àñòíûå ïðîèçâîäíûå, ÷òîáû â 
äàëüíåéøåì èìåòü âîçìîæíîñòü ýêñòðàïîëèðîâàòü äàííîå îïè-
ñàíèå íà ñëó÷àé íåëèíåéíîé çàâèñèìîñòè ñèëû ìûøöû îò äëè-
íû. Áóäåì ïðåäïîëàãàòü ëèíåéíîå óìåíüøåíèå ïîðîãà îò λo äî 
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Lmin ïðè óâåëè÷åíèè óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâíîñòè îò 0 äî Emax.  
Òàêèì îáðàçîì, ñèëà ìûøöû ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ëèíåéíóþ 

ôóíêöèþ äâóõ ïåðåìåííûõ: äëèíû è óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâ-
íîñòè P(L, E), êîòîðàÿ èçîáðàæàåòñÿ áîëåå íàãëÿäíî â âèäå 
ïëîñêîñòè â òðåõìåðíîì ïðåäñòàâëåíèè (ðèñ. 6.9, a). 

 
Ðèñ. 6.9. Äâà âîçìîæíûõ ñïî-
ñîáà òðåõìåðíîãî ïðåäñòàâëå-
íèÿ ïîâåäåíèÿ ñèñòåìû ñ ïî-
ìîùüþ êóñî÷íî-ëèíåéíîé 
ìîäåëè (ïî Kostyukov, 1998): 
à — ñèëà ìûøöû ïðåäñòàâëåíà êàê 
ëèíåéíàÿ ôóíêöèÿ äëèíû è èíòåí-
ñèâíîñòè àêòèâàöèè; á — äëÿ àíà-
ëèçà äâèæåíèé ñëåäóåò èñïîëüçî-
âàòü àëüòåðíàòèâíîå ïðåäñòàâëå-
íèå, â êîòîðîì äëèíà ìûøöû ðàñ-
ñìàòðèâàåòñÿ êàê ôóíêöèÿ ãåíåðè-
ðóåìîãî óñèëèÿ  è èíòåíñèâíîñòè 
àêòèâàöèè 

 
 

 
 

Ïëîñêîñòü P(L, E) 
ïîëíîñòüþ îïðåäåëåíà òî÷-
êîé λo (ïîðîã ñòðå÷-ðåô-
ëåêñà  äëÿ  E = 0)  è íà-
êëîíàìè äÐ/äL è äL/äE ê 
îðòîãîíàëüíûì ïëîñêîñòÿì 
E = 0 è P = 0. Ïåðâûé èç 
ýòèõ äâóõ ïàðàìåòðîâ ïî-
ëîæèòåëüíûé (óäëèíåíèå 
âûçûâàåò óâåëè÷åíèå ñèëû 
ìûøöû), à âòîðîé —  îòðè-
öàòåëüíûé (ïîâûøåíèå 

èíòåíñèâíîñòè íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè âûçûâàåò óêîðî÷åíèå). 
Ïî àíàëîãèè ñ ìåõàíè÷åñêîé ïîäàòëèâîñòüþ äÐ/äL, ïàðàìåòð 
äL/äE ìîæíî íàçâàòü àêòèâàöèîííîé ïîäàòëèâîñòüþ ìûøöû.  

Äëÿ ÿâíîãî îáîçíà÷åíèÿ îòðèöàòåëüíîñòè àêòèâàöèîííîé ïî-
äàòëèâîñòè äàëåå îíà áóäåò ïðåäñòàâëåíà êàê —|äL/äE|. Ëèíåéíîå 
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ïðèáëèæåíèå ñîñòîÿíèÿ ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà, ïî-âèäèìîìó, 
èìååò ñìûñë òîëüêî äëÿ îòëè÷íûõ îò íóëÿ ïîëîæèòåëüíûõ óðîâ-
íåé íàãðóæåíèÿ ìûøöû, â îòñóòñòâèå íàãðóçêè â ïîâåäåíèè 
ìûøöû íåèçáåæíî ïðîÿâèòñÿ íåîïðåäåëåííîñòü. Íà ïëîñêîñòè 
P = 0 äëèíà ìûøöû ÿâëÿåòñÿ íåîïðåäåëåííîé â ïðåäåëàõ îáëàñ-
òè, îãðàíè÷åííîé òðåóãîëüíèêîì ∆LminEmaxλo (çàøòðèõîâàí ïàðàë-
ëåëüíûìè ïóíêòèðíûìè ëèíèÿìè íà ðèñ. 6.9, a). Ìîäåëèðîâà-
íèå ñèñòåìû ñ ïîìîùüþ äâóõ ïëîñêîñòåé, îäíà èç êîòîðûõ âû-
ðàæàåò åå íåîïðåäåëåííîå ïîâåäåíèå, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê 
îòðàæåíèå ôóíäàìåíòàëüíîé íåëèíåéíîñòè ýòîé ñèñòåìû. 

Ñòàíäàðòíûå ýêñïåðèìåíòàëüíûå ðåæèìû, èñïîëüçóåìûå ïðè 
àíàëèçå ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ìûøöû, ìîãóò áûòü ñîîòíåñå-
íû ñ òðåìÿ ñåìåéñòâàìè ñå÷åíèé ïëîñêîñòè P(L, E) ïëîñêîñòÿ-
ìè, ïàðàëëåëüíûìè îñíîâíûìè îðòîãîíàëüíûìè ïëîñêîñòÿìè 
(ðèñ. 6.9, a): 
1) E = const, ïîñòîÿííûé óðîâåíü íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè (èçîàê-
òèâàöèÿ); ïðîåêöèÿ ýòèõ ñå÷åíèé íà ïëîñêîñòü E = 0 ìîäåëèðóåò 
ñòàíäàðòíîå ïðåäñòàâëåíèå ãèïîòåçû î ðàâíîâåñíîé òî÷êå â òåð-
ìèíàõ êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê äëèíà — ñèëà;  
2) P = const, èçîòîíè÷åñêèå óñëîâèÿ; ýòè ñå÷åíèÿ ôîðìèðóþò 
ñåìåéñòâî òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ, êîòîðûå ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû 
äëÿ ðàçëè÷íûõ óðîâíåé ïîñòîÿííîãî íàãðóæåíèÿ ìûøöû ïðè 
èçìåíåíèè óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè ñèñòåìû ñòðå÷-
ðåôëåêñà; 
3) L = const, èçîìåòðè÷åñêèå óñëîâèÿ; â äàííîì ñëó÷àå îïðåäåëÿ-
åòñÿ ñåìåéñòâî çàâèñèìîñòåé ñèëû ìûøöû îò èíòåíñèâíîñòè 
óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâíîñòè ïðè ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿõ äëè-
íû. 

Â êóñî÷íî-ëèíåéíîì ïðèáëèæåíèè ãèïîòåçó î ðàâíîâåñíîé 
òî÷êå ôîðìàëüíî ìîæíî ïðåäñòàâèòü òàê:  

⎧ ∂
∈ λ − =⎪ ∂⎪= ⎨
∂ ∂⎪λ + − ≥ >

⎪ ∂ ∂⎩
≥ ≥

min 0

0 max

max

( , ); 0

( , )

; 0

0

L
L E P

E
L P E

L L
P E P P

P E

E E

 (6.1)               

Íåëèíåéíîñòü ñèñòåìû îïðåäåëÿåòñÿ íàëè÷èåì ðàçäåëüíîãî îïè-
ñàíèÿ äëÿ P = 0 è Pmax  > P > 0 â óðàâíåíèè (6.1). Ìûøöà íå èìå-
åò ñòðîãî îïðåäåëåííîãî ñîñòîÿíèÿ â îòñóòñòâèå äåéñòâèÿ âíåø-
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íåé íàãðóçêè (çîíà íåîïðåäåëåííîñòè), îäíîçíà÷íîñòü â ñîîò-
íîøåíèè ìåæäó îñíîâíûìè ïåðåìåííûìè ïîÿâëÿåòñÿ òîëüêî 
ïîñëå íàãðóæåíèÿ ìûøöû. Î÷åâèäíî, ÷òî â äîïîëíåíèå ê ýòîìó 
äîëæíà òàêæå áûòü ïðèíÿòà âî âíèìàíèå íåèçáåæíàÿ íåëèíåé-
íîñòü ôîðìû ðåàëüíûõ êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê 
(Feldman, 1966a, b; Ôåëüäìàí, 1979; Gottlieb, Agarwal, 1988; 
Kostyukov, 1987).  

 
6.2.2. Гистерезис стреч-рефлекса: кусочно-линейная аппроксимация 

 
Â äîïîëíåíèå ê íåëèíåéíîñòè ñòðå÷-ðåôëåêñà, êîòîðàÿ ñëåäóåò 
èç ñóùåñòâîâàíèÿ ïîðîãîâûõ ýôôåêòîâ, äðóãàÿ åãî ôóíäàìåí-
òàëüíàÿ íåëèíåéíàÿ îñîáåííîñòü ñâÿçàíà ñ îò÷åòëèâûì ïðîÿâëå-
íèåì ãèñòåðåçèñíûõ ñâîéñòâ. Îñíîâûâàÿñü íà îáùåì âèäå ãèñòå-
ðåçèñíûõ ïåòåëü ñòðå÷-ðåôëåêñà ïðè ìåäëåííûõ öèêëè÷åñêèõ 
èçìåíåíèÿõ äëèíû, ìîæíî ïðåäëîæèòü ñëåäóþùóþ êóñî÷íî-
ëèíåéíóþ ìîäåëü ñîñòîÿíèÿ ìûøöû â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà.  

 
 

Ðèñ. 6.10. Òðåõìåðíàÿ êóñî÷-
íî-ëèíåéíàÿ ìîäåëü ñòðå÷-
ðåôëåêñà (ïî Kostyukov, 1998). 

Äëÿ îïèñàíèÿ ãèñòåðåçèñíûõ 
ýôôåêòîâ ââåäåíû äâå ïàðàëëåëüíûå 
ïëîñêîñòè, îïèñûâàþùèå ñîñòîÿíèÿ  
óêîðî÷åíèÿ è óäëèíåíèÿ ìûøöû; 
çîíû íåîïðåäåëåííîñòè â îòñóòñò-
âèå íàãðóçêè (P = 0) çàøòðèõîâàíû 
âåðòèêàëüíûìè è ãîðèçîíòàëüíûìè 
ëèíèÿìè  

 
Îíà îñíîâàíà íà ïîñòó-

ëèðîâàíèè ïðèíöèïèàëüíî 
ðàçëè÷íûõ ñîñòîÿíèé ìûø-
öû âî âðåìÿ åå ìåäëåííîãî 
óêîðî÷åíèÿ è óäëèíåíèÿ; â 

ëèíåéíîì ïðèáëèæåíèè êâàçèñòàòèêà ìûøöû (ò.å. ïàðàìåòðû 
ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ìûøöû â óñëîâèÿõ ìåäëåííîãî äâèæå-
íèÿ) ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíà ïëîñêîñòÿìè L—(P, E) è L+(P, E), 
êîòîðûå îïèñûâàþò ñîñòîÿíèÿ ìûøöû â ïðîöåññàõ ñîîòâåòñò-
âåííî óêîðî÷åíèÿ è óäëèíåíèÿ (ðèñ. 6.10). 
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Î÷åâèäíî, ÷òî ïëîñêîñòü óêîðî÷åíèÿ L—(P, E)  ðàñïîëàãàåòñÿ 
íàä ïëîñêîñòüþ óäëèíåíèÿ L+(P, E), ïîñêîëüêó äëÿ îäèíàêîâûõ 
òåêóùèõ çíà÷åíèé èíòåíñèâíîñòè àêòèâàöèè è óðîâíÿ íàãðóæå-
íèÿ äëèíà ìûøöû áîëüøå âî âðåìÿ óêîðî÷åíèÿ è ìåíüøå âî 
âðåìÿ óäëèíåíèÿ. Èçìåíåíèå íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ âûçûâàåò 
ïåðåõîäû èç îäíîé ïëîñêîñòè â äðóãóþ. 

Äëÿ ïðîñòîòû, ïðåäïîëîæèì, ÷òî ïëîñêîñòè óêîðî÷åíèÿ è 
óäëèíåíèÿ ïàðàëëåëüíû. Â ýòîì ñëó÷àå ïàðàìåòðû, îïðåäåëÿþ-
ùèå íàêëîí ïëîñêîñòåé óäëèíåíèÿ è óêîðî÷åíèÿ ïî îòíîøåíèþ 
ê áàçîâûì îðòîãîíàëüíûì ïëîñêîñòÿì, èäåíòè÷íû, èõ îòíîñè-
òåëüíûé ñäâèã îïðåäåëÿåòñÿ ïîðîãîâûìè çíà÷åíèÿìè λ+

0, è λ—
0. 

Ïëîñêîñòè óêîðî÷åíèÿ è óäëèíåíèÿ ìîãóò áûòü îïèñàíû òàêèì 
îáðàçîì:  

−

−

−

⎧ ∂
∈ λ − =⎪ ∂⎪= ⎨

∂ ∂⎪λ + − ≥ >
⎪ ∂ ∂⎩

min 0

0 max

( , ); 0

( , )

; 0

L
L E P

E
L P E

L L
P E P P

P E

. (6.2) 

 

+

+

+

⎧ ∂
∈ λ − =⎪ ∂⎪= ⎨

∂ ∂⎪λ + − ≥ >
⎪ ∂ ∂⎩

≥ ≥

min 0

0 max

max

( , ); 0

( , )

; 0

0

L
L E P

E
L P E

L L
P E P P

P E

E E

. (6.3) 

Ïðîÿâëåíèå ãèñòåðåçèñà ñòðå÷-ðåôëåêñà â ïðåäëîæåííîé ìî-
äåëè ñõåìàòè÷åñêè ïðåäñòàâëåíî íà ðèñ. 6.11. Èçìåíåíèå äëèíû 
ìûøöû îïðåäåëÿåòñÿ ðåçóëüòèðóþùèì äåéñòâèåì èçìåíåíèé 
âíåøíåé íàãðóçêè è óðîâíÿ ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè: 

 
∂ ∂

= + = −
∂ ∂P E

L L
dL dL dL dP dE

P E
 .  (6.4) 

Åñëè ïðåäûäóùåå äâèæåíèå ïðîèñõîäèëî â íàïðàâëåíèè óêî-
ðî÷åíèÿ (òî÷êà À íà ðèñ. 6.10), òî îíî áóäåò ïðîäîëæàòüñÿ â òîì 
æå íàïðàâëåíèè ïðè îòðèöàòåëüíîñòè âûðàæåíèÿ (6.4). Î÷åâèä-
íî, â ÷àñòíûõ ñëó÷àÿõ ýòî óñëîâèå âûïîëíÿåòñÿ â ðåçóëüòàòå èçî-
ëèðîâàííîãî èçìåíåíèè îäíîé âõîäíîé ïåðåìåííîé è ïîñòîÿí-
ñòâå äðóãîé (ëèíèè èçîàêòèâàöèè E = const è èçîòîíèè P = const 
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íà ðèñ. 6.10). Äëÿ óêîðî÷åíèÿ ìûøöû ïðè ïîñòîÿííîì óðîâíå 
íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè íàãðóçêà äîëæíà óìåíüøàòüñÿ (dP < 0), à 
ïðè ïîñòîÿííîé íàãðóçêå èíòåíñèâíîñòü àêòèâàöèè äîëæíà óâå-
ëè÷èòüñÿ (dE > 0). Åñëè âíåøíÿÿ íàãðóçêà è óðîâåíü íèñõîäÿ-
ùåé àêòèâàöèè èçìåíÿþòñÿ îäíîâðåìåííî, òî äëÿ îïðåäåëåíèÿ 
ðåçóëüòèðóþùåãî äâèæåíèÿ èìååò ñìûñë ïðèìåíèòü âåêòîðíîå 

îïèñàíèå, ò.å. 
→ → →

= +P EdL dL dL , êàê ýòî ñõåìàòè÷åñêè èçîáðàæåíî 
íà ðèñ. 6.10. Åñëè ðåçóëüòèðóþùèé âåêòîð â òî÷êå À íàïðàâëåí 
âëåâî ïî îòíîøåíèþ ê ëèíèè àà�, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåòñÿ ïåðåñå-
÷åíèåì ïëîñêîñòè óêîðî÷åíèÿ è ïëîñêîñòè ïîñòîÿííîé äëèíû, 
ïðîõîäÿùåé ÷åðåç òî÷êó À (ðèñ. 6.10), òî äâèæåíèå áóäåò ïðî-
äîëæàòüñÿ  â ñòîðîíó óêîðî÷åíèÿ, ò.å. â ïðåäåëàõ òîé æå ïëîñêî-
ñòè, â êîòîðîé äâèæåíèå ïðîèñõîäèëî äî ñèõ ïîð. Ïðè ñìåíå  

íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ âåêòîð
→

dL  áóäåò íàïðàâëåí âïðàâî îò ëè-
íèè àà� (ïóíêòèðíûå ñòðåëêè â ïðåäåëàõ áåëîãî êðóãà íà ðèñ. 
6.10). Îäíàêî âìåñòî äâèæåíèÿ â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè â òîé 
æå ïëîñêîñòè, êàê ìîæíî îæèäàòü â ñîîòâåòñòâèè ñ ãèïîòåçîé î 
ðàâíîâåñíîé òî÷êå, íà÷íåòñÿ ïåðåõîä íà ïëîñêîñòü óäëèíåíèÿ 
L+(P, E). Ýòîò ïåðåõîä ïðîèçîéäåò â ïðåäåëàõ ïëîñêîñòè ïîñòî-
ÿííîé äëèíû, ïðîõîäÿùåé ÷åðåç òî÷êó èçìåíåíèÿ íàïðàâëåíèÿ 
äâèæåíèÿ. Åñëè ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ óñòîé÷èâîãî äâèæåíèÿ â 
ñòîðîíó óäëèíåíèÿ, âîçíèêíåò íîâîå óñëîâèå ïåðåõîäà ê óêîðî-
÷åíèþ, òî íà÷íåòñÿ îáðàòíîå äâèæåíèå íà ïëîñêîñòü óêîðî÷åíèÿ 
L—(P, E) è ò.ä.  

Íà îñíîâàíèè óðàâíåíèÿ (6.4), ìîæíî ñôîðìóëèðîâàòü óñëî-
âèÿ àêòèâíîãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû:  

⎧ ⎫ ⎧ ⎫∂ ∂ ∂ ∂
> <⎨ ⎬ ⎨ ⎬∂ ∂ ∂ ∂⎩ ⎭ ⎩ ⎭

/ ; /
L L L L

dE dP dP dE
P E E P

, (6.5) 

èëè åå óäëèíåíèÿ: 
⎧ ⎫ ⎧ ⎫∂ ∂ ∂ ∂

< >⎨ ⎬ ⎨ ⎬∂ ∂ ∂ ∂⎩ ⎭ ⎩ ⎭
/ ; /

L L L L
dE dP dP dE

P E E P
. (6.6) 

Òðè îñíîâíûõ òèïà çàìêíóòûõ ïåòåëü òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ 
äëÿ ñëó÷àåâ ôèêñàöèè îäíîé èç òðåõ ïåðåìåííûõ Å, Ð, L è ïî-
ñëåäîâàòåëüíîãî èçìåíåíèÿ äâóõ äðóãèõ  ïðèâåäåíû íà ðèñ. 6.11. 
Â ñëó÷àå ïîñòîÿííîãî óðîâíÿ àêòèâàöèè, èëè èçîàêòèâàöèè, 
äâèæåíèå ôîðìèðóåòñÿ â ïëîñêîñòè E = const (ðèñ. 6.11, a). Äâà 
äðóãèõ òèïà ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü ìîãóò áûòü çàðåãèñòðèðîâàíû 
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ïðè öèêëè÷åñêîì èçìåíåíèè óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè â 
èçîìåòðè÷åñêèõ è èçîòîíè÷åñêèõ ðåæèìàõ ñîêðàùåíèÿ (ðèñ. 
6.11, á, â), ÷òî, îäíàêî, äîñòàòî÷íî òðóäíî îñóùåñòâèòü â òðàäè-
öèîííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïîäõîäàõ. 

 
Ðèñ. 6.11. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåä-
ñòàâëåíèå çàìêíóòûõ öèêëîâ 
èçìåíåíèÿ ñîñòîÿíèÿ ìûøöû 
â ðàìêàõ êóñî÷íî-ëèíåéíîé 
ìîäåëè ñòðå÷-ðåôëåêñà (ïî 
Kostyukov, 1998): 
à — ôîðìèðîâàíèå òðàåêòîðèé äâè-
æåíèÿ  â óñëîâèÿõ ïîñòîÿííîé àê-
òèâàöèè ìûøöû (ðåæèì èçîàêòè-
âàöèè) è öèêëè÷åñêîì èçìåíåíèè 
âíåøíåé íàãðóçêè; á, â — äâèæåíèÿ, 
âûçâàííûå èçìåíåíèÿìè èíòåíñèâ-
íîñòè àêòèâàöèè ñîîòâåòñòâåííî 
â èçîìåòðè÷åñêîì è èçîòîíè÷åñêîì 
ðåæèìàõ; äèàãðàììû â ëåâîì ðÿäó  
ñîîòâåòñòâóþò êóñî÷íî-ëèíåéíîé 
ìîäåëè, èçîáðàæåííîé íà ðèñ. 6.10; 
â ïðàâîì ðÿäó ñõåìàòè÷åñêè èçî-
áðàæåíà ôîðìà ýêñïåðèìåíòàëüíûõ 
ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü  

 
 
 
 
Ñòèìóëÿöèÿ íèñõîäÿ-

ùèõ òðàêòîâ ó äåöåðåáðè-
ðîâàííûõ æèâîòíûõ, íà-
ïðèìåð âåñòèáóëî- èëè 
ðóáðîñïèíàëüíîãî, îáû÷íî 
ñîïðîâîæäàåòñÿ âûðàæåí-
íûìè íåñòàöèîíàðíûìè 
ýôôåêòàìè (Êîñòþêîâ 
1989à, á). Â ýòèõ ñëó÷àÿõ, 
îñíîâûâàÿñü íà êà÷åñòâåí-

íîì ñõîäñòâå ãèñòåðåçèñíûõ ïåòåëü â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà è â 
ìûøöå ïðè ïðÿìîé ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ, ïî-âèäèìîìó, 
ìîæíî îãðàíè÷èòüñÿ ïðåäñòàâëåíèåì ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ â 
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óñëîâèÿõ ìåäëåííûõ öèêëè÷åñêèõ èçìåíåíèé ÷àñòîòû ñòèìóëÿ-
öèè ýôôåðåíòîâ (Kostyukov, Korchak, 1998). Çàâèñèìîñòè P(E) è 
L(E), çàðåãèñòðèðîâàííûå â òàêèõ ýêñïåðèìåíòàõ, ñõåìàòè÷åñêè 
ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 6.11. 

Àñèììåòðèÿ â ïåðåõîäàõ îò óêîðî÷åíèÿ ê óäëèíåíèþ è îá-
ðàòíî áûëà õîðîøî âûðàæåííîé êàê â èçîìåòðè÷åñêèõ, òàê è â 
èçîòîíè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, îñîáåííî ÷åòêî îíà ïðîÿâëÿëàñü â ïî-
ñëåäíåì ñëó÷àå (Kostyukov, Korchak, 1998). Âûðàæåííûé ãèñòå-
ðåçèñ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ â èçîìåòðè÷åñêîì ðåæèìå, ïî-
âèäèìîìó, ìîæåò áûòü íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàí ñ âíóòðåííèìè 
èçìåíåíèÿìè äëèíû ñàðêîìåðîâ ïðè ïîñòîÿííîé äëèíå ìûøöû 
(Granzier, Pollack, 1990). Ðàíåå îòìå÷åíî (ñì. 6.1), ÷òî ïðè ïåðå-
õîäå îò íåðâíî-ìûøå÷íîãî ïðåïàðàòà in vivo ê ñòðå÷-ðåôëåêñó 
íàáëþäàåòñÿ êà÷åñòâåííîå ïîäîáèå ñîîòâåòñòâóþùèõ ãèñòåðå-
çèñíûõ ïåòåëü ñ îäíîâðåìåííûì èõ ðàñøèðåíèåì, òàêæå â óêî-
ðà÷èâàþùåéñÿ ìûøöå óìåíüøàåòñÿ ïðîÿâëåíèå ýôôåêòîâ êî-
ðîòêîäèàïàçîííîé æåñòêîñòè.  

 
6.2.3. Нелинейная модель стреч-рефлекса 

 
Ìîæíî ïîïûòàòüñÿ ðàññìîòðåòü êóñî÷íî-ëèíåéíóþ ìîäåëü 
ñòðå÷-ðåôëåêñà ñ ó÷åòîì íåëèíåéíîé ôîðìû ðåàëüíûõ êâàçèñòà-
òè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê. Çàäà÷à ñîñòîèò â îïðåäåëåíèè îáùèõ 
ñâîéñòâ íåëèíåéíûõ ïîâåðõíîñòåé L±(P, E), îïðåäåëÿþùèõ ñî-
ñòîÿíèå ìûøöû. Ïî-âèäèìîìó, äëÿ ýòîé öåëè íåîáõîäèìî 
ó÷åñòü êðèâèçíó ýêñïåðèìåíòàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê. Ïðèâåäåí-
íîå íèæå ïîñòðîåíèå ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê óïðîùåííóþ 
ñõåìó ïðèáëèæåííîãî îïèñàíèÿ íåëèíåéíîé ôîðìû ïîâåðõíî-
ñòåé ñîñòîÿíèÿ ìûøöû â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà. 

Ðàññìîòðèì íåêîòîðûå îñîáåííîñòè êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàê-
òåðèñòèê óäëèíåíèÿ ìûøöû (ðèñ. 6.12), êîòîðûå, â ÷àñòíîñòè,  
ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëÿþòñÿ ïðè ìåäëåííîì óäëèíåíèè ýêñ-
òåíçîðíîé ìûøöû ó äåöåðåáðèðîâàííîãî æèâîòíîãî â óñëîâèÿõ 
ðåãóëÿðíîé ñòèìóëÿöèè âåñòèáóëîñïèíàëüíîãî òðàêòà (Êîñòþ-
êîâ, 1989à, á). 

Êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè óäëèíåíèÿ ìûøöû â óñëî-
âèÿõ ñòðå÷-ðåôëåêñà è ïðè ðåãóëÿðíîé ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ 
ïî ôîðìå äîñòàòî÷íî ïîõîæè, îïðåäåëåííûå îòëè÷èÿ, â ÷àñòíî-
ñòè, êàñàþòñÿ áîëåå âûñîêèõ çíà÷åíèé èõ êðóòèçíû â ïåðâîì 

121



Глава 6 
 

ñëó÷àå. Êâàçèñòàòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ñòðå÷-ðåôëåêñà â îá-
ùåì âèäå ïðåäñòàâëåíû ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè L(P, Emax) íà ðèñ 
6.12. 

 
 

Ðèñ. 6.12. Ñõåìà òåîðåòè÷åñêîé ðåêîíñòðóêöèè òðåõìåðíîé ïîâåðõíîñòè, 
îïèñûâàþùåé ñîñòîÿíèÿ ìûøöû â óñëîâèÿõ ìåäëåííîãî óäëèíåíèÿ (ïî 
Kostyukov, 1998). 

Ïîÿñíåíèå â òåêñòå  
  

Ýòà ôóíêöèÿ äàëåå ðàññìàòðèâàåòñÿ â êà÷åñòâå èñõîäíîé â 
ñèñòåìå êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê äëèíà — ñèëà L(P, Ei), â 
êîòîðûõ ôèêñèðîâàííûå çíà÷åíèÿ óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâà-
öèè Ei èçìåíÿåòñÿ îò 0 äî Emax. Â ïðåäåëå ïðè Ei  → 0 ôóíêöèÿ 
L(P, E) ïåðåõîäèò  â êâàçèñòàòè÷åñêóþ õàðàêòåðèñòèêó ïàññèâ-
íîé ìûøöû, ò.å. L(P, 0). Ñàìàÿ ïðîñòàÿ ïðîöåäóðà îïðåäåëåíèÿ 
ñåìåéñòâà L(P, Ei) ñîñòîèò èç ïîñëåäîâàòåëüíîãî ëèíåéíîå ñæà-
òèå èñõîäíîé ôóíêöèè L(P, Emax) ïî îñÿì P è L â ñîîòâåòñòâèè 
ñî ñëåäóþùèìè ãðàíè÷íûìè óñëîâèÿìè. Ïåðâîå èç íèõ îïðåäå-
ëÿåòñÿ çàâèñèìîñòüþ ñèëû ìûøöû îò óðîâíÿ ýôôåðåíòíîé àê-
òèâíîñòè â èçîìåòðèè P(E, Lmàõ), åå ôîðìà áëèçêà ê ñèãìîâèä-
íîé (Rack, Westbury, 1969). Âòîðîå óñëîâèå ìîæåò áûòü îïðåäå-
ëåíî ñ ïîìîùüþ òðàåêòîðèé èçìåíåíèÿ äëèíû ïðè ìåäëåííîì 
ëèíåéíîì èçìåíåíèè óðîâíÿ ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè â óñëîâè-
ÿõ ñëàáîãî èçîòîíè÷åñêîãî íàãðóæåíèÿ  ìûøöû L(0, E), ïðî-
ôèëü òàêîãî äâèæåíèÿ áëèçîê ê ïàðàáîëè÷åñêîìó (Kostyukov, 
Levik, 1994; Kostyukov, Korchak, 1998). 

Ñ ïîìîùüþ îïèñàííîé âûøå ïðîöåäóðû ìîæíî ïîñòðîèòü 
ñåìåéñòâî êðèâûõ L(Ei, P), êîòîðîå îïðåäåëèò ôîðìó ïîâåðõíî-
ñòè óäëèíåíèÿ äëÿ äèñêðåòíûõ çíà÷åíèé óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àê-
òèâàöèè Ei = E0 + i∆E. Ïîäîáíûì îáðàçîì ýòà ñîâîêóïíîñòü êðè-
122



                                     Рефлекторная регуляция мышечного сокращения  
 

 

âûõ ìîæåò áûòü äîïîëíåíà äâóìÿ ñåìåéñòâàìè ñå÷åíèé, ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ ïîñòîÿííîé äëèíå L = Li è ïîñòîÿííîé íàãðóçêå P = Pi. 
Â ðåçóëüòàòå òàêèõ ïîñòðîåíèé ïîëíîñòüþ îïðåäåëÿåòñÿ ôîðìà 
ïîâåðõíîñòè óäëèíåíèÿ L(E, P) (ðèñ. 6.12, á). 

 

 
 
Ðèñ. 6.13. Òåîðåòè÷åñêèé àíàëèç ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà ñ èñïîëüçîâà-
íèåì òðåõìåðíîé íåëèíåéíîé ìîäåëè (ïî Kostyukov, 1998) 
 

Ïî àíàëîãèè ñ êóñî÷íî-ëèíåéíîé ìîäåëüþ (ðèñ. 6.10), ââå-

äåì âåêòîð èçìåíåíèÿ äëèíû 
→ → →

= +P EdL dL dL  â òî÷êå À íà ïî-
âåðõíîñòè L(P, E) (ðèñ. 6.13). Ñîñòàâëÿþùèå êîìïîíåíòû ýòîãî 

âåêòîðà 
→

PdL è 
→

EdL îïðåäåëÿþòñÿ ïðèðàùåíèÿìè âõîäíûõ ïåðå-

ìåííûõ è ñîîòâåòñòâóþùèìè ïàðàìåòðàìè ïîäàòëèâîñòè ìûø-
öû, êîòîðûå ìîæíî îïðåäåëèòü ñ ïîìîùüþ ñîîòâåòñòâóþùèõ 

êàñàòåëüíûõ ê ïîâåðõíîñòè óäëèíåíèÿ. Åñëè âåêòîð 
→

dL íàïðàâ-
ëåí âïðàâî ïî îòíîøåíèþ ê êðèâîé ïîñòîÿííîé äëèíû àà�, òî 
ðåçóëüòèðóþùåå äâèæåíèå áóäåò ïðîèñõîäèòü â íàïðàâëåíèè óä-
ëèíåíèÿ ìûøöû, à ïîâîðîò âåêòîðà âëåâî ïðèâåäåò ê èçìåíå-
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Глава 6 
 

íèþ íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ ñ ñîîòâåòñòâóþùèì ïåðåõîäîì íà 
ïîâåðõíîñòü óêîðî÷åíèÿ. 

Ðèñ. 6.14. Íåëèíåéíàÿ 
òðåõìåðíàÿ ìîäåëü ñî-
ñòîÿíèÿ ìûøöû â ñèñ-
òåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà (ïî 
Kostyukov, 1998): 
à — ïîâåðõíîñòè, îïðåäå-
ëÿþùèå ñîñòîÿíèÿ óêîðî÷å-
íèÿ P—(L) è óäëèíåíèÿ P+(L) 
ìûøöû, è ïëîñêîñòü ïåðåõî-
äà ìåæäó íèìè ïðè èçìåíå-
íèÿõ íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ 
(Ï.Ï.); á — ñõåìà ïåðåõîäîâ 
ìåæäó ñîñòîÿíèÿìè óêîðî-
÷åíèÿ è óäëèíåíèÿ; âåðòè-
êàëüíûå ëèíèè, ñîåäèíÿþùèå 
ìåæäó ñîáîé êâàçèñòàòè÷å-
ñêèå õàðàêòåðèñòèêè îïðå-
äåëÿþò íà÷àëüíûå ôàçû 
äâèæåíèé, êîòîðûå â ðåàëü-
íûõ óñëîâèÿõ ïðèîáðåòàþò 
ñãëàæåííóþ ôîðìó âñëåäñò-
âèå ðåëàêñàöèîííûõ ýôôåê-
òîâ (â) 

 
 
 

Íåëèíåéíàÿ ïîâåðõíîñòü, îïðåäåëÿþùàÿ äèíàìèêó óêîðî÷å-
íèÿ ìûøöû â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà, ïî àíàëîãèè ñ ðàññìîò-
ðåííîé âûøå ïîâåðõíîñòüþ óäëèíåíèÿ ñõåìàòè÷åñêè ïðåäñòàâ-
ëåíà íà ðèñ. 6.14, a. Î÷åâèäíî, ÷òî èíôîðìàöèÿ î ïîâåäåíèè 
ñèñòåìû áóäåò íåïîëíîé áåç ðàññìîòðåíèÿ ìåõàíèçìà ïåðåõîäîâ 
ìåæäó ïîâåðõíîñòÿìè óäëèíåíèÿ è óêîðî÷åíèÿ, êîãäà èçìåíÿåò-
ñÿ íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ. Â ñàìîì íà÷àëå ïåðåõîä îò îäíîé ïî-
âåðõíîñòè ê äðóãîé áóäåò îñóùåñòâëÿòüñÿ â ïëîñêîñòè ïîñòîÿí-
íîé äëèíû ÷åðåç äàííóþ òî÷êó, â êîòîðîé ïðîèçîøëî èçìåíåíèå 
íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ (Ï.Ï. íà ðèñ. 6.14, a). Ðàññìîòðåíèå ýòèõ 
ïåðåõîäîâ ìîæíî óïðîñòèòü ñ ïîìîùüþ êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàê-
òåðèñòèê, îïðåäåëÿåìûõ äëÿ ôèêñèðîâàííûõ óðîâíåé íèñõîäÿ-
ùåé àêòèâàöèè P+(L) è P—(L) (ðèñ. 6.14, á è â). Ïåðåõîäû ìåæäó 
ýòèìè õàðàêòåðèñòèêàìè ïðè èçìåíåíèè íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ 
íà÷èíàþòñÿ ñ ðåçêîãî óâåëè÷åíèÿ æåñòêîñòè ìûøöû, êîòîðîå 
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âíà÷àëå âûçûâàåò ôèêñàöèþ äëèíû (âåðòèêàëüíûå ëèíèè íà 
ðèñ.  6.14, á). Â ðåàëüíûõ ñèòóàöèÿõ ïîäîáíûå ïåðåõîäû ñîïðî-
âîæäàþòñÿ ðåëàêñàöèîííûìè  ýôôåêòàìè, ïðîÿâëÿþùèìèñÿ, â 
÷àñòíîñòè, â ñãëàæåííîé ôîðìå äâèæåíèé ìåæäó êâàçèñòàòè÷å-
ñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè (ðèñ. 6.14, â). Ôîðìà ãèñòåðåçèñíûõ ïå-
òåëü îòðàæàåò ïîâûøåííóþ æåñòêîñòü ìûøöû â íà÷àëå èçìåíå-
íèÿ íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ, çàòåì  æåñòêîñòü ïîñòåïåííî ñíè-
æàåòñÿ ê òîé âåëè÷èíå, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåòñÿ íåïîñðåäñòâåííî 
íàêëîíîì ñîîòâåòñòâóþùåé êâàçèñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè. 

Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî àñèììåòðèÿ ðåôëåêñîâ íà ðàñòÿ-
æåíèå è ðàçãðóçêó ìûøöû, ïî-âèäèìîìó, â îñíîâíîì îáóñëîâ-
ëåíà ãèñòåðåçèñîì ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ è ãèñòåðåçèñíûìè 
ñâîéñòâà àêòèâíîñòè ìûøå÷íûõ âåðåòåí. Â ðàìêàõ ãèïîòåçû î 
ðàâíîâåñíîé òî÷êå ïîâåäåíèå ìûøöû â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà 
íå çàâèñèò îò íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ è ðåôëåêñû íà ðàñòÿæåíèå 
è ðàçãðóçêó ìûøöû îïðåäåëÿþòñÿ îäíèìè è òåìè æå êâàçèñòà-
òè÷åñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè äëèíà — ñèëà (Feldman, 1966a, b; 
Ôåëüäìàí, 1979). Ãèñòåðåçèñ ïðèâîäèò ê çàâèñèìîñòè ìûøå÷íîé 
ðåàêöèè îò íàïðàâëåíèÿ òåêóùåãî äâèæåíèÿ, à ãèñòåðåçèñíûå 
ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ äâèæåíèÿ âûçûâàþò íåîäíîçíà÷íîñòü 
óñòàíîâëåíèÿ ðàâíîâåñíîé äëèíû ìûøöû â ñèñòåìå ñòðå÷-
ðåôëåêñà.   
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ГГЛЛААВВАА    

7 

 

ААННААЛЛИИЗЗ   ДДВВИИЖЖЕЕННИИЙЙ   ННЕЕННААРРККООТТИИЗЗИИРРООВВААННННЫЫХХ  
ЖЖИИВВООТТННЫЫХХ  
 
7.1. ЧАСТОТНЫЕ СВОЙСТВА ДВИЖЕНИЙ, ВЫЗВАННЫХ  
СТИМУЛЯЦИЕЙ МОТОРНОЙ КОРЫ   

 
Â ïðåäûäóùèõ ãëàâàõ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äèíàìèêà àêòèâíîé 
ìûøöû ñóùåñòâåííî íåëèíåéíà è õàðàêòåðèçóåòñÿ âûðàæåííû-
ìè ãèñòåðåçèñíûìè ñâîéñòâàìè, êîòîðûå íå ìîãóò áûòü ñêîì-
ïåíñèðîâàíû ñïèíàëüíûìè ðåôëåêñàìè. Ãèñòåðåçèñíàÿ çàâèñè-
ìîñòü ìåæäó äëèíîé ìûøöû è ñèëîé â óñëîâèÿõ íîðìàëüíîãî 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà áîëåå âûðàæåíà, 
÷åì ïðè ñòàöèîíàðíîé àêòèâàöèè äåàôôåðåíòèðîâàííîé ìûø-
öû. Â îñíîâíîì ýòî ñâÿçàíî ñ ñîáñòâåííûì ãèñòåðåçèñîì ìû-
øå÷íûõ âåðåòåí è îñîáåííîñòÿìè ïðåîáðàçîâàíèÿ ìîòîíåéðîíà-
ìè àôôåðåíòíûõ ñèãíàëîâ. Îäèí èç ìåòîäîâ  àíàëèçà ïðåîáðàçî-
âàíèÿ óïðàâëÿþùèõ äâèãàòåëüíûõ êîìàíä â äâèæåíèå ñîñòîèò â 
èñêóññòâåííîì âûçîâå ñòåðåîòèïíûõ äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé æè-
âîòíîãî ïðè ñòèìóëÿöèè öåíòðàëüíûõ îòäåëîâ äâèãàòåëüíîé ñèñ-
òåìû. Êàê óñòàíîâèë åùå â 1952 ã. Äåëüãàäî (Delgado, 1952), 
ýëåêòðè÷åñêàÿ ñòèìóëÿöèÿ ìîòîðíîé êîðû, íåñìîòðÿ íà ÷ðåçâû-
÷àéíóþ ñëîæíîñòü ýòîé ñòðóêòóðû è åå îáøèðíûå ñâÿçè ñ äðó-
ãèìè íåéðîííûìè îáðàçîâàíèÿìè, âûçûâàåò ó ñâîáîäíî ïåðåä-
âèãàþùèõñÿ íåíàðêîòèçèðîâàííûõ æèâîòíûõ âåñüìà ïðîñòûå 
êîîðäèíèðîâàííûå äâèæåíèÿ. Íèæå ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû 
àíàëèçà âðåìåííÏõ è ÷àñòîòíûõ ñâîéñòâ äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé, 
êîòîðûå âûçûâàëèñü ó íåíàðêîòèçèðîâàííûõ æèâîòíûõ ñ ïîìî-
ùüþ ìàêðîñòèìóëÿöèè ìîòîðíîé êîðû (Êîñòþêîâ, Ìàðëèíñêèé, 
1980à, á). 

Âî âðåìÿ ïðåäâàðèòåëüíîé îïåðàöèè ïîä íàðêîçîì â àñåï-
òè÷åñêèõ óñëîâèÿõ íàä îáëàñòüþ ïðîåêöèîííîé çîíû çàäíåé êî-
íå÷íîñòè ìîòîðíîé êîðû óñòàíàâëèâàëàñü êîëîäêà ñ ýëåêòðîäà-
ìè. Ïîñëå òîãî, êàê æèâîòíîå ïîëíîñòüþ îïðàâëÿëîñü îò îïåðà-
öèîííîãî âìåøàòåëüñòâà, îñóùåñòâëÿëñÿ ïîèñê òåõ ó÷àñòêîâ ìî-
òîðíîé êîðû, ðàçäðàæåíèå êîòîðûõ âûçûâàëî ïîÿâëåíèå äâèãà-
òåëüíûõ ðåàêöèé ñ íàèìåíüøèì ïîðîãîì è ñêðûòûì ïåðèîäîì. 
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Áèïîëÿðíàÿ ñòèìóëÿöèÿ êîðû ñåðèåé èç 20—30 ñòèìóëîâ ñ ÷àñòî-
òîé 300—400 ñ—1 ïðè ñèëàõ ñòèìóëÿöèè 200—300 ìêÀ âûçûâàëà 
ñãèáàòåëüíûå äâèæåíèÿ êîíòðàëàòåðàëüíîé çàäíåé êîíå÷íîñòè. 
Ïîðîãîâàÿ ñèëà òîêà ñ òå÷åíèåì âðåìåíè óâåëè÷èâàëàñü, ïîýòî-
ìó åå çíà÷åíèå îïðåäåëÿëîñü ïåðåä íà÷àëîì êàæäîãî ýêñïåðè-
ìåíòà. 

Ïðè ðåãèñòðàöèè âûçâàííûõ ìûøå÷íûõ ñîêðàùåíèé â óñëî-
âèÿõ, ïðèáëèæàþùèõñÿ èçîìåòðè÷åñêèì, ìîæíî áûëî âûäåëèòü 
ôàçíûé è òîíè÷åñêèé êîìïîíåíòû. Àìïëèòóäà êàê ôàçíîãî, òàê 
è òîíè÷åñêîãî êîìïîíåíòîâ ðåàêöèè ñ ðîñòîì ÷àñòîòû ñòèìóëÿ-
öèè äî 300—500 ñ—1 ïîâûøàëàñü; äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå ÷àñòîòû 
ñòèìóëÿöèè åñëè è âûçûâàëî, òî ëèøü íåçíà÷èòåëüíîå óñèëåíèå 
ðåàêöèè. Ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè ñïàäà íàïðÿæåíèÿ ïîñëå äîñòè-
æåíèÿ ìàêñèìóìà ó ðàçíûõ æèâîòíûõ ñîñòàâëÿëà 0,3—0,6 ñ. Ïðè-
áëèçèòåëüíî òàêèìè æå áûëè ïàðàìåòðû ñïàäà íàïðÿæåíèÿ ïî-
ñëå îêîí÷àíèÿ ñòèìóëÿöèè; äëèòåëüíîñòü îñòàòî÷íîãî ñîêðàùå-
íèÿ ìîãëà ïðåâûøàòü 0,5 ñ. Ìàêñèìàëüíîå óñèëèå, ðàçâèâàåìîå 
ìóñêóëàòóðîé êîíå÷íîñòè ïðè ñòèìóëÿöèè ìîòîðíîé êîðû ñ ñè-
ëîé 1,5—1,7 ïîðîãà è ÷àñòîòîé 300—400 ñ—1,  äîñòèãàëî 12—15 Í. 

Ëàòåíòíûé ïåðèîä âûçâàííîãî ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ çà-
âèñåë îò ïàðàìåòðîâ ñòèìóëÿöèè. Ïðè ïîñòîÿííîé ñèëå ñòèìó-
ëÿöèè 1,4—1,6 ïîðîãà îí èçìåíÿëñÿ â äîñòàòî÷íî øèðîêîì äèà-
ïàçîíå, ìîíîòîííî óìåíüøàÿñü ñ ðîñòîì ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè. 
Ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå ëàòåíòíîãî ïåðèîäà ïðè ïîðîãîâûõ ÷àñ-
òîòàõ ñòèìóëÿöèè (100—150 c—1) ìîãëî ïðåâûøàòü 100 ìñ; ìèíè-
ìàëüíîå çíà÷åíèå ïðè “îïòèìàëüíûõ” ÷àñòîòàõ (300—500 c—1) ñî-
ñòàâëÿëî 30—35 ìñ. Èçìåíåíèå ñèëû ñòèìóëÿöèè â äèàïàçîíå îò 
1,0 äî 1,5—1,7 ïîðîãîâ ïðè ôèêñèðîâàííîé ÷àñòîòå ïðèâîäèëî ê 
ñõîäíîìó èçìåíåíèþ ëàòåíòíîãî ïåðèîäà, ìèíèìàëüíîå çíà÷å-
íèå êîòîðîãî îáû÷íî äîñòèãàëîñü ïðè èíòåíñèâíîñòè ñòèìóëÿ-
öèè 1,3—1,5 ïîðîãà.  

×àñòîòíûå ñâîéñòâà ïåðåäà÷è íèñõîäÿùèõ ñèãíàëîâ èññëå-
äîâàëèñü ñ ïîìîùüþ íèçêî÷àñòîòíîé ãàðìîíè÷åñêîé ìîäóëÿöèè 
ñòèìóëîâ ïî ÷àñòîòå èëè àìïëèòóäå. ×àñòîòíûé àíàëèç âûçâàí-
íîãî äâèæåíèÿ ïðîèçâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà ãàðìîíè-
÷åñêîé ëèíåàðèçàöèè (Ïîïîâ, 1978), ïðè ýòîì â êà÷åñòâå âõîä-
íîãî ñèãíàëà ðàññìàòðèâàëñÿ ìîäóëèðóþùèé ñèãíàë, à âû-
õîäíûì ñèãíàëîì ñëóæèëà ïåðâàÿ ãàðìîíèêà ïåðåìåííîé ñî-
ñòàâëÿþùåé âûçâàííîãî ìûøå÷íîãî óñèëèÿ. Àìïëèòóäà è ôàçà 
ïåðâîé ãàðìîíèêè ïåðåìåííîé ñîñòàâëÿþùåé âû÷èñëÿëèñü ïî 
ôîðìóëàì: 
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Ðèñ. 7.1. Ìåõàíîãðàììû èçîìåòðè÷åñêîãî ñîêðàùåíèÿ ñãèáàòåëüíûõ  
ìûøö êîëåííîãî ñóñòàâà â óñëîâèÿõ ñòèìóëÿöèè ìîòîðíîé êîðû ÷àñ-
òîòíî-ìîäóëèðîâàííûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ñòèìóëîâ (ïî Êîñòþêî-
âó, Ìàðëèíñêîìó, 1980á):  
à — íà âåðõíåé ïàíåëè â êà÷åñòâå ìîäóëèðóþùåãî ñèãíàëà  èñïîëüçîâàëàñü ñèíóñîèäà, 
íà íèæíåé — ìåàíäð,  ñèãíàëû ìîäóëÿöèè èçîáðàæåíû ïîä ìåõàíîãðàììàìè; ïàðà-
ìåòðû ñòèìóëÿöèè: ñèëà 1,5 ïîðîãà, ÷àñòîòà ìîäóëÿöèè 0,2 Ãö, ãëóáèíà ìîäóëÿöèè 
100—350 ñ—1 (ââåðõó) è  1,4 ïîðîãà, 0,31 Ãö, 0—300 ñ—1 (âíèçó); á — ëîãàðèôìè÷åñêèå 
àìïëèòóäíàÿ è ôàçîâàÿ ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè êîðêîâî-âûçâàííîãî ìûøå÷íîãî 
ñîêðàùåíèÿ, ïîñòðîåííûå ïî ðåçóëüòàòàì ýêñïåðèìåíòà, îäèí èç ôðàãìåíòîâ êîòî-
ðîãî ïðåäñòàâëåí â âåðõíåé ÷àñòè à; ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè ïîñòðîåíû ïî ïåð-
âîé ãàðìîíèêå ïåðåìåííîé ñîñòàâëÿþùåé, âû÷èñëåííîé äëÿ âòîðîãî ïåðèîäà êîëåáà-
íèÿ îò íà÷àëà ñòèìóëÿöèè  
 

Âî âðåìÿ ðåãèñòðàöèè èçîìåòðè÷åñêîãî ñîêðàùåíèÿ ìûøö â 
ðàçâèâàåìîì íàïðÿæåíèè ìîæíî áûëî âûäåëèòü ïîñòîÿííóþ è 
ïåðåìåííóþ ñîñòàâëÿþùèå (ðèñ. 7.1, à). Ïåðåìåííûé êîìïîíåíò 
âûçâàííîãî ñîêðàùåíèÿ ïðåäñòàâëÿë ñîáîé çàòóõàþùóþ ñèíó-
ñîèäó, ïîäâåðæåííóþ íåëèíåéíûì èñêàæåíèÿì. Íåñòàöèîíàð-
íîñòü è íåëèíåéíûå èñêàæåíèÿ ïðåîáðàçîâàíèÿ âõîäíîãî ñèãíà-
ëà â âûõîäíîé çàòðóäíÿëè êîëè÷åñòâåííûé àíàëèç ïîëó÷åííûõ 
ðåçóëüòàòîâ, ïîçâîëÿÿ äåëàòü âûâîäû êà÷åñòâåííîãî õàðàêòåðà. 
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Çàòóõàíèå àìïëèòóäû ïåðâîé ãàðìîíèêè ïåðåìåííîé ñîñòàâ-
ëÿþùåé âûçâàííîãî ñîêðàùåíèÿ ìûøö îáíàðóæèâàëî ÷àñòîòíî-
çàâèñèìûå ñâîéñòâà. Ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè çàòóõàíèÿ èìåëà íàè-
áîëüøåå çíà÷åíèå ïðè íèçêèõ ÷àñòîòàõ ìîäóëèðóþùåãî ñèãíàëà 
(0,2—0,5 Ãö) è óìåíüøàëàñü ñ ðîñòîì ÷àñòîòû, äîñòèãàÿ ìèíèìó-
ìà ïðè 5—10 Ãö. Â äèàïàçîíå ÷àñòîò ìîäóëÿöèè äî 5 Ãö ÷åðåç íå-
ñêîëüêî ñåêóíä ïîñëå âêëþ÷åíèÿ ñòèìóëÿöèè íàáëþäàëàñü îïðå-
äåëåííàÿ ñòàáèëèçàöèÿ óðîâíÿ ïåðåìåííîé ñîñòàâëÿþùåé âû-
çâàííîãî ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ. Íà ÷àñòîòàõ ìîäóëÿöèè âûøå 
5 Ãö ïåðåìåííûé êîìïîíåíò ìîã èñ÷åçàòü óæå ïîñëå íåñêîëüêî 
ïåðèîäîâ èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû. 

Â öåëîì ïðåîáðàçîâàíèå ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé ñòèìó-
ëÿöèè ìîòîðíîé êîðû â ìûøå÷íîå ñîêðàùåíèå  ìîæåò ðàññìàò-
ðèâàòüñÿ êàê ðåçóëüòàò äåéñòâèÿ íåêîòîðîé íåëèíåéíîé äèíàìè-
÷åñêîé ñèñòåìû. ×àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè, ïîëó÷åííûå ñ ïðè-
ìåíåíèåì ìåòîäà ãàðìîíè÷åñêîé ëèíåàðèçàöèè, íå ìîãóò èñ-
ïîëüçîâàòüñÿ äëÿ èäåíòèôèêàöèè îñíîâíûõ íåëèíåéíûõ  
ñâîéñòâ èññëåäóåìîé ñèñòåìû, îíè äàþò ëèøü êà÷åñòâåííóþ õà-
ðàêòåðèñòèêó ïðåîáðàçîâàíèÿ äâèãàòåëüíûõ êîìàíä. Ïðåæäå âñå-
ãî, ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî äàííàÿ ñèñòåìà îñóùåñòâëÿåò íèçêî÷àñ-
òîòíóþ ôèëüòðàöèþ âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ, ò.å. ñèãíàëà ìîäóëÿ-
öèè. Ïðè ýòîì ìîæíî îöåíèòü ÷àñòîòíûé äèàïàçîí ôóíêöèîíè-
ðîâàíèÿ ñèñòåìû, ïðèáëèçèòåëüíî îïðåäåëèòü ÷àñòîòíóþ çàâè-
ñèìîñòü ïîäàâëåíèÿ âûñîêî÷àñòîòíûõ êîìïîíåíòîâ âî âõîäíîì 
âîçäåéñòâèè è âíîñèìûé ôàçîâûé ñäâèã. Çíà÷åíèÿ ôàçîâîãî çà-
ïàçäûâàíèÿ 180° äîñòèãàþòñÿ óæå ïðè îòíîñèòåëüíî íåâûñîêèõ 
÷àñòîòàõ ìîäóëÿöèè, 5—10 Ãö (ðèñ. 7.1). Ïîñêîëüêó ñêîðîñòü ñïà-
äà àìïëèòóäû äâèãàòåëüíîé ðåàêöèè â ýòîì äèàïàçîíå ÷àñòîò íå-
âåëèêà, óñòîé÷èâîñòü äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû íà ýòèõ è áîëåå âû-
ñîêèõ ÷àñòîòàõ, ïî-âèäèìîìó, ìîæåò îáåñïå÷èâàòüñÿ îïðåäåëåí-
íûìè íåëèíåéíûìè ìåõàíèçìàìè, êîòîðûå, â ÷àñòíîñòè, âíîñÿò 
ýëåìåíòû äèôôåðåíöèðîâàíèÿ â ïåðåäà÷ó óïðàâëÿþùèõ ñèãíà-
ëîâ â ñèñòåìå óïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿìè. Ýòî íàãëÿäíî ïðîÿâëÿåò-
ñÿ â ôîðìå ìûøå÷íîé ðåàêöèè  ïðè èñïîëüçîâàíèè â êà÷åñòâå 
ìîäóëèðóþùèõ ñèãíàëîâ íèçêî÷àñòîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 
ïðÿìîóãîëüíûõ èìïóëüñîâ, äëèòåëüíîñòü êîòîðûõ ñîâïàäàëà ñ 
èíòåðâàëîì ìåæäó íèìè (ðèñ. 7.1, à, íèæíÿÿ ïàíåëü). Äèíàìè-
÷åñêèå êîìïîíåíòû âûõîäíîãî ñèãíàëà, îáóñëîâëåííûå ïîñòå-
ïåííûì åãî ñïàäîì ïîñëå ðàçâèòèÿ ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ 
(ôàçíûé êîìïîíåíò ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ), äîëæíû ïðèâîäèòü 
ê ñîêðàùåíèþ ôàçîâîãî çàïàçäûâàíèÿ. Ïðîòèâîïîëîæíîå äåéñò-
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âèå îêàçûâàëî ïîñëåäåéñòâèå âûçâàííîé ðåàêöèè ïîñëå îêîí÷à-
íèÿ ðàçäðàæåíèÿ. Íåëèíåéíûå ñâîéñòâà ñèñòåìû ïðîÿâëÿëèñü, â 
÷àñòíîñòè, òàêæå â èçìåíåíèè åå ÷àñòîòíûõ  ñâîéñòâ â çàâèñè-
ìîñòè îò ñèëû ñòèìóëÿöèè (ðèñ. 7.2). 
 

 
Ðèñ. 7.2. Èçîìåòðè÷åñêèå ñîêðàùåíèÿ ñãèáàòåëüíûõ ìûøö êîëåííîãî 
ñóñòàâà, âûçûâàåìûå ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé ñòèìóëÿöèåé ìîòîðíîé 
êîðû ñ ðàçëè÷íîé ñèëîé (ïî Êîñòþêîâó, Ìàðëèíñêîìó, 1980á): 
à — ðåãèñòðàöèÿ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ ïðè ÷àñòîòå ìîäóëÿöèè 5 Ãö; ãëóáèíà ìîäó-
ëÿöèè 100—350 ñ—1; á — ëîãàðèôìè÷åñêèå àìïëèòóäíûå è ôàçîâûå ÷àñòîòíûå õàðàê-
òåðèñòèêè, ïîñòðîåííûå ïî ïåðâîé ãàðìîíèêå âòîðîãî îò íà÷àëà ñòèìóëÿöèè ïå-
ðèîäà êîëåáàíèÿ ïåðåìåííîãî êîìïîíåíòà âûçâàííîãî ìûøå÷íîãî óñèëèÿ; ñèëà ñòè-
ìóëÿöèè óêàçàíà â ïîðîãàõ âîçëå ðåãèñòðàöèé íà à è ñîîòâåòñòâóþùèõ ÷àñòîòíûõ 
õàðàêòåðèñòèê íà á 
 

Óìåíüøåíèå ñèëû ñòèìóëÿöèè âûçûâàëî ñíèæåíèå àìïëè-
òóäû ïåðâîé ãàðìîíèêè ïåðåìåííîãî êîìïîíåíòà âûçâàííîãî 
ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ. Â èññëåäîâàííîì äèàïàçîíå ÷àñòîò ìî-
äóëèðóþùåãî ñèíóñîèäàëüíîãî ñèãíàëà (2—10 Ãö) íàêëîí ëîãà-
ðèôìè÷åñêèõ àìïëèòóäíûõ ÷àñòîòíûõ õàðàêòåðèñòèê, ïîñò-
ðîåííûõ äëÿ âòîðîãî îò íà÷àëà ñòèìóëÿöèè ïåðèîäà êîëåáàíèÿ 
ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ, îñòàâàëñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèçìåííûì. 
Ïðè îòíîñèòåëüíîì ïîñòîÿíñòâå ôîðìû ëîãàðèôìè÷åñêèõ ôàçî-
âûõ ÷àñòîòíûõ õàðàêòåðèñòèê ñ óìåíüøåíèåì èíòåíñèâíîñòè 
ñòèìóëÿöèè ïðîÿâëÿëàñü òåíäåíöèÿ ê ñìåùåíèþ èõ â îáëàñòü 
áîëüøèõ çíà÷åíèé ôàçîâîãî ñäâèãà. Ìàêñèìàëüíîå óâåëè÷åíèå 
ôàçîâîãî çàïàçäûâàíèÿ â äèàïàçîíå èçìåíåíèÿ ñèëû ñòèìóëÿöèè 
îò 1,7 äî 1,2 ïîðîãà ñîñòàâëÿëî 30—40°. 

Òàêèì îáðàçîì, â ïðåîáðàçîâàíèè óïðàâëÿþùèõ ñèãíàëîâ 
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äâèãàòåëüíîé ñèñòåìîé ïðèíèìàþò ó÷àñòèå ñëîæíûå íåñòàöèî-
íàðíûå è ÷àñòîòíî-çàâèñèìûå íåëèíåéíûå ïðîöåññû. Ïðè ýòîì 
èçìåíÿþòñÿ äèíàìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè âñåé ñèñòåìû ïî ñðàâíå-
íèþ ñ äèíàìèêîé ìûøöû êàê íàèáîëåå èíåðöèîííîãî åå ýëå-
ìåíòà. Âûðàæåííàÿ àñèììåòðèÿ ðåàêöèé íà óâåëè÷åíèå è ñíè-
æåíèå ÷àñòîòû èëè ñèëû ñòèìóëÿöèè ìîòîðíîé êîðû, ïî-
âèäèìîìó, ìîæåò ïðèâîäèòü ê îïðåäåëåííîé êîìïåíñàöèè èíåð-
öèîííîñòè ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ è ïðåîäîëåíèþ íåêîòîðûõ 
îòðèöàòåëüíûõ ñòîðîí ìûøå÷íîãî ãèñòåðåçèñà. Îñîáåííîñòè 
êîíâåðãåíöèè è äèâåðãåíöèè â íåéðîííûõ ñèñòåìàõ ïåðåäà÷è 
äâèãàòåëüíûõ êîìàíä ìîãóò áûòü îäíîé èç ïðè÷èí ïîÿâëåíèÿ 
äîïîëíèòåëüíîãî ôàçîâîãî çàïàçäûâàíèÿ è óìåíüøåíèÿ àìïëè-
òóäû ïåðåìåííîãî êîìïîíåíòà äâèãàòåëüíîé  ðåàêöèè ïðè ñíè-
æåíèè èíòåíñèâíîñòè àêòèâàöèè íåéðîíîâ ìîòîðíîé êîðû. Â òî 
æå âðåìÿ â öåíòðàëüíûõ ñòðóêòóðàõ èìåþòñÿ ýëåìåíòû êîððåê-
öèè, óëó÷øàþùèå äèíàìèêó ñèñòåìû. Â ÷àñòíîñòè, ïðîÿâëåíèå 
ýôôåêòîâ íåñòàöèîíàðíîñòè, ñâÿçàííûõ ñ àäàïòàöèîííûìè 
ñâîéñòâàìè èìïóëüñàöèè öåíòðàëüíûõ íåéðîíîâ,  äîëæíî âûçû-
âàòü óìåíüøåíèå ôàçîâîãî çàïàçäûâàíèÿ ñèëîâîé ðåàêöèè 
ìûøö. Ïîäðîáíî ýòè ýôôåêòû îïèñàíû íà ïðèìåðå ðåàêöèé 
ñïèíàëüíûõ ìîòîíåéðîíîâ íà ðàñòÿæåíèå ìûøöû (ñì. 6.1).  

 
 

7.2. ГИСТЕРЕЗИСНЫЕ СВОЙСТВА КОРКОВО-ВЫЗВАННЫХ 
ДВИЖЕНИЙ 

 
Áîëåå àäåêâàòíûé è èçáèðàòåëüíûé âûçîâ äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé 
ó íåíàðêîòèçèðîâàííûõ æèâîòíûõ ìîæåò áûòü îñóùåñòâëåí ïðè 
âíóòðèêîðêîâîé ìèêðîñòèìóëÿöèè (ÂÊÌÑ). Ìåòîä ÂÊÌÑ âïåð-
âûå áûë ïðèìåíåí â ëàáîðàòîðèè Àñàíóìû (Asanuma, Sakata, 
1967; Asanumà et al., 1968; Àsanumà, Rosen, 1972, 1973). Îí ïî-
çâîëÿåò äîñòàòî÷íî ëîêàëüíî àêòèâèðîâàòü îòäåëüíûå ìûøöû 
êîíå÷íîñòè, â òîì ÷èñëå è òå, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â ðàçãèáàíèè 
ñóñòàâîâ. Íèæå èçëîæåíû íåêîòîðûå èç ðåçóëüòàòîâ ðàáîòû, â 
êîòîðîé ñ ïîìîùüþ ÂÊÌÑ ó íåíàðêîòèçèðîâàííûõ êîøåê âû-
çûâàëèñü èçáèðàòåëüíûå äâèæåíèÿ â ëîêòåâîì ñóñòàâå 
(Kostyukov, Tal’nov, 1991). Êîðêîâî-âûçâàííûå äâèæåíèÿ òåñòè-
ðîâàëè ñ ïðèìåíåíèåì ìåòîäà âîçìóùåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè.  

Ïîèñê òî÷åê 4 è 6 ïîëåé ìîòîðíîé êîðû, ìèêðîñòèìóëÿöèÿ 
êîòîðûõ âûçûâàëà àêòèâàöèþ ìûøö ëîêòåâîãî ñóñòàâà, îñóùåñò-
âëÿëñÿ ïî êàðòàì, ïðåäñòàâëåííûì â ðàáîòå (Nieoullon, Rispal-
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Padel, 1976). Îòáèðàëè òîëüêî òå òî÷êè, äëÿ êîòîðûõ ýôôåêòèâ-
íîé áûëà ñòèìóëÿöèÿ èç 10 ñòèìóëîâ ñ ÷àñòîòîé 300 ñ—1 è ñèëîé 
òîêà íå áîëåå 10 ìêÀ. Ïîãðóæàÿ ýëåêòðîä âãëóáü êîðû, îïðåäå-
ëÿëè ôîêóñ ýôôåêòèâíîé ñòèìóëÿöèè, â êîòîðîì ÝÌÃ ðåàêöèè 
âûçûâàëèñü íàèìåíüøåé ñèëîé òîêà. Îáëàñòè íàèáîëüøåé ýô-
ôåêòèâíîñòè ñòèìóëÿöèè îáû÷íî ðàñïîëàãàëèñü íà ãëóáèíå 1,3—
1,5 ìì îò ïîâåðõíîñòè êîðû. Äëèòåëüíàÿ âûñîêî÷àñòîòíàÿ ñòè-
ìóëÿöèÿ ýòèõ òî÷åê ñ èñïîëüçîâàíèåì îêîëîïîðîãîâûõ èíòåí-
ñèâíîñòåé òîêà ïðèâîäèëà ëèøü ê êðàòêîâðåìåííîé àêòèâàöèè 
ìûøö. Îïòèìàëüíîé äëÿ âûçîâà äëèòåëüíûõ ñîêðàùåíèé îêàçà-
ëàñü áîëåå èíòåíñèâíàÿ ñòèìóëÿöèÿ (15—50 ìêÀ) ñ ÷àñòîòîé ñëå-
äîâàíèÿ ñòèìóëîâ 100 ñ—1.  Ïðè òàêèõ ïàðàìåòðàõ ñòèìóëÿöèè íà 
ïðîòÿæåíèè äî 3—4 ñåêóíä ìîæíî áûëî âûçûâàòü îò÷åòëèâûå 
ñãèáàòåëüíûå è ðàçãèáàòåëüíûå äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè. Êàê èç-
âåñòíî, ïðè èñïîëüçîâàíèè ÂÊÌÑ ñ ñèëîé òîêà áîëåå 10 ìêÀ 
ìîãóò òàêæå àêòèâèðîâàòüñÿ ñîñåäíèå îáëàñòè êîðû (Asanuma, 
Sakata, 1967; Asanuma, Ward, 1971).  

Ñòàíäàðòíàÿ ïðîöåäóðà ñèëîâîãî òåñòèðîâàíèÿ äâèãàòåëüíûõ 
ðåàêöèé æèâîòíîãî, âûçâàííûõ ñ ïîìîùüþ ÂÊÌÑ, ïðåäñòàâëå-
íà íà ðèñ. 7.3. Âíà÷àëå ñîçäàâàëè íåáîëüøîå ôîíîâîå íàãðóæå-
íèå ïðåäïëå÷üÿ, äåéñòâóþùåå â íàïðàâëåíèè ðàçãèáàíèÿ, ïðè 
ýòîì óãîë ìåæäó ïðåäïëå÷üåì è îñüþ ïëå÷à ñîñòàâëÿë 30—40° (óã-
îë 0° ñîîòâåòñòâîâàë ñîñòîÿíèþ ïîëíîãî ðàçãèáàíèÿ â ñóñòàâå). 
Âêëþ÷åíèå ñòèìóëÿöèè ìîòîðíîé êîðû âûçûâàëî ñãèáàòåëüíîå 
äâèæåíèå ïðåäïëå÷üÿ, íà ôîíå êîòîðîãî ñîçäàâàëè êîíò-
ðîëèðóåìûå âîçìóùåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî 
â çàâèñèìîñòè îò ðàñïîëîæåíèÿ ñòèìóëèðóþùèõ ýëåêòðîäîâ  
ÂÊÌÑ âûçûâàëà ñãèáàíèå (ðèñ. 7.3) èëè ðàçãèáàíèå (ðèñ. 7.4) â 
ñóñòàâå, âûçâàííàÿ ÝÌÃ àêòèâíîñòü ðåãèñòðèðîâàëàñü, êàê â 
ñãèáàòåëüíûõ, òàê è ðàçãèáàòåëüíûõ ìûøöàõ. Êîàêòèâàöèîííûé 
ïàòòåðí  áûë ñâÿçàí ñ èñïîëüçîâàíèåì äîñòàòî÷íî èíòåíñèâíîé 
ñòèìóëÿöèè, íåîáõîäèìîé äëÿ âûçîâà óñòîé÷èâîãî è äëèòåëüíîãî 
ñîêðàùåíèÿ ìûøö.  

Ïðè àêòèâàöèè ìûøö ñ ïîìîùüþ ÂÊÌÑ ïðîÿâëÿëàñü ãèñ-
òåðåçèñíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ñóñòàâíûì óãëîì è ìîìåíòîì ñè-
ëû (ðèñ. 7.3). Àìïëèòóäà äâèæåíèÿ, âûçâàííîãî èçìåíåíèåì íà-
ãðóçêè, çàâèñåëà îò íàïðàâëåíèÿ ïðåäøåñòâóþùåãî äâèæåíèÿ. Â 
êà÷åñòâåííîì îòíîøåíèè çàâèñèìîñòü ìîìåíòà ñèëû îò ñóñòàâ-
íîãî óãëà Ì(α) áûëà ñõîäíîé ñ ãèñòåðåçèñíûìè ïåòëÿìè äëèíà — 
ñèëà, ôîðìèðóåìûìè àêòèâíîé ìûøöåé ïðè ïîñòîÿííîé ýôôå-
ðåíòíîé ñòèìóëÿöèè èëè â óñëîâèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñïè-
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íàëüíîãî ñòðå÷-ðåôëåêñà (ñì. 3.2, 6.1). 
  

 
Ðèñ. 7.3. Äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè, âûçû-
âàåìûå ó íåíàðêîòèçèðîâàííîé êîøêè 
âíóòðèêîðêîâîé ìèêðîñòèìóëÿöèåé ìî-
òîðíîé êîðû (ÂÊÌÑ) è âîçìóùåíèåì 
ìîìåíòà âíåøíåé íàãðóçêè (ïî 
Kostyukov, Tal’nov, 1991). 

Ïàðàìåòðû ÂÊÌÑ: ÷àñòîòà 120 ñ—1, ñèëà 
òîêà 25 ìêÀ;  Â.Â è Ò.Â. — ÝÌÃ, îòâîäèìàÿ 
ñîîòâåòñòâåííî îò mm. biceps et triceps brachii 
ïîñëå äâóõïîëóïåðèîäíîãî âûïðÿìëåíèÿ è íèçêî-
÷àñòîòíîé ôèëüòðàöèè; Ì — ìîìåíò âíåøíåé 
íàãðóçêè; α — èçìåíåíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà; Ì(α) —
äâèæåíèå â êîîðäèíàòàõ ñóñòàâíîé óãîë — ìî-
ìåíò âíåøíåé íàãðóçêè; íà α è M(α) îáîçíà÷åíà 
ðàçíîñòü ðàâíîâåñíûõ çíà÷åíèé ñóñòàâíîãî óãëà 
äî è ïîñëå öèêëè÷åñêîãî èçìåíåíèÿ íàãðóçêè: ∆α1 
— íà ïåðâîé, ∆α2 - íà âòîðîé âîëíå òåñòèðóþ-
ùåãî íàãðóæåíèÿ ñóñòàâà 
 

 
 
Â ýêñïåðèìåíòå, ïðåäñòàâëåííîì 

íà ðèñ. 7.3, íà ïåðâîé âîëíå, íà-
ïðàâëåííîé â ñòîðîíó óìåíüøåíèÿ 

ôîíîâîé íàãðóçêè, àìïëèòóäà ñãèáàíèÿ â ôàçå óìåíüøåíèÿ íà-
ãðóçêè áûëà çàìåòíî áîëüøå àìïëèòóäû ðàçãèáàíèÿ â ôàçå åå 
ïðèðàùåíèÿ. Ðàçëè÷èå â ðàâíîâåñíûõ çíà÷åíèÿõ ñóñòàâíîãî óãëà 
äî è ïîñëå öèêëà èçìåíåíèÿ íàãðóçêè íà ñóñòàâ (Δα1) ìîæíî áû-
ëî îáúÿñíèòü ñëåäóþùèì îáðàçîì. Â ïåðâîé ôàçå èçìåíåíèÿ íà-
ãðóçêè äâèæåíèå ïðîäîëæàëîñü â òîì æå íàïðàâëåíèè (ñãèáàíèå 
â ñóñòàâå), ÷òî è ïðåäøåñòâîâàâøåå åìó äâèæåíèå, âûçâàííîå 
àêòèâàöèåé ìûøö íà âêëþ÷åíèå ÂÊÌÑ, æåñòêîñòü ñóñòàâà â 
ýòîì ñëó÷àå áûëà íåáîëüøîé, à àìïëèòóäà âûçâàííîãî äâèæåíèÿ 
çíà÷èòåëüíîé. Âî âòîðîé ôàçå ïðè âîçâðàùåíèè ê ôîíîâîìó 
óðîâíþ íàãðóæåíèÿ ñóñòàâà èçìåíÿëîñü íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ è 
ðåçêî âîçðàñòàëà æåñòêîñòü ñóñòàâà. Ðàçëè÷èå â àìïëèòóäå äâè-
æåíèé áûëî ñóùåñòâåííûì. Òàêèì æå îáðàçîì ôîðìèðîâàëàñü 
ðàçíîñòü ðàâíîâåñíûõ çíà÷åíèé ñóñòàâíûõ óãëîâ äî è ïîñëå âòî-
ðîé âîëíû èçìåíåíèÿ íàãðóçêè (Δα2). Äëÿ îáîèõ íàïðàâëåíèé 
âîëí èçìåíåíèÿ íàãðóçêè æåñòêîñòü ñóñòàâà çàâèñåëà îò ïðåäûñ-
òîðèè, îíà ðåçêî óâåëè÷èâàëàñü ïðè ñìåíå íàïðàâëåíèÿ äâèæå-
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íèÿ è óìåíüøàëàñü ïðè ïðîäîëæåíèè äâèæåíèÿ â òîì æå íà-
ïðàâëåíèè.  

Ïðèìåð êîðêîâî-âûçâàííîãî ðàçãèáàíèÿ ëîêòåâîãî ñóñòàâà 
ïðåäñòàâëåí íà ðèñ. 7.4. Êàê è â ñãèáàòåëüíûõ ðåàêöèÿõ, â êîð-
êîâî-âûçâàííîì ðàçãèáàíèè ñóñòàâà åãî æåñòêîñòü â ðàçëè÷íûõ 
ôàçàõ èçìåíåíèÿ íàãðóçêè çàâèñåëà îò íàïðàâëåíèÿ ïðåäøåñò-
âóþùåãî äâèæåíèÿ. 

 
Ðèñ. 7.4. Äâèãàòåëüíûå ðå-
àêöèè, âûçûâàåìûå ìèê-
ðîñòèìóëÿöèåé ìîòîðíîé 
êîðû  è âîçìóùåíèåì ìî-
ìåíòà âíåøíåé íàãðóçêè 
(ïî Kostyukov, Tal’nov, 
1991): 
à — ðàçãèáàíèå â ñóñòàâå, âû-
çâàííîå ÂÊÌÑ  (120 ñ—1, 32 
ìêÀ); çâåçäî÷êàìè îòìå÷åíû 
óñðåäíåííûå çàïèñè ÝÌÃ è ñóñ-
òàâíîãî óãëà, çàðåãèñòðèðîâàí-
íûå â îòñóòñòâèå ñèëîâîãî 
âîçìóùåíèÿ; ïðèâåäåíû óñðåä-
íåííûå çàïèñè (ïî 10 èäåíòè÷-
íûì îòâåäåíèÿì) è íàëîæåíèå 
îäíîêðàòíûõ ðåàëèçàöèé òðà-
åêòîðèé äâèæåíèÿ; á — ðåàêöèè 
íà ñèëîâîå âîçìóùåíèå áåç 
ÂÊÌÑ; îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, 
êàê íà ðèñ. 7.3  

 
 
 

Ðàçëè÷èå æåñòêîñòè íà ïðÿìîì è îáðàòíîì õîäó ïåðâîãî 
öèêëà èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè ïðèâîäèëî ê îòëè÷èþ ñóñ-
òàâíûõ óãëîâ äî è ïîñëå îêîí÷àíèÿ öèêëà èçìåíåíèÿ íàãðóçêè. 
“Äâèãàòåëüíûå” êîìïîíåíòû ÝÌÃ ðåàêöèé ìûøö-àíòàãîíèñòîâ, 
çàðåãèñòðèðîâàííûå â îòñóòñòâèå ñòèìóëÿöèè êîðû, ïî-ðàçíîìó 
èçìåíÿëèñü â êîðêîâî-âûçâàííûõ äâèæåíèÿõ ïðîòèâîïîëîæíîãî 
íàïðàâëåíèÿ. Íà ôîíå êîðêîâî-âûçâàííîé ÝÌÃ àêòèâíîñòè â 
ñãèáàòåëüíûõ äâèæåíèÿõ ýòè êîìïîíåíòû çàìåòíî óìåíüøàëèñü 
â òðèöåïñå, à â ðàçãèáàòåëüíûõ ïîäàâëåíèå áûëî áîëåå âûðàæåí-
íûì â áèöåïñå.  

Çíà÷èòåëüíàÿ èíòåíñèâíîñòü ìèêðîñòèìóëÿöèè ìîòîðíîé 
êîðû, íåîáõîäèìàÿ äëÿ âûçîâà óñòîé÷èâûõ äâèæåíèé â ñóñòàâå, 
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êàê ïðàâèëî, âûçûâàëà êîàêòèâàöèþ ìûøö-àíòàãîíèñòîâ è íà-
ïðàâëåíèå ðåçóëüòèðóþùåãî äâèæåíèÿ îïðåäåëÿëîñü ïðåèìóùå-
ñòâåííîé àêòèâàöèåé îäíîé èç ìûøö. ×òîáû ñðàâíèòü ïðîÿâëå-
íèå ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ ïðè èçáèðàòåëüíîé àêòèâàöèè êàæ-
äîé ìûøöû îòäåëüíî è ïðè èõ êîàêòèâàöèè, áûë ïðîâåäåí àíà-
ëèç äâèæåíèé â ëîêòåâîì ñóñòàâå ïîñëå íàðêîòèçàöèè æèâîòíî-
ãî, â ýòîì ñëó÷àå ìûøöû àêòèâèðîâàëèñü ñ ïîìîùüþ ïðÿìîé 
ñòèìóëÿöèè. Äàííûé ñïîñîá ïðåäîñòàâëÿë îïðåäåëåííóþ âîç-
ìîæíîñòü îöåíêè ñîáñòâåííî ìûøå÷íûõ êîìïîíåíòîâ âûçâàí-
íîãî äâèæåíèÿ (ðèñ. 7.5). 

 
 
Ðèñ. 7.5.  Äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè, âûçûâàåìûå â ëîêòåâîì ñóñòàâå êîø-
êè, íàõîäÿùåéñÿ â ãëóáîêîì íàðêîçå; ñòèìóëÿöèþ áèöåïñà è òðèöåïñà 
ïðîèçâîäèëè áèïîëÿðíî ÷åðåç òîíêèå íèõðîìîâûå ýëåêòðîäû, ââåäåí-
íûå â ìûøöû  (ïî Kostyukov, Tal’nov, 1991): 
 à, á — çàïèñè ðåàêöèé íà äâóõ óðîâíÿõ ôîíîâîãî íàãðóæåíèÿ, èçìåíåíèå êîòîðîãî 
ïîêàçàíî ñòðåëêàìè ìåæäó ñîîòâåòñòâóþùèìè çàïèñÿìè M è M(α) íà à è á; ñòè-
ìóëèðîâàëè îäíó èëè äâå ìûøöû (óêàçàíî âîçëå ðåãèñòðàöèé), ñèëà ñòèìóëÿöèè êà-
æäîé ìûøöû ñîñòàâëÿëà îêîëî 2 ïîðîãîâ, ÷àñòîòà 30 ñ—1; îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, 
êàê íà ðèñ. 7.3 

 
×òîáû ðåãèñòðèðîâàòü ðåàêöèè îäíîé èç ìûøö, áèöåïñà 

èëè òðèöåïñà, èñïîëüçîâàëè äâà ðàçëè÷íûõ óðîâíÿ ôîíîâîãî íà-
ãðóæåíèÿ ñóñòàâà. Ïðè ïðÿìîé ñòèìóëÿöèè êàê îäíîé èç ìûøö-
àíòàãîíèñòîâ, òàê è îäíîâðåìåííî îáåèõ (ðåæèì êîàêòèâàöèè) â 
óñëîâèÿõ öèêëè÷åñêèõ èçìåíåíèé âíåøíåé íàãðóçêè ãèñòåðåçèñ-
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íûå ýôôåêòû òàêæå áûëè õîðîøî çàìåòíû. Ïðè êîàêòèâàöèè 
ìûøö-àíòàãîíèñòîâ æåñòêîñòü ñóñòàâà âîçðàñòàëà, à àìïëèòóäà 
äâèæåíèÿ, âûçâàííîãî ñèëîâûì âîçìóùåíèåì, ñîîòâåòñòâåííî, 
óìåíüøàëàñü.  Êàê è â äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèÿõ íåíàðêîòèçèðî-
âàííîãî æèâîòíîãî ïðè ÂÊÌÑ,  æåñòêîñòü áûëà ìåíüøå, åñëè 
òåêóùåå äâèæåíèå ñîâåðøàëîñü â òîì æå íàïðàâëåíèè, ÷òî è 
ïðåäøåñòâóþùåå, è âîçðàñòàëà ïðè ïðîòèâîïîëîæíûõ íàïðàâëå-
íèÿõ ïðåäøåñòâóþùåãî è òåêóùåãî äâèæåíèé. Ñëåäóåò îáðàòèòü 
âíèìàíèå íà òî, ÷òî â ñëó÷àÿõ, êîãäà öèêë èçìåíåíèÿ íàãðóçêè 
âûçûâàë äâèæåíèå â òîì æå íàïðàâëåíèè, ÷òî è ïðåäøåñòâóþ-
ùåå, íåîäíîçíà÷íîñòü óñòàíîâëåíèÿ óãëà çàìåòíî óâåëè÷èâàëàñü 
ïðè ïåðåõîäå ê ðåæèìó êîàêòèâàöèè. 

Ïîñêîëüêó ìèêðîñòèìóëÿöèÿ ìîòîðíîé êîðû ìîæåò âûçû-
âàòü êàê ñãèáàíèå, òàê è ðàçãèáàíèå ñóñòàâà, òî ýòîò ìåòîä ïî-
çâîëÿåò íå òîëüêî ñðàâíèâàòü ðàçäåëüíûé è êîàêòèâàöèîííûé 
ïàòòåðíû ñîêðàùåíèÿ ìûøö ñóñòàâà, íî è ìîäåëèðîâàòü ðàçëè÷-
íûé ïîðÿäîê àêòèâàöèè ìûøö-àíòàãîíèñòîâ. Ïðèìåð ïîî÷åðåä-
íîé ñòèìóëÿöèè äâóõ òî÷åê, âûçûâàþùèõ ïðîòèâîïîëîæíî íà-
ïðàâëåííûå äâèæåíèÿ, ïðåäñòàâëåí íà ðèñ. 7.6.  
 

Ðèñ. 7.6.  Âûçâàííûå äâèãà-
òåëüíûå ðåàêöèè â ëîêòåâîì 
ñóñòàâå íåíàðêîòèçèðîâàí-
íîé êîøêè (ïî Kostyukov, 
Tal’nov, 1991): 
à — ñòèìóëÿöèÿ òî÷êè 1 (110 ñ—1, 
20 ìêÀ) âûçûâàëà ñãèáàíèå ñóñ-
òàâà, òî÷êè 2 (100 ñ—1, 25 ìêÀ) 
— ðàçãèáàíèå; á — ïðÿìàÿ ñòèìó-
ëÿöèÿ ìûøö (1 — áèöåïñà; 2 — 
òðèöåïñà) ó òîãî æå æèâîòíî-
ãî, ïåðåâåäåííîãî â ñîñòîÿíèå 
íàðêîçà; ïàðàìåòðû ñòèìóëÿ-
öèè: ÷àñòîòà 30 ñ—1, ñèëà 2 ïî-
ðîãà; ïóíêòèðíûìè ëèíèÿìè îò-
ìå÷åíû óñòàíîâèâøèåñÿ óðîâíè 
ñóñòàâíîãî óãëà ïðè îäíîâðåìåí-
íîé ñòèìóëÿöèè äâóõ òî÷åê êîðû 
(à) è ïðÿìîé ñòèìóëÿöèè îáåèõ 
ìûøö-àíòàãîíèñòîâ (á); îáîçíà-
÷åíèÿ òàêèå æå, êàê íà ðèñ. 7.3  

 
 Èçìåíÿÿ ïîðÿäîê âêëþ÷åíèÿ ñòèìóëÿöèè ýòèõ òî÷åê, ïðåä-

øåñòâóþùåé èõ îäíîâðåìåííîé àêòèâàöèè, ìîæíî áûëî íàáëþ-
äàòü íåîäíîçíà÷íîñòü óñòàíîâëåíèÿ ðàâíîâåñíîãî çíà÷åíèÿ ñóñ-
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òàâíîãî óãëà ïðè äâóõ ñïîñîáàõ êîàêòèâàöèè ìûøö. Åñëè âíà÷à-
ëå âêëþ÷àëè ñòèìóëÿöèþ òî÷êè 1, âûçûâàþùåé ñãèáàíèå ñóñòà-
âà, è íà åå ôîíå íà÷èíàëè ñòèìóëèðîâàòü òî÷êó 2, ïðèâîäÿùóþ 
ê ðàçãèáàíèþ, óñòàíàâëèâàëîñü îäíî çíà÷åíèå ñóñòàâíîãî óãëà 
(íèæíÿÿ ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ íà ðåãèñòðàöèè óãëà), ïðè èçìåíå-
íèè ïîðÿäêà ñòèìóëÿöèè ñóñòàâíîé óãîë áûë äðóãèì (âåðõíÿÿ 
ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ). Ñóñòàâíûå óãëû ïðè ýòîì çàêîíîìåðíî îò-
ëè÷àëèñü, ïðè÷åì êîíå÷íîå  ïîëîæåíèå ïðåäïëå÷üÿ ïðè êîàêòè-
âàöèè äâóõ òî÷åê áûëî áëèæå ê ðàâíîâåñíîìó ñîñòîÿíèþ, âû-
çâàííîìó ñòèìóëÿöèåé ïåðâîé èõ íèõ. Ïîäîáíûé õàðàêòåð âû-
çâàííûõ äâèæåíèé íàáëþäàëñÿ è ïðè ïðÿìîé ñòèìóëÿöèè 
ìûøö-àíòàãîíèñòîâ ó òîãî æå æèâîòíîãî ïîñëå åãî íàðêîòèçà-
öèè (ðèñ. 7.6, á). Îòìåòèì, ÷òî íåîäíîçíà÷íîñòü óñòàíîâëåíèÿ 
ñóñòàâíîãî óãëà â ïîñëåäíåì ñëó÷àå áûëà ìåíüøå. 

Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû â ñîîò-
íîøåíèè ìåæäó ñóñòàâíûì óãëîì è âíåøíåé íàãðóçêîé, ïî-
âèäèìîìó, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê íåæåëàòåëüíîå ÿâëåíèå ñ 
òî÷êè çðåíèÿ êà÷åñòâà ôóíêöèîíèðîâàíèÿ äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû 
â öåëîì. Îñòàòî÷íîå ïðîÿâëåíèå ãèñòåðåçèñà â ôîðìå íåîäíî-
çíà÷íîñòè â óñòàíîâëåíèè ðàâíîâåñíîãî çíà÷åíèÿ ñóñòàâíîãî óã-
ëà ôàêòè÷åñêè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîâòîðÿåìûå ñòàòè÷åñêèå 
îøèáêè â ñèñòåìå óïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿìè. Íà ðåôëåêòîðíî-
àâòîìàòè÷åñêîì óðîâíå ñòàòè÷åñêèå îøèáêè íå ìîãóò áûòü 
ñêîìïåíñèðîâàíû è äëÿ âûïîëíåíèÿ òî÷íûõ äâèæåíèé ê öåëè èç 
ïðîòèâîïîëîæíûõ íàïðàâëåíèé äîëæíû âêëþ÷àòüñÿ áîëåå ñëîæ-
íûå ìåõàíèçìû êîìïåíñàöèè, ðåàëèçóåìûå, âåðîÿòíî, íà óðîâíå 
ñèñòåìû ïðîèçâîëüíîãî êîíòðîëÿ äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè.  
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  ООДДННООССУУССТТААВВННЫЫЕЕ   ППРРООИИЗЗВВООЛЛЬЬННЫЫЕЕ   ДДВВИИЖЖЕЕННИИЯЯ  
ЧЧЕЕЛЛООВВЕЕККАА  

 
8.1 ДВИЖЕНИЯ ПЕРЕХОДА МЕЖДУ СОСТОЯНИЯМИ РАВНОВЕСИЯ В 
СУСТАВЕ 

 
Ïîíèìàíèå ïðèíöèïîâ öåíòðàëüíîãî óïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿìè â 
çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàâèñèò îò àäåêâàòíîé îöåíêè öåíòðàëü-
íûõ ïðîãðàìì, ïî êîòîðûì îñóùåñòâëÿåòñÿ àêòèâàöèÿ è ðàñ-
ñëàáëåíèå ñêåëåòíîé ìóñêóëàòóðû. Ïðè âûïîëíåíèè äîñòàòî÷íî 
ïðîñòûõ îäíîñóñòàâíûõ äâèæåíèé ñóùåñòâóåò âîçìîæíîñòü óñòà-
íîâëåíèÿ ïðè÷èííî-ñëåäñòâåííûõ ñâÿçåé ìåæäó ÝÌÃ àêòèâíî-
ñòüþ ìûøö ñóñòàâà è ìåõàíè÷åñêèìè ïàðàìåòðàìè äâèæåíèé. 
Òî÷íîñòü îïðåäåëåíèÿ ýòèõ ñâÿçåé ïîâûøàåòñÿ ïðè ìíîãîêðàò-
íîì ïîâòîðåíèè îäíèõ è òåõ æå äâèãàòåëüíûõ çàäà÷ è èñïîëüçî-
âàíèè ìåòîäèêè óñðåäíåíèÿ ÝÌÃ è ìåõàíè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ 
äâèæåíèÿ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî óñðåäíåííàÿ ÝÌÃ ìîæåò äàòü 
îáúåêòèâíîå ïðåäñòàâëåíèå âðåìåííîé ñòðóêòóðå öåíòðàëüíûõ 
êîìàíä àêòèâàöèè ìûøöû.  

 
Ðèñ. 8.1. Ìåòîäèêà àíàëè-
çà ñòåðåîòèïíûõ îäíîñóñ-
òàâíûõ äâèæåíèé ó ÷åëî-
âåêà (ïî Tal’nov et al., 
1999):  
à — ñõåìà ýêñïåðèìåíòà; á — 
ïðîöåäóðà âûïðÿìëåíèÿ è 
ñãëàæèâàíèÿ íàòèâíîé ÝÌÃ; 
ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå  
 
 
 

 
Â ðàáîòàõ Òàëüíîâà è ñîàâò. (Tal’nov  et al., 1997, 1999) â 

ýêñïåðèìåíòàõ íà ëþäÿõ áûëà èññëåäîâàíà ÝÌÃ àêòèâíîñòü â 
ìûøöàõ ëîêòåâîãî ñóñòàâà ïðè ñãèáàíèè íà ôîíå äåéñòâèÿ ïî-
ñòîÿííîãî ìîìåíòà âíåøíåé íàãðóçêè, íàïðàâëåííîé â ñòîðîíó 
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ðàçãèáàíèÿ (ðèñ. 8.1). Ïðåäïëå÷üå èñïûòóåìîãî íàõîäèëîñü íà 
ëåãêîé ïîäâèæíîé êîíñîëüíîé ïëàòôîðìå ñ âåðòèêàëüíîé îñüþ 
âðàùåíèÿ, ëîêòåâîé ñóñòàâ ðàñïîëàãàëñÿ òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû 
åãî îñü ïðîõîäèëà áëèçêî ê îñè ïëàòôîðìû. ×åðåç ñèñòåìó øêè-
âîâ è òîíêèõ ñòàëüíûõ òðîñîâ ïëàòôîðìà æåñòêî ñîåäèíÿëàñü ñ 
ïîäâèæíîé ÷àñòüþ ìåõàíîñòèìóëÿòîðà, êîòîðûé ôóíêöèîíèðî-
âàë â ðåæèìå ñåðâîêîíòðîëÿ ìîìåíòà âíåøíåé íàãðóçêè. ÝÌÃ 
àêòèâíîñòü ðåãèñòðèðîâàëàñü  ñ ïîìîùüþ áèïîëÿðíûõ îòâåäå-
íèé; ïàðû ïîâåðõíîñòíûõ ýëåêòðîäîâ (äèàìåòð 7,5 ìì; ðàññòîÿ-
íèå ìåæäó öåíòðàìè îêîëî 20 ìì) ôèêñèðîâàëèñü íà êîæíîé 
ïîâåðõíîñòè íàä ìûøöàìè: mm. biceps brachii (caput longum et 
brevis); brachioradialis; triceps brachii. ÝÌÃ óñèëèâàëàñü, ïîäâåðãà-
ëàñü äâóõïîëóïåðèîäíîìó âûïðÿìëåíèþ è ïîëîñîâîé (50—500 
Ãö) ôèëüòðàöèè (ðèñ. 8.1, á). Ñðåäíåå âðåìÿ çàïàçäûâàíèÿ ñîîò-
âåòñòâóþùèõ êîëåáàíèé ïðåîáðàçîâàííîãî ñèãíàëà, êîòîðûå âû-
çûâàëèñü õîðîøî ðàçëè÷èìûìè âñïûøêàìè ÝÌÃ àêòèâíîñòè, 
ñîñòàâëÿëî îêîëî 140 ìñ.  

Èñïûòóåìîìó ïðåäúÿâëÿëàñü ïðîãðàììà äâèæåíèÿ â âèäå 
ñèãíàëà ïî îäíîìó èç ëó÷åé ìîíèòîðà, äðóãîé ëó÷ îòðàæàë ðå-
àëüíóþ òðàåêòîðèþ èçìåíåíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà (ñèãíàë îò äàò÷è-
êà óãëà ïîâîðîòà ïëàòôîðìû) (ðèñ. 8.1, à). Äëÿ ðåàëèçàöèè ïðî-
ãðàììû èñïûòóåìûé äîëæåí áûë ïðîèçâåñòè ñîâìåùåíèå ëó÷åé 
íà ìîíèòîðå,  ñòàíäàðòíàÿ çàäà÷à âêëþ÷àëà âûïîëíåíèå ëèíåé-
íûõ ñãèáàòåëüíûõ äâèæåíèé ïåðåõîäà ìåæäó äâóìÿ ôèêñèðîâàí-
íûìè çíà÷åíèÿìè ñóñòàâíîãî óãëà. Íà÷àëüíîå ïîëîæåíèå ïëàò-
ôîðìû (ïîëíîñòüþ ðàçîãíóòûé ñóñòàâ, 0°) áûëî îïðåäåëåíî ìå-
õàíè÷åñêèì ñòîïîðîì; ïðè ýòîì íåáîëüøàÿ ôîíîâàÿ âíåøíÿÿ 
íàãðóçêà (ìîìåíò ñèëû 0,5—2,5 Íì), ïðèëîæåííàÿ â ðàçãèáàþ-
ùåì íàïðàâëåíèè, íå äåéñòâîâàëà íà ðóêó â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó 
òåñòàìè, ïîñêîëüêó ïðè ýòîì ïëàòôîðìà óäåðæèâàëàñü ñòîïîðîì. 
Â íà÷àëå êàæäîãî òåñòà ïîäàâàëàñü êîìàíäà  ñîãíóòü ëîêòåâîé 
ñóñòàâ íà óãîë 20° è çàôèêñèðîâàòü ýòî ïîëîæåíèå, ñîîòâåòñò-
âóþùåå íà÷àëüíîìó ðàâíîâåñíîìó ñîñòîÿíèþ â îñíîâíîé ôàçå 
òåñòèðîâàíèÿ. Çàòåì íóæíî áûëî ñîãíóòü ðóêó ñ çàäàííîé àì-
ïëèòóäîé è ñêîðîñòüþ äâèæåíèÿ, ïðè÷åì ïðè ïîÿâëåíèè â íà÷à-
ëå äâèæåíèÿ îïðåäåëåííîãî ðàññîãëàñîâàíèÿ ìåæäó êîìàíäîé è 
ðåàëüíûì ïîçèöèîííûì ñèãíàëîì èñïûòóåìûé íå äîëæåí áûë 
ïðîèçâîëüíî âíîñèòü êîððåêòèâû. Ýòè óñëîâèÿ ïðèâîäèëè ê òî-
ìó, ÷òî ïîçèöèîííàÿ òðàåêòîðèÿ ïðîõîäèëà ðÿäîì ñ êîìàíäíîé. 
Îñòàíîâêà äâèæåíèÿ íà âåðøèíå òðàïåöèè òàêæå îñóùåñòâëÿ-
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ëàñü áåç êîððåêöèè ïåðâîíà÷àëüíî äîñòèãíóòîãî óðîâíÿ, ðàçáðîñ 
êîíå÷íûõ çíà÷åíèé ñóñòàâíîãî óãëà ïî ãðóïïå îäèíî÷íûõ ðåàëè-
çàöèé áûë, êàê ïðàâèëî, íåáîëüøèì. Áûñòðûå êîìïîíåíòû äâè-
æåíèÿ â åãî íà÷àëå è â êîíöå ìîãëè âîçíèêàòü ëèøü â òåõ ñëó÷à-
ÿõ, êîãäà èñïûòóåìûé ïûòàëñÿ áûñòðî ñêîððåêòèðîâàòü äâèãà-
òåëüíóþ ïðîãðàììó ïðè ïîÿâëåíèè îøèáîê.  

  
Ðèñ. 8.2. ÝÌÃ àêòèâ-
íîñòü, îòâîäèìàÿ îò 
ìûøö ëîêòåâîãî ñóñ-
òàâà â ïðîöåäóðå âè-
çóàëüíîãî îòñëåæè-
âàíèÿ êîìàíäíîãî 
ñèãíàëà (ïî Tal’nov 
et al., 1999):  
à — ã — óñðåäíåííûå çà-
ïèñè ÝÌÃ (B.B.c.l. — m. 
biceps brachii caput 
longum, B.B.c.br. — m. 
biceps brachii caput brevis, 
Brr. — m. brachioradialis), 
ñóñòàâíîãî óãëà (α) è 
ìîìåíòà âíåøíåé íà-
ãðóçêè (M) ó ÷åòûðåõ 
èñïûòóåìûõ; óñðåäíåíèå 
ïðîâîäèëîñü ïî 10 èäåí-

òè÷íûì òåñòàì;  ïðèìåíÿëè ÷åòûðå ðàçëè÷íûõ óðîâíÿ íàãðóæåíèÿ ñóñòàâà; óâåëè-
÷åíèå íàãðóçêè (ïîñëåäîâàòåëüíûé ñäâèã âíèç íà çàïèñÿõ ìîìåíòà ñèëû) ñîïðîâîæ-
äàëîñü âîçðàñòàíèåì óðîâíÿ ìûøå÷íîé àêòèâíîñòè (ñäâèã óñðåäíåííûõ çàïèñåé ÝÌÃ 
ââåðõ)  

 
Ïîñëå ôèêñàöèè óãëà íà âåðøèíå òðàïåöèè èñïûòóåìûé 

äîëæåí áûë âîçâðàòèòüñÿ ê åãî èñõîäíîìó  óðîâíþ.  Ìàêñè-
ìàëüíîå çíà÷åíèå ñóñòàâíîãî óãëà íà âåðøèíå òåñòèðóþùèõ 
äâèæåíèé â äàííîé ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ íå ïðåâûøàëî 110°, 
ñêîðîñòü ëèíåéíîãî ó÷àñòêà äâèæåíèÿ íàõîäèëàñü â ïðåäåëàõ 8— 
60 °/ñ, êàæäûé ïîñëåäóþùèé òåñò íà÷èíàëñÿ ïîñëå 2-ìèíóòíîãî 
îòäûõà ïîñëå ïðåäûäóùåãî. Èñïûòóåìûå âûïîëíÿëè ïî 10 èäåí-
òè÷íûõ äâèæåíèé, ïî êîòîðûì ïîñëå îêîí÷àíèÿ ýêñïåðèìåíòà 
ïðîâîäèëè óñðåäíåíèå äàííûõ. Òàêèì îáðàçîì, êàæäàÿ èç çàïè-
ñåé ÝÌÃ ïðåäñòàâëÿëà ñîáîé äåñÿòèêðàòíîå óñðåäíåíèå íàòèâ-
íûõ ðåãèñòðàöèé ïîñëå ïðåäâàðèòåëüíîé ïðîöåäóðû äâóõïîëóïå-
ðèîäíîãî âûïðÿìëåíèÿ è ôèëüòðàöèè.  

Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ÝÌÃ, çàðåãèñòðèðîâàííûå â ìûø-
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öàõ-ñãèáàòåëÿõ, ïîñëå áûñòðîãî ïîäúåìà â íà÷àëå äâèæåíèÿ ìî-
íîòîííî âîçðàñòàëè ïî åãî õîäó. Óâåëè÷åíèå èíòåíñèâíîñòè 
ÝÌÃ âî âðåìÿ äâèæåíèÿ ìîãëî ïðèáëèæàòüñÿ ïî ôîðìå ê ýêñ-
ïîíåíöèàëüíîìó, îäíàêî ó ÷àñòè èñïûòóåìûõ â íåêîòîðûõ èç 
ìûøö íà ôîíå ïîäúåìà àêòèâíîñòè íàáëþäàëèñü ó÷àñòêè åå ëî-
êàëüíîãî ñíèæåíèÿ (ðèñ. 8.2).  

 
Ðèñ. 8.3. ÝÌÃ ñãè-
áàòåëüíûõ ìûøö 
ëîêòåâîãî ñóñòàâà 
â äâèæåíèÿõ âèçó-
àëüíîãî îòñëåæè-
âàíèÿ (ïî Tal’nov 
et al., 1999): 
à —  ÝÌÃ àêòèâíîñòü  
â ïîñëåäîâàòåëüíûõ 
ðåàëèçàöèÿõ èäåíòè÷-
íûõ äâèæåíèé è ïåðå-
õîä ê èõ óñðåäíåíèþ 
(ïîêàçàíî ñòðåëêîé); 
êàëèáðîâêà äàíà â 
ïðîöåíòàõ ïî îòíî-
øåíèþ ê óðîâíþ, çà-
ðåãèñòðèðîâàííîìó âî 
âðåìÿ ìàêñèìàëüíîãî 
èçîìåòðè÷åñêîãî ñî-
êðàùåíèÿ;  á — óñðåä-
íåííûå çàïèñè ÝÌÃ ó 

äðóãîãî èñïûòóåìîãî ïðè îäíîâðåìåííîé ðåãèñòðàöèè â òðåõ ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ 
ìûøöû: äèñòàëüíîì (1), ïðîìåæóòî÷íîì (2) è ïðîêñèìàëüíîì (3); ÝÌÃ ýëåêòðîäû 
áûëè ðàñïîëîæåíû ïðèáëèçèòåëüíî â 3, 8 è 14 ñì îò ëèíèè ëîêòåâîãî ñãèáà; îáîçíà-
÷åíèÿ òàêèå æå, êàê íà ðèñ. 8.2  

 
Èíòåíñèâíîñòü ÝÌÃ âî âðåìÿ äâèæåíèÿ ìîãëà ïàäàòü äàæå 

íèæå ôîíîâîãî óðîâíÿ äî åãî íà÷àëà. Èçìåíåíèå íàãðóçêè ñî-
ïðîâîæäàëîñü äîñòàòî÷íî ñëîæíîé ýâîëþöèåé ôîðìû ÝÌÃ. Ïðè 
íàãðóçêàõ äî 1 Íì îáû÷íî ðåãèñòðèðîâàëñÿ ìîíîòîííûé ïðè-
ðîñò ÝÌÃ àêòèâíîñòè âî âðåìÿ äâèæåíèÿ, ó÷àñòêè ëîêàëüíîãî 
ïàäåíèÿ èíòåíñèâíîñòè ïîÿâëÿëèñü ïðè ïîâûøåíèè óðîâíÿ íà-
ãðóæåíèÿ ñóñòàâà. Ñëîæíûé õàðàêòåð èçìåíåíèÿ ÝÌÃ â ìûø-
öàõ-àãîíèñòàõ ñîçäàâàë âïå÷àòëåíèå óíèêàëüíîñòè äâèãàòåëüíûõ 
ïðîãðàìì ó ðàçëè÷íûõ èñïûòóåìûõ. Âìåñòå ñ òåì ìîæíî âûäå-
ëèòü îáùèå ñâîéñòâà ýôôåðåíòíûõ êîìàíä, ñîïðîâîæäàþùèõ 
âûïîëíåíèè îäèíàêîâûõ äâèæåíèé íà ôîíå äåéñòâèÿ ðàçëè÷íûõ 
íàãðóçîê. Ëîêàëüíûé ñïàä óðîâíÿ àêòèâàöèè îäíîé èç ìûøö 

141



Глава  8 
 

÷àùå âñåãî ñîïðîâîæäàëñÿ ñîîòâåòñòâóþùèì åãî ïðèðàùåíèåì â 
îäíîé èç äâóõ äðóãèõ. Åñëè ðåãèñòðèðîâàëñÿ íåìîíîòîííîå ïà-
äåíèå ÝÌÃ àêòèâíîñòè äâóõ ìûøö, òî ýòî ñî÷åòàëîñü ñ ìîíî-
òîííûì ïðèðîñòîì àêòèâíîñòè â òðåòüåé ìûøöå. 

Åñëè íåìîíîòîííûå êîìïîíåíòû ðåãèñòðèðîâàëèñü íà óñ-
ðåäíåííûõ çàïèñÿõ ÝÌÃ, òî èõ ìîæíî áûëî ðàçëè÷èòü è â îò-
äåëüíûõ ðåàëèçàöèÿõ (ðèñ. 8.3, à). Òàêèì îáðàçîì, ýòè êîìïî-
íåíòû, ïî-âèäèìîìó, íå áûëè îáóñëîâëåíû íåîäíîðîäíîñòüþ 
îäèíî÷íûõ ðåãèñòðàöèé. Ïîñêîëüêó ïðè áîëüøèõ àìïëèòóäàõ 
äâèæåíèÿ ìûøöû çàìåòíî óêîðà÷èâàëèñü, òî îíè ìîãëè ïåðå-
ìåùàòüñÿ ïîä êîæåé è, ñîîòâåòñòâåííî, ïîä ðåãèñòðèðóþùèìè 
ýëåêòðîäàìè. Îòâåäåíèå ÝÌÃ â íåñêîëüêèõ ìåñòàõ ïî äëèííèêó 
ìûøöû (ðèñ. 8.3, á) óêàçûâàåò íà òî, ÷òî, íåñìîòðÿ íà èçìåíå-
íèå îáùåãî âèäà ÝÌÃ â ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ ìûøöû, íåìîíî-
òîííûå êîìïîíåíòû â íèõ ñîõðàíÿþòñÿ. Òàêèì îáðàçîì, ïåðåêà-
òûâàíèå ìûøö ïîä êîæåé êîíå÷íîñòè âî âðåìÿ äâèæåíèÿ íå ÿâ-
ëÿåòñÿ îñíîâíîé ïðè÷èíîé ëîêàëüíîãî ïàäåíèÿ èíòåíñèâíîñòè 
ÝÌÃ.  

 
Ðèñ. 8.4. ÝÌÃ àêòèâíîñòü, 
îòâîäèìàÿ îò  ìûøö  ëîêòå-
âîãî ñóñòàâà ïðè âûïîëíå-
íèè ëèíåéíûõ äâèæåíèé ñ 
îäèíàêîâîé ñêîðîñòüþ è 
ðàçëè÷íîé àìïëèòóäîé (ïî 
Tal’nov  et al., 1999): 
à, á — äâà ðàçëè÷íûõ èñïûòóå-
ìûõ; îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, êàê 
íà ðèñ. 8.2 
 

 
 
 
 

 
Ñëîæíûé è èçìåí÷èâûé õàðàêòåð ÝÌÃ íå ïîçâîëÿåò ñôîð-

ìóëèðîâàòü îäíîçíà÷íûå ïðèíöèïû ñîîòâåòñòâèÿ ìåæäó öåí-
òðàëüíûìè êîìàíäàìè è äâèæåíèåì. Âìåñòå ñ òåì ìîæíî îòìå-
òèòü íåêîòîðûå îáùèå îñîáåííîñòè öåíòðàëüíîãî êîäèðîâàíèÿ 
àìïëèòóäû äâèæåíèé. Â äâèæåíèÿõ, âûïîëíÿåìûõ ñ íåâûñîêîé 
ïîñòîÿííîé ñêîðîñòüþ, èõ àìïëèòóäà òåñíî ñâÿçàíà ñ âåëè÷èíîé 
äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ. Â ñëó÷àå ìîíîòîííîãî ïðèðà-
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ùåíèÿ  ÝÌÃ â  ìûøöàõ (ðèñ. 8.4, à), ýòî ïðåäïîëîæåíèå äåéñò-
âèòåëüíî âûãëÿäèò âåñüìà ïðàâäîïîäîáíî. Óñòîé÷èâàÿ òåíäåí-
öèÿ ðîñòà èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ â ïðîöåññå äâèæåíèÿ ñ ïîñòîÿí-
íîé ñêîðîñòüþ ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ñ óâåëè÷åíèåì àìïëèòóäû 
ïåðåìåùåíèÿ ìîíîòîííî ðàñòåò è àìïëèòóäà äèíàìè÷åñêîãî 
êîìïîíåíòà ÝÌÃ. Îñòàíîâêà äâèæåíèÿ è ïîñëåäóþùàÿ ôèêñà-
öèÿ ñóñòàâíîãî óãëà ïðèâîäèëè ê ñíèæåíèþ èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ 
äî íåêîòîðîãî íîâîãî ñòàöèîíàðíîãî óðîâíÿ, ïðè ýòîì ñïàä àê-
òèâíîñòè òàêæå áûë áëèçêèì ê ýêñïîíåíöèàëüíîìó.  

Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî ïðåäïîëàãàòü ñóùåñòâîâàíèå íåêîòî-
ðîé îäíîçíà÷íîé íåëèíåéíîé ñâÿçè ìåæäó èíòåíñèâíîñòüþ 
ÝÌÃ â ìûøöàõ-àãîíèñòàõ è àìïëèòóäîé äâèæåíèÿ. Áîëåå ñëîæ-
íûì âûãëÿäèò ïðîöåññ öåíòðàëüíîé ðåãóëÿöèè äâèæåíèé ïðè 
íàëè÷èè ñëîæíûõ êîëåáàíèé íà çàïèñÿõ óñðåäíåííûõ ÝÌÃ (ðèñ. 
8.4, á). Â ñëó÷àå ñòàáèëüíîãî è äîñòàòî÷íî ìîùíîãî ëîêàëüíîãî 
ïàäåíèÿ èíòåíñèâíîñòè â ÝÌÃ îäíîé èç ìûøö, íàïðèìåð â  m. 
biceps brachii caput longum íà ðèñ. 8.4, á, íåëüçÿ óòâåðæäàòü, ÷òî 
áîëüøåé àìïëèòóäå äâèæåíèÿ âñåãäà ñîîòâåòñòâóåò áόëüøàÿ àì-
ïëèòóäà äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ÝÌÃ. Åñëè äâèæåíèå çàêàí-
÷èâàëîñü â ôàçå óñòîé÷èâîãî ñíèæåíèÿ ÝÌÃ, òî åå èíòåíñèâ-
íîñòü â ìîìåíò îñòàíîâêè ìîãëà áûòü ìåíüøå, ÷åì â äâèæåíèÿõ 
ìåíüøåé àìïëèòóäû. Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì ìîãëî íàáëþäàòüñÿ 
óâåëè÷åíèå ñòàöèîíàðíîãî óðîâíÿ ÝÌÃ â ôàçå ôèêñàöèè äëèíû. 
Êðîìå òîãî, ñïàä àêòèâíîñòè â îäíîé èç ìûøö ìîã êîìïåíñèðî-
âàòüñÿ ïîâûøåíèåì èíòåíñèâíîñòè àêòèâàöèè äðóãèõ àãîíèñòîâ. 

  
Ðèñ. 8.5. Óñðåäíåííàÿ 
ÝÌÃ àêòèâíîñòü â ìûø-
öàõ ëîêòåâîãî ñóñòàâà â 
äâèæåíèÿõ âèçóàëüíîãî 
îòñëåæèâàíèÿ (ïî Tal’nov  
et al., 1997): 
à — òåñòèðóþùèå äâèæåíèÿ 
ðàçëè÷íîé àìïëèòóäû (1—7), 
âûïîëíÿåìûå  ñ îäèíàêîâîé  
ñêîðîñòüþ îêîëî 15 °/ñ; á — 
ýêñïîíåíöèàëüíàÿ àïïðîêñè-
ìàöèÿ ÝÌÃ ñ óêàçàíèåì åå 
ïîñòîÿííûõ âðåìåíè; ïóíê-
òèðîì îòìå÷åíà ñðåäíÿÿ 
èíòåíñèâíîñòü ÝÌÃ ïåðåä 
íà÷àëîì äâèæåíèé; îáîçíà÷å-
íèÿ òàêèå æå, êàê íà ðèñ. 8.2  
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 Ìîíîòîííûé ïðèðîñò èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ â îäíîé èëè íå-
ñêîëüêèõ ìûøöàõ-àãîíèñòàõ, ïî-âèäèìîìó, èãðàåò âàæíóþ ðîëü 
â êîäèðîâàíèè  àìïëèòóäû äâèæåíèÿ. ÝÌÃ àêòèâíîñòü â 
äâèæåíèÿõ ìåäëåííîãî ëèíåéíîãî ïåðåõîäà èç îäíîãî 
ðàâíîâåñíîãî ñîñòîÿíèÿ â äðóãîå âêëþ÷àëà òðè êîìïîíåíòà: äâà 
ñòàöèîíàðíûõ, ðåãèñòðèðóåìûõ â ñîñòîÿíèÿõ ðàâíîâåñèÿ äî è 
ïîñëå äâèæåíèÿ, è îäèí äèíàìè÷åñêèé (ðèñ. 8.5). Ñòàöèîíàðíûå 
êîìïîíåíòû ÝÌÃ îïðåäåëÿëè ìèíèìàëüíûå óðîâíè àêòèâàöèè 
ìûøöû, íåîáõîäèìûå äëÿ óäåðæàíèÿ êîíå÷íîñòè â ðàâíîâåñèè ñ 
äåéñòâèåì ïîñòîÿííîé âíåøíåé íàãðóçêè. Â îòñóòñòâèå çàìåòíûõ 
ó÷àñòêîâ ëîêàëüíîãî ïàäåíèÿ ÝÌÃ àêòèâíîñòè âî âðåìÿ äâèæå-
íèÿ, ìåäëåííàÿ ÷àñòü ïåðåäíåãî ôðîíòà äèíàìè÷åñêîãî êîìïî-
íåíòà äîïóñêàëà ýêñïîíåíöèàëüíóþ àïïðîêñèìàöèþ, çàäíèé 
ôðîíò òàêæå èìåë ýêñïîíåíöèàëüíóþ ôîðìó (ðèñ. 8.5, á). 

 
Ðèñ. 8.6. Êîëè÷åñòâåííûé àíà-
ëèç ÝÌÃ àêòèâíîñòè â ìåäëåí-
íûõ ëèíåéíûõ äâèæåíèÿõ ïåðå-
õîäà ìåæäó äâóìÿ ñîñòîÿíèÿìè 
ðàâíîâåñèÿ (ïî Tal’nov  et al., 
1997): 
à — á — ðåçóëüòàòû äâóõ ðàçëè÷íûõ 
îïûòîâ, â êîòîðûõ âûïîëíÿëèñü ñå-
ðèè äâèæåíèÿ ñ îäèíàêîâîé ñêîðî-
ñòüþ è ðàçëè÷íîé àìïëèòóäîé;  íîð-
ìèðîâàííûå  àìïëèòóäû äèíàìè÷å-
ñêèõ  è ñòàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ 
ÝÌÃ îáîçíà÷åíû òðåóãîëüíèêàìè è 
êðóæêàìè, ñîîòâåòñòâåííî; ïî îñè 
àáñöèññ óêàçàíû çíà÷åíèÿ íà÷àëüíîãî 
(òåìíûå êðóæêè) è êîíå÷íîãî (ñâåò-
ëûå ñèìâîëû) ïîëîæåíèé; ïóíêòèð-
íûå ëèíèè îïðåäåëÿþò ñðåäíèå çíà÷å-

íèÿ ñòàöèîíàðíîãî óðîâíÿ ÝÌÃ â íà÷àëüíîì ïîëîæåíèè; óêàçàíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ è 
äèñïåðñèÿ, îïðåäåëåííûå ïî äåñÿòè îäèíàêîâûì òåñòàì; íîðìèðîâêà ïðîèçâîäèëàñü 
ïî ñðåäíèì óðîâíÿì èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ â ìàêñèìàëüíîì èçîìåòðè÷åñêîì ñîêðàùå-
íèè ìûøö (ïðèíèìàëèñü çà 100 %);  íà à ïðèâåäåíû äàííûå ýêñïåðèìåíòà, ïðåä-
ñòàâëåííîãî íà ðèñ. 8.5, çâåçäî÷êàìè âîçëå ñèìâîëîâ, îïðåäåëÿþùèõ ñòàòè÷åñêèå 
êîìïîíåíòû ÝÌÃ, îòìå÷åíî èõ ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìîå óìåíüøåíèå ïî ñðàâíåíèþ 
ñ èñõîäíûì óðîâíåì èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ äî äâèæåíèÿ (äâóñòîðîííèé t—test 
Ñòüþäåíòà, p < 0,05); á — ðåçóëüòàòû äðóãîãî ýêñïåðèìåíòà, â êîòîðîì òåñòè-
ðóþùèå äâèæåíèÿ (÷åòûðå óðîâíÿ àìïëèòóäû) âûïîëíÿëèñü ñî ñðåäíåé ñêîðîñòüþ 
îêîëî 61 °/ñ; îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, êàê íà ðèñ. 8.2   
 

Êîëè÷åñòâåííûé àíàëèç ñòàòè÷åñêèõ è äèíàìè÷åñêèõ êîì-
ïîíåíòîâ ÝÌÃ ïîêàçàë, ÷òî ïðåèìóùåñòâåííàÿ òåíäåíöèÿ ðîñòà 
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àìïëèòóäû äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ 
àìïëèòóäû äâèæåíèÿ ìîãëà ñîïðîâîæäàòüñÿ ñíèæåíèåì ñòàòè÷å-
ñêîãî êîìïîíåíòà ïîñëå äâèæåíèé îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîé àì-
ïëèòóäû. Â ÷àñòíîñòè, â ýêñïåðèìåíòå, ïðåäñòàâëåííîì íà ðèñ. 
8.5 è 8.6, à, â îáåèõ ãîëîâêàõ áèöåïñà çàðåãèñòðèðîâàíî ñòàòè-
ñòè÷åñêè çíà÷èìîå óìåíüøåíèå ñòàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ 
ïðè ïåðåõîäå èç íà÷àëüíîãî ïîëîæåíèÿ îêîëî 25î äî çíà÷åíèé 
ñóñòàâíîãî óãëà 50—70î. Äâèæåíèÿ áîëüøåé àìïëèòóäû ñîïðî-
âîæäàëèñü íåèçìåííûì óâåëè÷åíèåì ñòàòè÷åñêîãî êîìïîíåíòà 
ÝÌÃ. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íà÷àëüíîå óìåíüøåíèå ñòàòè÷åñêîãî 
êîìïîíåíòà ìîãëî ïðîÿâëÿòüñÿ â îäíîé èç ìûøö (ðèñ. 8.6, á), 
èëè âîîáùå íå ðåãèñòðèðîâàëîñü.  

 
Ðèñ. 8.7. ÝÌÃ àêòèâíîñòü, 
ðåãèñòðèðóåìàÿ â ìûøöàõ 
ëîêòåâîãî ñóñòàâà â ëèíåé-
íûõ äâèæåíèÿõ ïåðåõîäà 
ìåæäó äâóìÿ ñòàöèîíàðíû-
ìè ñîñòîÿíèÿìè (ïî Tal’nov  
et al., 1997):  
à — ñðàâíåíèå óñðåäíåííûõ ÝÌÃ â 
ñãèáàòåëüíûõ äâèæåíèÿõ, âûïîë-
íÿåìûõ ñ ðàçëè÷íîé ñêîðîñòüþ; á 
— ïåðåäíèé ôðîíò äèíàìè÷åñêèõ 
êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ â óâåëè÷åííîì 
ìàñøòàáå; îáîçíà÷åíèÿ òàêèå 
æå, êàê íà ðèñ. 8.2 
 
 

 
Ñêîðîñòü äâèæåíèÿ, â îñíîâíîì, îïðåäåëÿåòñÿ êðóòèçíîé 

ïðèðàùåíèÿ èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ. Ýòî õîðîøî âèäíî ïðè ñðàâ-
íåíèè äâèæåíèé îäèíàêîâîé àìïëèòóäû, âûïîëíÿåìûõ ñ ðàç-
ëè÷íîé  ñêîðîñòüþ (ðèñ. 8.7). Ìîæíî òàêæå çàìåòèòü, ÷òî àì-
ïëèòóäà äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà íà óñðåäíåííûõ çàïèñÿõ 
ÝÌÃ óâåëè÷èâàåòñÿ ñ ðîñòîì ñêîðîñòè.  

Ó íåêîòîðûõ èñïûòóåìûõ ëîêàëüíûé ñïàä ÝÌÃ âî âðåìÿ 
äâèæåíèÿ ìîã áûòü äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíûì.  Â ýêñïåðèìåíòå, 
ïðåäñòàâëåííîì íà ðèñ. 8.8, ó èñïûòóåìîãî òàêîé ñïàä çàðåãèñò-
ðèðîâàí â îáåèõ ãîëîâêàõ áèöåïñà, òîãäà â ÝÌÃ m. brachioradialis 
íàáëþäàëñÿ ìîíîòîííûé ïîäúåì. Ó÷àñòêè ëîêàëüíîãî ïàäåíèÿ 
àêòèâíîñòè çàêàí÷èâàëèñü ïîäúåìàìè â êîíöå ôàçû äâèæåíèÿ. 
Ñïàä ÝÌÃ íà÷èíàëñÿ íåñêîëüêî ðàíüøå â  m. biceps brachii caput 
brevis, îí ñòàíîâèëñÿ çàìåòíûì ïðàêòè÷åñêè ñðàçó ïîñëå ñêà÷êà 
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ÝÌÃ â íà÷àëå äâèæåíèÿ. Èíòåíñèâíîñòü ëîêàëüíîãî ñïàäà ÝÌÃ 
àêòèâíîñòè â m. biceps brachii caput brevis â ñàìîé íèæíåé òî÷êå 
ìîãëà äîñòèãàòü çíà÷åíèé, ïðèáëèçèòåëüíî ñîîòâåòñòâóþùèõ ïî-
ëîâèíå ñòàöèîíàðíîãî óðîâíÿ àêòèâíîñòè ïåðåä íà÷àëîì äâèæå-
íèÿ. Ñîïîñòàâëåíèå âðåìåííîãî òå÷åíèÿ ÝÌÃ â äâóõ ãîëîâêàõ 
áèöåïñà ïîçâîëÿåò ñäåëàòü âûâîä îá îïðåäåëåííîì ÷åðåäîâàíèè 
ôàç ñíèæåíèÿ è ïîâûøåíèÿ àêòèâíîñòè â ýòèõ ìûøöàõ. 

 
Ðèñ. 8.8. ÝÌÃ àêòèâ-
íîñòü, çàðåãèñòðèðî-
âàííàÿ â ëèíåéíûõ 
äâèæåíèÿõ ïåðåõîäà 
ìåæäó äâóìÿ ðàâíî-
âåñíûìè ñîñòîÿíèÿìè 
(ïî Tal’nov  et al., 
1999): 
à, á — äâèæåíèÿ âûïîëíÿ-
ëèñü íà ÷åòûðåõ óðîâíÿõ 
íàãðóæåíèÿ ëîêòåâîãî 
ñóñòàâà; â — çàïèñè â 
êîîðäèíàòàõ ñóñòàâíîé 
óãîë — èíòåíñèâíîñòü 
ÝÌÃ; ïîêàçàíû ðåàêöèè 
òîëüêî äëÿ äâóõ íàèáîëü-
øèõ óðîâíåé íàãðóçêè; 

èñïîëüçîâàëîñü äðóãîå ìàñøòàáèðîâàíèå ÝÌÃ ïî ñðàâíåíèþ ñ à è á; òîëùèíà ëèíèé 
íà â ñîîòâåòñòâóåò òîëùèíå íà à è á, áîëåå áûñòðûå äâèæåíèÿ îáîçíà÷åíû òîíêè-
ìè ëèíèÿìè; îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, êàê íà ðèñ. 8.2  
 

Ðåàêöèè, çàðåãèñòðèðîâàííûå ïðè ìàêñèìàëüíîì óðîâíå íà-
ãðóæåíèÿ ñóñòàâà (ðèñ. 8.8, à), ïîêàçûâàþò, ÷òî çàìåòíîå ñíèæå-
íèå àêòèâíîñòè m. biceps brachii caput brevis  ñîïðîâîæäàëîñü íå-
áîëüøèì ïðèðîñòîì èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ â  m. biceps brachii caput 
longus. Çàòåì ïî÷òè îäíîâðåìåííî â îáåèõ ìûøöàõ âîçíèêàëà 
ðåâåðñèÿ íàïðàâëåíèÿ â èçìåíåíèÿõ èíòåíñèâíîñòè àêòèâàöèè: 
óâåëè÷åíèå â m. biceps brachii caput brevis  è óìåíüøåíèå â  m. 
biceps brachii caput longus.  Â êîíöå ôàçû äâèæåíèÿ, ïîñëå äîñòè-
æåíèÿ ìèíèìàëüíîãî óðîâíÿ àêòèâàöèè â m. biceps brachii caput 
longus, ÝÌÃ àêòèâíîñòü óâåëè÷èâàëàñü â îáåèõ ìûøöàõ. Ïîäîá-
íîå ïåðåðàñïðåäåëåíèå àêòèâíîñòè ìåæäó ãîëîâêàìè áèöåïñà 
íàáëþäàëîñü ó äàííîãî èñïûòóåìîãî íà âñåõ óðîâíÿõ íàãðóçêè. 
Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå òîò ôàêò, ÷òî ñïàä àêòèâíîñòè ñó-
ùåñòâåííî íå èçìåíÿëñÿ ïðè ïîâûøåíèè ñêîðîñòè äâèæåíèÿ; 
ýòî íàãëÿäíî ïðîÿâëÿëîñü ïðè ðåãèñòðàöèè èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ 
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â çàâèñèìîñòè îò èçìåíåíèé ñóñòàâíîãî óãëà è åå ñðàâíåíèè äëÿ 
äâóõ ñêîðîñòåé äâèæåíèÿ (ðèñ. 8.8, â). Óâåëè÷åíèå ñêîðîñòè 
äâèæåíèÿ âûçûâàëî îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîå ïåðåðàñïðåäåëåíèå 
àêòèâíîñòè ìåæäó äâóìÿ ãîëîâêàìè áèöåïñà; ñîîòâåòñòâóþùèå 
âîëíû èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ ëèøü íåçíà÷èòåëüíî ñìåùàëèñü â 
îáëàñòü áόëüøèõ çíà÷åíèé ñóñòàâíûõ óãëîâ, ñîõðàíÿÿ ïðè ýòîì 
âåñüìà ïîõîæóþ ïîçèöèîííóþ ïðèâÿçêó. 

Íåìîíîòîííîå èçìåíåíèå óñðåäíåííîé ÝÌÃ àêòèâíîñòè âî 
ôëåêñîðíûõ ìûøöàõ ïðè ñãèáàíèè ëîêòåâîãî ñóñòàâà â óñëîâèÿõ 
äåéñòâèÿ ïîñòîÿííîãî ìîìåíòà âíåøíåé íàãðóçêè ìîæåò áûòü 
ñâÿçàíî ñ íåëèíåéíîé çàâèñèìîñòüþ ïëå÷à ïðèëîæåíèÿ ñèëû 
ìûøöû îò ñóñòàâíîãî óãëà (An et al., 1981; Kostyukov, 1998). Äå-
òàëüíîå îáñóæäåíèå íåëèíåéíûõ ñâîéñòâ ìåõàíèêè îäíîñóñòàâ-
íîãî äâèæåíèÿ ïðèâåäåíî â 8.2.3. 

Â îòëè÷èå îò ñãèáàòåëåé ëîêòåâîãî ñóñòàâà àíàòîìè÷åñêèå 
õàðàêòåðèñòèêè åãî ðàçãèáàòåëåé òàêîâû, ÷òî ïðè äâèæåíèè ïëå-
÷î ïðèëîæåíèÿ ñèëû ýòèõ ìûøö çàìåòíî íå èçìåíÿåòñÿ. Òðè 
ãîëîâêè ìûøöû, ðàçãèáàþùåé ñóñòàâ, m. triceps brachii, îòëè÷à-
þòñÿ òåì, ÷òî ïðè äâèæåíèè èõ ñóõîæèëèÿ êàê áû “ïåðåêàòûâà-
þòñÿ” ÷åðåç ñóñòàâ, ïðè ýòîì ïëå÷î ïðèëîæåíèÿ ñèëû êàæäîé èç 
ãîëîâîê ìàëî èçìåíÿåòñÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, 
÷òî â äâèæåíèÿõ ðàçãèáàíèÿ â ýòèõ ìûøöàõ íå áóäóò ïðîÿâëÿòü-
ñÿ âîëíû ñíèæåíèÿ èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ. Ñ ýòîé öåëüþ áûëà 
èçó÷åíà ôîðìà äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ â ïîâåðõíîñòíî 
ðàñïîëîæåííûõ ãîëîâêàõ m. triceps brachii ïðè âûïîëíåíèè ëè-
íåéíûõ ðàçãèáàòåëüíûõ äâèæåíèé; âíåøíÿÿ íàãðóçêà â ýòîì 
ñëó÷àå ïðèêëàäûâàëàñü â íàïðàâëåíèè ñãèáàíèÿ (Òàëüíîâ è äð., 
2001).  

Â äâèæåíèÿõ ðàçãèáàíèÿ ðàçëè÷íîé àìïëèòóäû (ðèñ. 8.9, à), 
õàðàêòåð ÝÌÃ îòâåòîâ  â ðàçãèáàòåëÿõ áûë âî ìíîãîì ñõîäåí ñ 
îïèñàííûì âûøå ïàòòåðíîì àêòèâàöèè ñãèáàòåëåé ïðè ñãèáàíèè 
ëîêòåâîãî ñóñòàâà (ñì. ðèñ. 8.4; 8.5). Âîñõîäÿùàÿ ôàçà äèíàìè÷å-
ñêîãî êîìïîíåíòà íà÷èíàëàñü ñ áûñòðîãî ïîäúåìà àêòèâíîñòè, 
êîòîðûé ïðåäøåñòâîâàë äâèæåíèþ, èíîãäà îí íàáëþäàòüñÿ 
òîëüêî â îäíîé èç ìûøö. Áûñòðûé ïðèðîñò èíòåíñèâíîñòè ÝÌÃ 
ñìåíÿëñÿ åå ìîíîòîííûì óâåëè÷åíèåì ïî õîäó äàëüíåéøåãî äâè-
æåíèÿ. Ïî ìåðå âîçðàñòàíèÿ àìïëèòóäû äâèæåíèÿ òàêæå ïîâû-
øàëàñü è àìïëèòóäà äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ÝÌÃ. 

Îòìå÷åíà îáùàÿ òåíäåíöèÿ óâåëè÷åíèÿ êðóòèçíû ïðèðîñòà  
äèíàìè÷åñêèõ è ñòàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ ïî ìåðå óâåëè-
÷åíèÿ àìïëèòóäû òåñòèðóþùèõ äâèæåíèé. Íåñìîòðÿ íà âïîëíå 
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åñòåñòâåííóþ âàðèàáåëüíîñòü ôîðìû ïåðåäíåãî ôðîíòà ÝÌÃ ó 
ðàçíûõ èñïûòóåìûõ, íè â îäíîì ñëó÷àå íå áûë çàðåãèñòðèðîâàí 
íåìîíîòîííûé ñïàä ìûøå÷íîé àêòèâíîñòè, ïîäîáíûé òîìó, êî-
òîðûé òàê ÷àñòî âñòðå÷àëñÿ â ñãèáàòåëüíûõ äâèæåíèÿõ (ñì. ðèñ. 
8.2; 8.3; 8.4, á). Â ðàçãèáàòåëÿõ òàêæå íå áûëî îáíàðóæåíî 
óìåíüøåíèÿ ñòàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ àêòèâíîñòè ïîñëå 
ôàçû äâèæåíèÿ. Â îòëè÷èå îò ñãèáàòåëåé â ðåàêöèÿõ ðàçãèáàòå-
ëåé óðîâåíü ñòàöèîíàðíîé ÝÌÃ àêòèâíîñòè â êîíå÷íîé ôàçå 
ôèêñàöèè ñóñòàâíîãî óãëà âñåãäà ïðåâûøàë èñõîäíûé. 

 
Ðèñ. 8.9. ÝÌÃ àêòèâ-
íîñòü ìûøö ëîêòåâîãî 
ñóñòàâà, çàðåãèñòðèðî-
âàííàÿ ó òðåõ ðàçëè÷íûõ 
èñïûòóåìûõ ïðè   ðàçãè-
áàíèè ñóñòàâà íà ôîíå 
äåéñòâèÿ âíåøíåé íà-
ãðóçêè, íàïðàâëåííîé â 
ñòîðîíó ñãèáàíèÿ (ïî 
Òàëüíîâó è äð., 2001):  
à — äâèæåíèÿ ðàçëè÷íîé àì-
ïëèòóäû, âûïîëíÿåìûå ñ 
îäíîé è òîé æå ñêîðîñòüþ; á 
— äâèæåíèÿ îäíîé è òîé æå 
àìïëèòóäû, âûïîëíÿåìûå ñ 
ðàçëè÷íîé ñêîðîñòüþ; â — 
îäèíàêîâûå äâèæåíèÿ ïðè 
ðàçëè÷íûõ óðîâíÿõ íàãðóæå-
íèÿ ñóñòàâà; îáîçíà÷åíèÿ: 
T.B.c.lat. — m. triceps brachii 

caput laterale, T.B.c.lon. — m. triceps brachii caput longum; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òà-
êèå æå, êàê íà ðèñ. 8.2  

  
Õàðàêòåð èçìåíåíèé  ÝÌÃ àêòèâíîñòè â ðàçãèáàòåëÿõ ïðè 

óâåëè÷åíèè ñêîðîñòè èõ óêîðî÷åíèÿ â îáùèõ ÷åðòàõ íå îòëè÷àë-
ñÿ îò ïîäîáíûõ ðåàêöèé ñãèáàòåëåé. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïîâûøåíèå 
ñêîðîñòè äâèæåíèÿ ñîïðîâîæäàëîñü áîëåå áûñòðûì ôîðìèðîâà-
íèåì ïåðåäíåãî ôðîíòà äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà è óâåëè÷å-
íèåì åãî àìïëèòóäû. Â ðàçãèáàòåëüíûõ ìûøöàõ òàêæå íàáëþäà-
ëàñü âûñîêàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ÝÌÃ ê óðîâíþ âíåøíåé íàãðóç-
êè, ïðîòèâîäåéñòâóþùåé ðàçãèáàíèþ ñóñòàâà (ðèñ. 8.9, â). Âîç-
ðàñòàíèå íàãðóçêè ïðèâîäèëî ê ïðèáëèçèòåëüíî ïðîïîðöèîíàëü-
íîìó óâåëè÷åíèþ àìïëèòóäû ñòàöèîíàðíîé ôàçû ÝÌÃ àêòèâíî-
ñòè íà íà÷àëüíîì è êîíå÷íîì óðîâíÿõ ôèêñàöèè ñóñòàâíîãî óã-
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ëà; îáùàÿ ôîðìà  äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ïðè ýòîì ñîõðàíÿ-
ëàñü. Ìîæíî áûëî çàìåòèòü òåíäåíöèþ ê ïîâûøåíèþ êðóòèçíû 
äèíàìè÷åñêîãî  êîìïîíåíòà ïî ìåðå äîïîëíèòåëüíîãî íàãðóæå-
íèÿ ñóñòàâà.  

 

8.2. ТЕОРЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ЦЕНТРАЛЬНЫХ КОМАНД В  

ОДНОСУСТАВНЫХ ДВИЖЕНИЯХ 

Â ðàìêàõ ãèïîòåçû î ðàâíîâåñíîé òî÷êå  áûëî âûñêàçàíî ïðåäïî-
ëîæåíèå, ÷òî öåíòðàëüíàÿ êîìàíäà ê ìûøöå â ñîñòîÿíèè ðàâíî-
âåñèÿ ìîæåò áûòü îäíîçíà÷íî îïðåäåëåíà, åñëè èçâåñòíû çàâè-
ñèìîñòü ïîðîãà ñòðå÷-ðåôëåêñà îò óðîâíÿ íèñõîäÿùåé âîçáóæ-
äàþùåé àêòèâíîñòè, à òàêæå â ÿâíîì âèäå çàäàíû âîçìîæíûå 
ïîçèöèîííûå èçìåíåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè (Feldman, 1966a, b; 
Ôåëüäìàí, 1979). Ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû â ñèñòåìå ñòðå÷-
ðåôëåêñà ïðèâîäÿò ê íåîáõîäèìîñòè ïåðåñìîòðà ýòèõ ïðåäñòàâ-
ëåíèé è ïðîâåäåíèÿ âñåñòîðîííåãî àíàëèçà âîçìîæíîãî âîçíèê-
íîâåíèÿ íåîäíîçíà÷íîñòè â ñîîòíîøåíèè ìåæäó ñòàöèîíàðíûìè 
óðîâíÿìè ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè è ìåõàíè÷åñêèìè ïàðàìåò-
ðàìè ñîñòîÿíèÿ ìûøöû. 

 
8.2.1. Моделирование центральных команд при  укорочении 
мышцы с постоянной скоростью 

 
Íèæå ïðèâåäåíî òåîðåòè÷åñêîå ðàññìîòðåíèå ïðîöåññà ëèíåéíî-
ãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû â äâèæåíèè ïåðåõîäà ìåæäó ðàâíîâåñíû-
ìè ñîñòîÿíèÿìè â èçîòîíè÷åñêèõ óñëîâèÿõ (Kostyukov, 1998). Çà-
äà÷à ñîñòîèò â íàõîæäåíèè âðåìåííîãî òå÷åíèÿ èíòåíñèâíîñòè 
ýôôåðåíòíîãî ïðèòîêà ê ìûøöå, êîòîðîå áû îáåñïå÷èëî òàêîå 
äâèæåíèå. Äëÿ èõ ýêñïåðèìåíòàëüíîãî àíàëèçà ìîæåò èñïîëüçî-
âàòüñÿ ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííàÿ ðàñïðåäåëåííàÿ ñòèìóëÿöèÿ 
ýôôåðåíòîâ (Kostyukov, Korchak, 1998). Ýòîò ìåòîä îêàçàëñÿ ýô-
ôåêòèâíûì ïðè ìîäåëèðîâàíèè öåíòðàëüíûõ êîìàíä, íåîáõîäè-
ìîé äëÿ ñîçäàíèÿ çàäàííîãî âðåìåííόãî ïðîôèëÿ äâèæåíèÿ (ñì. 
3.4).  

Óêîðî÷åíèå, âûçâàííîå ëèíåéíûì ïðèðîñòîì ÷àñòîòû ñòè-
ìóëÿöèè, íà÷èíàåòñÿ äîñòàòî÷íî áûñòðî ñ íåáîëüøèì  âðåìåí-
íûì çàïàçäûâàíèåì, çàòåì äëèíà ìûøöû èçìåíÿåòñÿ ïðàêòè÷å-
ñêè ëèíåéíî, íåñêîëüêî çàìåäëÿÿñü íà áîëåå âûñîêèõ ÷àñòîòàõ. 
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Â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè ìîæíî ïðåíåáðå÷ü î÷åâèäíîé íåëèíåé-
íîñòüþ òðàåêòîðèè â íà÷àëå äâèæåíèÿ (âðåìåííàÿ çàäåðæêà) è 
ðàññìîòðåòü ìîäåëü èçîòîíè÷åñêîãî äâèæåíèÿ â âèäå ðåàêöèè 
íåêîòîðîé ëèíåéíîé äèíàìè÷åñêîé ñèñòåìû, ñîñòîÿùåé èç ïî-
ñëåäîâàòåëüíîãî ñîåäèíåíèÿ  ñòàòè÷åñêîãî è äèíàìè÷åñêîãî 
çâåíüåâ. Èäåíòèôèêàöèÿ äèíàìè÷åñêîãî çâåíà ìîæåò áàçèðî-
âàòüñÿ íà îáùåì âèäå èçîòîíè÷åñêèõ ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ óêî-
ðî÷åíèÿ ìûøöû, âûçâàííûõ ñòóïåí÷àòûì ïðèðàùåíèåì ÷àñòîòû 
ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè. Äî óðîâíÿ, ñîñòàâëÿþùåãî ïðèáëèçè-
òåëüíî 80 % àìïëèòóäû ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ, òðàåêòîðèè äâè-
æåíèÿ óäîâëåòâîðèòåëüíî ïðåäñòàâëÿåò îäíîýêñïîíåíöèàëüíàÿ 
ìîäåëü (Kostyukov, Korchak, 1998). Òàêèì ïåðåõîäíûì ïðîöåññàì 
ñîîòâåòñòâóåò ëèíåéíîå äèôôåðåíöèàëüíîå óðàâíåíèå ïåðâîãî 
ïîðÿäêà, äëÿ ïðîñòîòû íà÷àëüíûå óñëîâèÿ ìîãóò áûòü âûáðàíû 
íóëåâûìè: 
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, (8.1) 

 
ãäå L (t) — òðàåêòîðèÿ äâèæåíèÿ; E (t) — âðåìåííîå òå÷åíèå èç-
ìåíåíèé óðîâíÿ ýôôåðåíòíîé àêòèâàöèè ìûøöû (÷àñòîòû ñòè-
ìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ); k — êîýôôèöèåíò íàêëîíà êâàçèñòàòè÷å-
ñêîé õàðàêòåðèñòèêè L(E); T — ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè ïåðåõîäíîãî 
ïðîöåññà.  

Ñ òî÷íîñòüþ äî ñîîòâåòñòâóþùåãî ìàñøòàáíîãî êîýôôèöè-
åíòà âûáåðåì åäèíè÷íûé íàêëîí êâàçèñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðè-
ñòèêè, k = 1. Òðàïåöèåâèäíàÿ ôîðìà âõîäíîãî ñèãíàëà îïðåäåëÿ-
åòñÿ ñëåäóþùèì âûðàæåíèåì: 

 
<⎧

⎪⎪= ≤ ≤ =⎨
⎪

>⎪⎩

*

*

0, 0

1
( ) , 0

1,

t

E t at t t
a

t t

,     (8.2) 

ãäå t* — ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåðåäíåãî ôðîíòà òðàïåöèè. 
 

Âõîäíîìó ñèãíàëó (8.2) ñîîòâåòñòâóåò ñëåäóþùåå ðåøåíèå 
óðàâíåíèÿ  (8.1): 
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−

−
− −

⎧ <⎪
⎪⎪= − − ≤ ≤ =⎨
⎪
⎪

− − >⎪⎩
*

*

*

0, 0

1
( ) (1 ), 0

1 (1 ) ,

t
T

t tt
T T

t

L t at aT e t t
a

aT e e t t

.  (8.3) 

Ôóíêöèÿ, îïðåäåëÿåìàÿ óðàâíåíèåì (8.3), èìååò òàêèå ïðåäåëü-
íûå çíà÷åíèÿ: 

−

→∞ →
= = −

* * 0
lim ( ) ( ); lim ( ) 1

t
T

t t
L t E t L t e .  (8.4) 

Âûðàæåíèÿ (8.4) óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ïðè äîñòàòî÷íî ìåäëåí-
íîé ñêîðîñòè âõîäíîãî ñèãíàëà ðåàêöèÿ ñèñòåìû ñîâïàäàåò ñ 
âõîäíûì âîçäåéñòâèåì (ðèñ. 8.10, â), åñëè æå ñêîðîñòü ñóùåñò-
âåííî ïîâûøàåòñÿ, îíà ïðèáëèæàåòñÿ ê ïåðåõîäíîìó ïðîöåññó 
(ðèñ. 8.1, a). 
 

  
 
Ðèñ. 8.10. Ëèíåéíàÿ ìîäåëü èçîòîíè÷åñêîãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû (ïî 
Kostyukov, 1998):  
à, — â — âõîäíûå âîçäåéñòâèÿ è âûõîäíûå ðåàêöèè ñèñòåìû ïðè ðàçëè÷íûõ ñîîòíîøå-
íèÿõ ïîñòîÿííîé âðåìåíè (T) è äëèòåëüíîñòè ïåðåäíåãî ôðîíòà (t*) âõîäíîãî âîçäåé-
ñòâèÿ, îïðåäåëÿåìîãî âûðàæåíèåì (8.3); âõîäíîé è âûõîäíîé ñèãíàëû íîðìèðîâàíû 
àìïëèòóäîé óñòàíîâèâøèõñÿ çíà÷åíèé, ïî îñè àáñöèññ — âðåìÿ (ïðîèçâîëüíûå åäèíè-
öû) 
 

×åì âûøå ñîîòíîøåíèå ìåæäó ïîñòîÿííîé âðåìåíè T è 
ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ôàçû èçìåíåíèÿ âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ t*, 
òåì áîëüøå çàäåðæêà âûõîäíîãî ñèãíàëà ïî îòíîøåíèþ ê âõîä-
íîìó. Ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè ñðàâíåíèè çíà÷åíèé âûõîäíûõ ñèã-
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íàëîâ â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ ïåðåäíåãî ôðîíòà âõîäíîãî âîçäåéñò-
âèÿ äëÿ ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèé ïîñòîÿííîé âðåìåíè (hi íà ðèñ. 
8.10, á). Ðàçëè÷èå ìåæäó âõîäíûì è âûõîäíûì  ñèãíàëàìè 
óìåíüøàåòñÿ òàêæå ïðè óâåëè÷åíèè ïðîäîëæèòåëüíîñòè ôàçû 
ëèíåéíîãî èçìåíåíèÿ âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ (ðèñ. 8.10, â). 

Ïðîöåññ îñòàòî÷íîãî óêîðî÷åíèÿ ïîñëå ôèêñàöèè ÷àñòîòû 
ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè ïðåïÿòñòâóåò ýôôåêòèâíîé ôèêñàöèè 
äëèíû ìûøöû. Ýòîãî ìîæíî äîñòè÷ü òîëüêî ïðè èñïîëüçîâàíèè 
äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ â ýôôåðåíòíîì ñèãíàëå, îïðåäåëÿå-
ìûõ åãî ïîñòåïåííûì ñíèæåíèåì ïðè ôèêñàöèè äëèíû. Êðîìå 
òîãî, íåîáõîäèìîñòü â ïîäîáíûõ êîìïîíåíòàõ âûòåêàåò èç íèç-
êî÷àñòîòíûõ ôèëüòðóþùèõ ñâîéñòâ ìûøå÷íîé äèíàìèêè, ïî-
ñêîëüêó ýëåìåíòû äèôôåðåíöèðîâàíèÿ âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ 
ïîâûøàþò ñêîðîñòü äâèæåíèÿ.  

Î÷åâèäíî, ÷òî ïðîáëåìó ïîèñêà îïòèìàëüíîãî ïàòòåðíà ýô-
ôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè íåâîçìîæíî ðåøèòü â ðàìêàõ ëèíåéíîé 
òåîðèè ñèñòåì ñ èñïîëüçîâàíèåì îáùåïðèíÿòîé ïðîöåäóðû 
äèôôåðåíöèðîâàíèÿ âõîäíîãî ñèãíàëà. Ïðåæäå âñåãî, ýòî îáó-
ñëîâëåíî ïðèíöèïèàëüíîé íåëèíåéíîñòüþ ìûøå÷íîé äèíàìèêè 
è, â ÷àñòíîñòè, ãèñòåðåçèñíûìè ýôôåêòàìè, êîòîðûå ïðîÿâëÿþò-
ñÿ íå òîëüêî ïðè èçìåíåíèè íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ, íî è âî 
âðåìÿ ôèêñàöèè ìåõàíè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ïîñëå èõ ïðåäøåñò-
âóþùèõ èçìåíåíèé.  

Óïðîùåííàÿ ñõåìà àêòèâíîãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû â ëèíåé-
íûõ ïåðåõîäàõ ìåæäó äâóìÿ ðàâíîâåñíûìè ñîñòîÿíèÿìè èçîáðà-
æåíà íà ðèñ. 8.11. Çàäà÷à ñîñòîèò â îïðåäåëåíèè âðåìåííîãî òå-
÷åíèÿ ýôôåðåíòíîé êîìàíäû, íåîáõîäèìîãî äëÿ îáåñïå÷åíèÿ 
òðàïåöèåâèäíîãî ïðîôèëÿ äâèæåíèÿ. Âíà÷àëå ðàññìîòðèì ëè-
íåéíóþ ìîäåëü èçîòîíè÷åñêîãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû, âûçâàííîãî 
òðàïåöèåâèäíûì ïðèðàùåíèåì èíòåíñèâíîñòè ýôôåðåíòíîé àê-
òèâíîñòè. Ýòîìó ñëó÷àþ îòâå÷àþò êðèâûå Eòðàï. è Lòðàï., îïðåäå-
ëåííûå â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèÿìè 8.2 è 8.3. Äàëåå ïîïûòàåì-
ñÿ íàéòè òàêîå èçìåíåíèå ÷àñòîòû ýôôåðåíòíîé ñòèìóëÿöèè, 
êîòîðîå áû ñïîñîáñòâîâàëî ôèêñàöèè äëèíû íà óðîâíå L1 âáëèçè 
çíà÷åíèÿ äëèíû â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ ëèíåéíîé ôàçû ïðèðàùå-
íèÿ ÷àñòîòû (L(t*) íà ðèñ. 8.11). Äëÿ ýòîãî âíà÷àëå ðàññìîòðèì 
âñïîìîãàòåëüíóþ òðàåêòîðèþ äâèæåíèÿ ïðè âîçâðàòíî—
ïîñòóïàòåëüíîì èçìåíåíèè ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè Åòðåóã. Êàê îòìå-
÷åíî ðàíåå (ñì. 3.4), âàæíàÿ îñîáåííîñòü ïîâåäåíèÿ ìûøöû ïðè 
ïåðåõîäå îò ïîâûøåíèÿ ê ñíèæåíèþ óðîâíÿ ýôôåðåíòíîé àê-
òèâíîñòè ñâÿçàíà ñ ðåçêèì óâåëè÷åíèåì æåñòêîñòè ìûøöû. Ïî-
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âûøåííàÿ æåñòêîñòü ìûøöû â ýòîì ñëó÷àå, ïî-âèäèìîìó, ìîæåò 
áûòü òàêæå íàçâàíà êîðîòêîäèàïàçîííîé æåñòêîñòüþ ïî àíàëî-
ãèè ñ õàðàêòåðíîé ðåàêöèåé àêòèâíîé ìûøöû â íà÷àëå ïðèðà-
ùåíèÿ âíåøíåé íàãðóçêè (Rack, Westbury, 1969). 

 
Ðèñ.  8.11. Òåîðåòè÷åñêèé 
àíàëèç èçìåíåíèé èí-
òåíñèâíîñòè àêòèâàöèè, 
íåîáõîäèìûõ äëÿ ôîð-
ìèðîâàíèÿ òðàïåöèåâèä-
íîãî âðåìåííόãî ïðîôè-
ëÿ óêîðî÷åíèÿ ìûøöû â 
èçîòîíè÷åñêèõ óñëîâèÿõ 
(ïî Kostyukov, 1998). 

ÊÄ-æåñòêîñòü — êî-
ðîòêîäèàïàçîííàÿ æåñò-
êîñòü; ñîîòâåòñòâèå ìåæäó 
âõîäíûìè è  âûõîäíûìè âîç-
äåéñòâèÿìè çàäàíî ñõîäíûì 
òèïîì ëèíèé; ïîÿñíåíèå â 
òåêñòå 
  

 
 
 

Óâåëè÷åíèå æåñòêîñòè ïðîÿâëÿåòñÿ â âèäå äîñòàòî÷íî äëè-
òåëüíîé è ýôôåêòèâíîé ôèêñàöèè äëèíû ìûøöû (ó÷àñòîê 1—2 
íà ðèñ. 8.11). Íåñìîòðÿ íà çàìåòíîå ñíèæåíèå ÷àñòîòû ñòèìóëÿ-
öèè, äëèíà ìûøöû â ýòîé ÷àñòè òðàåêòîðèè ïî÷òè íå èçìåíÿåò-
ñÿ. Äâèæåíèå óñêîðÿåòñÿ ïðè âûõîäå èç çîíû êîðîòêîäèàïàçîí-
íîé æåñòêîñòè, ïîñëå ÷åãî äëèíà ìûøöû íà÷èíàåò áûñòðî ïðè-
áëèæàòüñÿ ê íåêîòîðîìó ðàâíîâåñíîìó çíà÷åíèþ  Lòðåóã., íå äîñ-
òèãàÿ ïðè ýòîì èñõîäíîãî çíà÷åíèÿ äëèíû Lî èç-çà ïðîÿâëåíèÿ 
ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ (ñì. 3.2, 3.4).  

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ïðîöåññ ôèêñàöèè  äëèíû â íà÷àëå 
ñíèæåíèÿ ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè, ìîæíî çàôèêñèðîâàòü ÷àñòîòó 
ñòèìóëÿöèè èìåííî â êîíöå èíòåðâàëà, ãäå çàêàí÷èâàåòñÿ çîíà 
êîðîòêîäèàïàçîííîé æåñòêîñòè, ò.å. íà óðîâíå EÊÄ  (òî÷êà 2 íà 
ðèñ. 8.11). Îäíàêî â ýòîì ñëó÷àå âìåñòî ôèêñàöèè äëèíû íà 
óðîâíå L1, ìûøöà áóäåò ïðîäîëæàòü äîñòàòî÷íî ìåäëåííî óêîðà-
÷èâàòüñÿ èç—çà îñòàòî÷íîãî âëèÿíèÿ ïðåäûäóùåé àêòèâàöèè (LÊÄ 
íà ðèñ. 8.11). Ïîñòîÿííàÿ âðåìåíè òàêîãî äâèæåíèÿ ê ðàâíîâåñ-
íîé äëèíå ñîïîñòàâèìà ñ ïîñòîÿííûìè âðåìåíè ïåðåõîäíûõ 
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ïðîöåññîâ óêîðî÷åíèÿ. Ïî-âèäèìîìó, äëÿ ôèêñàöèè äëèíû 
âáëèçè L(t*), ñëåäóåò ïëàâíî óìåíüøèòü ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè è 
ïåðåéòè ê íîâîìó ôèêñèðîâàííîìó óðîâíþ, êàê ýòî ñõåìàòè÷å-
ñêè ïðåäñòàâëåíî ñ ïîìîùüþ êðèâîé E1.  

Òàêèì îáðàçîì, òðàïåöèåâèäíûé ïðîôèëü àêòèâíîãî èçîòî-
íè÷åñêîãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû, ïî-âèäèìîìó, ìîæåò áûòü ðåàëè-
çîâàí ñ ïîìîùüþ ëèíåéíîãî ïðèðàùåíèÿ èíòåíñèâíîñòè ýôôå-
ðåíòíîé àêòèâíîñòè âî âðåìÿ äâèæåíèÿ è ïîñëåäóþùåãî ýêñïî-
íåíöèàëüíîãî ñíèæåíèÿ ê íîâîìó óðîâíþ ïðè ôèêñàöèè äëèíû. 
Òàêîé ïàòòåðí öåíòðàëüíûõ êîìàíä ê ìûøöàì-àãîíèñòàì áûë 
ïðîäåìîíñòðèðîâàí, â ÷àñòíîñòè, â ýêñïåðèìåíòàõ ñ ðåãèñòðàöè-
åé ÝÌÃ àêòèâíîñòè â äâèæåíèÿõ óêîðî÷åíèÿ òðàïåöèåâèäíûé 
ôîðìû (ñì. 8.1). 

 

8.2.2. Анализ динамических компонентов эфферентной активности 

Èñõîäÿ èç ïðèâåäåííîãî âûøå òåîðåòè÷åñêîãî ðàññìîòðåíèÿ, 
àìïëèòóäà äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè 
äîëæíà áûòü òåñíî ñâÿçàíà ñî ñêîðîñòüþ âûïîëíÿåìîãî äâèæå-
íèÿ. Â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì (8.3) òåêóùåå çíà÷åíèå äëèíû 
íà âåðøèíå äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ýôôåðåíòíîé ïîñûëêè 
Em, ò.å. â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ ôàçû äâèæåíèÿ è, ñîîòâåòñòâåííî, â 
íà÷àëå ôèêñàöèè äëèíû ìûøöû â íîâîì ðàâíîâåñíîì ñîñòîÿ-
íèè, ìîæåò áûòü îïðåäåëåíî ñëåäóþùèì îáðàçîì: 

−
= − −

*

* *( ) (1 )
t
TL t at aT e . (8.5) 

Ïîñêîëüêó a = 1/t* (ñì. óðàâíåíèå 8.2), óðàâíåíèå (8.5) ïðèâî-
äèòñÿ ê ñëåäóþùåìó âèäó: 

−
= − −

*

*
*

( ) 1 (1 )
t
TT

L t e
t

.    (8.6) 

Äëÿ äîñòèæåíèÿ îäíîé è òîé æå êîíå÷íîé àìïëèòóäû â äâèæå-
íèÿõ ñ ðàçëè÷íîé äëèòåëüíîñòüþ ïåðåäíåãî ôðîíòà t* äîëæíû 
âûïîëíÿòüñÿ ñëåäóþùèå óñëîâèÿ. Ðàññìîòðèì ëèíåéíóþ ìîäåëü 
äâèæåíèÿ, ïðèâåäåííóþ âûøå, äëÿ ïðîñòîòû áóäåì ñ÷èòàòü, ÷òî 
äâèæåíèÿ ëèíåéíîãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû èìåþò åäèíè÷íóþ àì-
ïëèòóäó. Îòñòàâàíèå âûõîäíîãî ñèãíàëà îò åãî êîíå÷íîãî óðîâíÿ 
â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ ôàçû ïðèðàùåíèÿ ÷àñòîòû áóäåò îòëè÷àòüñÿ 
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äëÿ âõîäíûõ ñèãíàëîâ, èìåþùèõ ðàçëè÷íóþ ñêîðîñòü, ò.å. ïðè 
ðàçëè÷íûõ ñîîòíîøåíèÿõ ìåæäó ïîñòîÿííîé âðåìåíè T è ïðî-
äîëæèòåëüíîñòüþ ïåðåäíåãî ôðîíòà âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ t* 
(ðèñ. 8.10). 

Ðèñ. 8.12. Òåîðåòè÷å-
ñêèé àíàëèç èçìåíåíèé 
èíòåíñèâíîñòè àêòèâà-
öèè ìûøöû, íåîáõîäè-
ìûõ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ 
òðàåêòîðèé óêîðî÷åíèÿ 
(ïî Kostyukov, 1998).  

Ôóíêöèÿ Em(t*), îïðåäå-
ëÿþùàÿ àìïëèòóäó äèíàìè-
÷åñêîãî êîìïîíåíòà â çàâè-
ñèìîñòè îò äëèòåëüíîñòè 
ôàçû äâèæåíèÿ, âû÷èñëåíà 
â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíè-
åì (8.8)  

 
 
 

Äëÿ òîãî, ÷òîáû óðàâíÿòü çíà÷åíèÿ äëèíû ïðè ðàçëè÷íûõ 
çíà÷åíèÿõ äëèòåëüíîñòè ôàçû äâèæåíèÿ, íóæíî ñîîòâåòñòâóþ-
ùèì îáðàçîì èçìåíèòü àìïëèòóäó âõîäíûõ âîçäåéñòâèé. Åñëè 
âûõîäíûå ñèãíàëû áóäóò óìíîæåíû íà íåêîòîðóþ âåëè÷èíó 

Em(t*), òî äëÿ óðàâíèâàíèÿ àìïëèòóäíûõ çíà÷åíèé äâèæåíèé ñ 
ðàçëè÷íîé ñêîðîñòüþ (v = 1/t*) äîëæíî âûïîëíÿòüñÿ ñëåäóþùåå 
óñëîâèå: 

=* *( ) ( ) 1mE t L t .      (8.7) 

Ïîäñòàâëÿÿ (8.6) â (8.7), ïîëó÷èì ñëåäóþùåå âûðàæåíèå: 

−
= =

− −
**

*

*

1 1
( )

( )
1 (1 )

m t
T

E t
L t T

e
t

.   (8.8)  

Óìåíüøåíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè ôàçû íàðàñòàíèÿ  â òðàåê-
òîðèè óêîðî÷åíèÿ òðåáóåò äîñòàòî÷íî áûñòðîãî ïðèðîñòà àìïëè-
òóäû äèíàìè÷åñêîãî êîìïîíåíòà ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè (ðèñ. 
8.12). Ïî ôîðìå ôóíêöèÿ Em(t*) áëèçêà ê ãèïåðáîëå, â ýòîé  
ìîæíî âûäåëèòü ëèíåéíûé ó÷àñòîê â äîñòàòî÷íî øèðîêîì äèà-
ïàçîíå èçìåíåíèÿ ñêîðîñòè óêîðî÷åíèÿ v=1/t* (ðèñ. 8.13, à).  
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Ðèñ. 8.13.  Èçìåíåíèå àìïëè-
òóäû äèíàìè÷åñêîãî êîìïî-
íåíòà èíòåíñèâíîñòè ýôôå-
ðåíòíîé àêòèâíîñòè â çàâèñè-
ìîñòè îò ñêîðîñòè óêîðî÷åíèÿ 
ìûøöû (ïî Kostyukov, 1998). 

Àìïëèòóäà äèíàìè÷åñêîãî 
êîìïîíåíòà (â óñëîâíûõ åäèíèöàõ) 
îïðåäåëÿëàñü óðàâíåíèåì (8.8) äëÿ  
ν = 1/t*; ãðàôèêè ïîñòðîåíû â ëè-
íåéíîé (à) è ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîé 
(á) øêàëàõ  
 

 
 

8.2.3. Нелинейные эффекты, связанные с геометрией  
расположения  мышцы в суставе 

 
Îïðåäåëåííûå íåäîñòàòêè ãèïîòåçû î ðàâíîâåñíîé òî÷êå ñâÿçàíû, 
â ÷àñòíîñòè, ñ íàðóøåíèåì ïðèíöèïà èíâàðèàíòíîñòè ôîðìû 
êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ïðè èçìåíåíèè íà÷àëüíûõ çíà-
÷åíèé ïîëîæåíèÿ è íàãðóçêè (Gottlieb, Agarwal, 1988).  Êðîìå 
òîãî, áûë ïðîäåìîíñòðèðîâàí íåìîíîòîííûé õàðàêòåð èçìåíå-
íèÿ óñðåäíåííûõ óðîâíåé ÝÌÃ àêòèâíîñòè â ìûøöàõ-àãîíèñòàõ 
â çàâèñèìîñòè îò ñóñòàâíîãî óãëà (Hasan, Enoka, 1985; Tal’nov et 
al., 1999). Â ðàáîòå Àíà è ñîàâò. (An et al., 1981) áûëî âûñêàçàíî 
ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî íåìîíîòîííîå èçìåíåíèå óñðåäíåí-
íîé ÝÌÃ àêòèâíîñòè â ìûøöàõ-àãîíèñòàõ ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ 
îñîáåííîñòÿìè èõ ìåõàíè÷åñêîãî ðàñïîëîæåíèÿ â ñóñòàâå. Îá-
ñóæäåíèå ìåõàíèêè ñóñòàâíîãî äâèæåíèÿ ïðèâåäåíî, â ÷àñòíî-
ñòè, â ðàáîòå Âèíäõîðñòà (Windhorst, 1994). Íèæå ïðåäñòàâëåíà 
ìîäåëåé îäíîñóñòàâíîãî äâèæåíèÿ, ïîçâîëÿþùàÿ îáúÿñíèòü íå-
êîòîðûå îñîáåííîñòè ôîðìèðîâàíèÿ ÝÌÃ â àêòèâíî ñîêðàùàþ-
ùèõñÿ ìûøöàõ (Kostyukov, 1998).  

Ðàññìîòðèì ïðîñòîé ñëó÷àé ìåõàíè÷åñêîãî ðàñïîëîæåíèÿ 
ìûøöû â ñóñòàâå (ðèñ. 8.14, à). Èñõîäÿ èç ïðèâåäåííîãî ãåîìåò-
ðè÷åñêîãî ïîñòðîåíèÿ, ìîæíî îïðåäåëèòü îáùóþ çàâèñèìîñòü 
âðàùàþùåãî ìîìåíòà îò ñóñòàâíîãî óãëà: 

−⎡ ⎤α
α = = α +⎢ ⎥− α⎣ ⎦

1
1

0

sin
( ) sin tan ( )

cos
h

M hP hP
L h

.     (8.9) 
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Ýòà ôóíêöèÿ èçîáðàæåíà íà ðèñ. 8.14, á, âû÷èñëåíèå óðàâ-
íåíèÿ (8.9) ïðîèçâåäåíî â ïðîèçâîëüíûõ åäèíèöàõ äëÿ ñëó÷àÿ h 
= 1. Äàííàÿ ôóíêöèÿ ñèììåòðè÷íà, ïî ôîðìå îíà ïðèáëèæàåòñÿ 
ê ïåðåâåðíóòîé ïàðàáîëå ñ ýêñòðåìóìîì ïîñðåäèíå äèàïàçîíà 
èçìåíåíèé ñóñòàâíîãî óãëà è íóëåâûìè çíà÷åíèÿìè ïðè α = 0° è 
α = 180°, åñëè íå ó÷èòûâàòü ðåàëüíûå ãåîìåòðè÷åñêèå ðàçìåðû 
ñóñòàâà, ôîðìó è ïîïåðå÷íûé ïðîôèëü ìûøö. Ïðåäïîëîæèì, 
÷òî ðåàëüíûé äèàïàçîí äâèæåíèé  îãðàíè÷èâàåòñÿ çíà÷åíèÿìè 
ñóñòàâíîãî óãëà αmax è αmin, êîòîðûì ñîîòâåòñòâóþò íåíóëåâûå 
çíà÷åíèÿ âðàùàþùåãî ìîìåíòà M(αmax) è M(αmin) (ðèñ. 8.14, á). 

  
Ðèñ. 8.14. Òåîðåòè÷å-
ñêèé àíàëèç äâèæåíèÿ 
â ñóñòàâå  (ïî Kostyu-
kov, 1998): 
à — ñõåìàòè÷åñêîå èçî-
áðàæåíèå ñóñòàâà, ìûøöû 
è åå êðåïëåíèÿ; á — çàâè-
ñèìîñòü âðàùàþùåãî ìî-
ìåíòà M(α), ñîçäàâàåìîãî 
ìûøöåé â óñëîâèÿõ ãåíåðà-
öèè ïîñòîÿííîãî óñèëèÿ, 
ãðàôèê ïîñòðîåí â ñîîò-
âåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì 
(8.9);  P(α) — ñèëà, êîòî-
ðóþ äîëæíà ðàçâèâàòü 
ìûøöà äëÿ ñîçäàíèÿ ïî-
ñòîÿííîãî âðàùàþùåãî 
ìîìåíòà  M  
 
 

 

 

 

Èç óðàâíåíèÿ (8.9) ìîæíî îïðåäåëèòü óñèëèå, íåîáõîäèìîå 
äëÿ ñîçäàíèÿ ïîñòîÿííîãî âðàùàþùåãî ìîìåíòà â ñóñòàâå:  

−

α =
⎡ ⎤αα +⎢ ⎥− α⎣ ⎦

1

0

( )
sin

sin tan ( )
cos

M
P

h
h

L h

.          (8.10) 
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Â ñîîòâåòñòâèè ñ ôîðìîé êðèâîé P = P(α) èçîáðàæåííîé 
íà ðèñ. 8.14 á, ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà íåîáõîäèìîñòü  
äîñòàòî÷íî êðóòîãî óâåëè÷åíèÿ ñèëû ìûøöû âáëèçè åñòåñòâåí-
íûõ ãðàíèö èçìåíåíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà αmin è αmax. Çàâèñèìîñòü 
äëèíû ìûøöû îò ñóñòàâíîãî óãëà îïðåäåëÿåòñÿ ñëåäóþùèì âû-
ðàæåíèåì: 

α = − α +2 2
0 0( ) 2 cosL L L h h .                         (8.11) 

Ñîãëàñíî (8.11) äëèíà ìûøöû èçìåíÿåòñÿ ìîíîòîííî â 
äèàïàçîíå ìåæäó ìèíèìàëüíûì L(0°) = Lî — h è ìàêñèìàëüíûì 
L(180°) = Lo + h çíà÷åíèÿìè. Î÷åâèäíî, ÷òî ðåàëüíûå ïðåäåëû 
èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû òîëüêî â ðåçóëü-
òàòå àíàëèçà êîíêðåòíîãî àíàòîìè÷åñêîãî ðàñïîëîæåíèÿ ìûøö â 
ñóñòàâå.  

Ìîäåëü íà ðèñ. 8.14 ìîæåò áûòü ïðèìåíåíà äëÿ óïðîùåííî-
ãî àíàëèçà äâèæåíèé â ëîêòåâîì ñóñòàâå ÷åëîâåêà ïðè èçîëèðî-
âàííîé àêòèâàöèè ìûøö-ñãèáàòåëåé. Äàííîå ðàññìîòðåíèå îñ-
íîâàíî íà óðàâíåíèè (8.9), êîòîðîå îïðåäåëÿåò çàâèñèìîñòü óñè-
ëèÿ îò ñóñòàâíîãî óãëà äëÿ ñîçäàíèÿ ïîñòîÿííîãî âðàùàþùåãî 
ìîìåíòà (P(α) íà ðèñ. 8.15). Ïðåäïîëîæèì, ÷òî äëèíà ìûøöû 
ðåãóëèðóåòñÿ ñèñòåìîé ñòðå÷-ðåôëåêñà è ñóñòàâ íàõîäèòñÿ ïîä 
âîçäåéñòâèåì ïîñòîÿííîãî âðàùàþùåãî ìîìåíòà, ïðîòèâîäåéñò-
âóþùåãî ìûøå÷íîìó óñèëèþ. Äîïóñòèì, ÷òî íà÷àëüíîå ñîñòîÿ-
íèå ðàâíîâåñèÿ  â ñèñòåìå îïðåäåëÿåòñÿ òî÷êîé À. Ïàðàìåòðû 
ýòîãî ñîñòîÿíèÿ: ñóñòàâíîé óãîë αA, ñèëà ìûøöû ÐA, èíòåíñèâ-
íîñòü íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè ÅÀ. Ââåäåì â ðàññìîòðåíèå ñòàòè-
÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè Pst(α, ÅÀ), êîòîðûå ìîæíî îïðåäåëèòü ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíî ïî ïåðåõîäíûì ïðîöåññàì èçìåíåíèÿ ñóñòàâíîãî 
óãëà â îòâåò íà ñòóïåí÷àòóþ ðàçãðóçêó ñóñòàâà. Êàê èçâåñòíî, òà-
êèå õàðàêòåðèñòèêè èìåþò ìîíîòîííûé ñïàä â íàïðàâëåíèè ñãè-
áàíèÿ â ñóñòàâå (Ôåëüäìàí, 1976). Â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì 
(8.11) äëèíà ìûøöû òàêæå èçìåíÿåòñÿ ìîíîòîííî â çàâèñèìîñòè 
îò ñóñòàâíîãî óãëà. Íà ðèñ. 8.15 ñõåìàòè÷íî èçîáðàæåíû òðè 
âîçìîæíûõ âàðèàíòà ñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê, ïðîõîäÿùèõ 
÷åðåç òî÷êó A (êðèâûå 1—3). Íà÷àëüíûå óñëîâèÿ îïðåäåëÿþòñÿ 
îáùåé òî÷êîé äëÿ êðèâûõ P(α) è Pst(α, ÅÀ). Äëÿ äàëüíåéøåãî 
àíàëèçà  çíà÷åíèå èìååò îòíîñèòåëüíîå ðàñïîëîæåíèå êðèâûõ. 
Ñëåäóåò ðàññìîòðåòü òðè âîçìîæíîñòè â îòíîñèòåëüíîì ðàñïî-
ëîæåíèè ôóíêöèé  P(α) è Pst(α, ÅÀ) â òî÷êå À, â çàâèñèìîñòè îò 
èç íàêëîíà:  
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∂ α ∂⎧ >⎪ ∂α ∂α⎪
∂ α ∂⎪ =⎨ ∂α ∂α⎪
∂ α ∂⎪ <⎪ ∂α ∂α⎩

( , )
1. ;

( , )
2. ;

( , )
3. .

st A

st A

st A

P E P

P E P

P E P

                                        (8.12)   

 
 
Ðèñ. 8.15. Àíàëèç ôîð-
ìèðîâàíèÿ  ðàâíîâåñ-
íûõ ñîñòîÿíèé â ñóñòà-
âå (ïî Kostyukov, 1998). 

 Ïîÿñíåíèå â òåêñòå 

 

 

 

 

 

 

Êðèâûå Pst(α, ÅÀ), ñîîòâåòñòâóþùèå óñëîâèÿì (8.12), èçîáðàæåíû 
íà ðèñ. 8.15 òî÷å÷íîé (1), ïóíêòèðíîé (2) è ñïëîøíîé (3) ëè-
íèÿìè. Äëÿ ñåìåéñòâà ôóíêöèé Pst(α, ÅÀ), ìîæíî ñõåìàòè÷åñêè 
ïðåäñòàâèòü ôóíêöèè Est(α), êîòîðûå áóäóò îïðåäåëÿòü ñäâèã ñòà-
òè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê (1—3) äëÿ ðàçëè÷íûõ ñîñòîÿíèé ðàâíîâå-
ñèÿ â ãðàíèöàõ èçìåíåíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà. Äëÿ ïåðâîãî âàðèàíòà 
ôóíêöèè Pst(α, ÅÀ) (òî÷å÷íûå ëèíèè) ëþáîå äâèæåíèå, ñâÿçàííîå 
ñ àêòèâíûì óêîðî÷åíèåì ìûøöû, áóäåò îêàí÷èâàòüñÿ ïîâûøå-
íèåì  ñòàöèîíàðíîãî óðîâíÿ íèñõîäÿùåé àêòèâàöèè ïî ñðàâíå-
íèþ ñ àêòèâíîñòüþ â òî÷êå À. ×òîáû îïðåäåëèòü ñëåäóþùåå ñî-
ñòîÿíèå ðàâíîâåñèÿ (òî÷êà ïåðåñå÷åíèÿ êðèâûõ Pst(α, ÅÀ) è P(α)), 
ñòàòè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà äîëæíà ñäâèíóòüñÿ âëåâî ïî îòíî-
øåíèþ ê åå íà÷àëüíîìó ïîëîæåíèþ. Äëÿ âòîðîãî âàðèàíòà 
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ôóíêöèè Pst(α, ÅÀ), ò.å. ïðè ñîâïàäåíèè íàêëîíîâ êðèâûõ P(α) è 

Pst(α, ÅÀ) (ïóíêòèðíûå ëèíèè íà ðèñ. 8.15), íà÷àëüíîå è êîíå÷íîå 
ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ ìîãóò ñîâïàäàòü â îïðåäåëåííîì äèàïàçî-
íå èçìåíåíèÿ ñóñòàâíûõ óãëîâ, çàêëþ÷åííîì, íàïðèìåð, ìåæäó 
αA è αb. Èíòåíñèâíîñòü ñòàöèîíàðíûõ óðîâíåé àêòèâàöèè íå áó-
äåò èçìåíÿòüñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ íà÷àëüíûì çíà÷åíèåì, åñëè àì-
ïëèòóäà äâèæåíèÿ íå âûõîäèò èç óêàçàííîãî äèàïàçîíà. Äëÿ 
òðåòüåãî âàðèàíòà ôóíêöèè Pst(α, ÅÀ) (ñïëîøíûå ëèíèè) ïðè íå-
áîëüøèõ àìïëèòóäàõ äâèæåíèÿ â ïðåäåëàõ äèàïàçîíà ìåæäó óã-
ëàìè αA è αc óðîâåíü çàêëþ÷èòåëüíîé àêòèâàöèè ìîæåò äàæå ñíè-
çèòüñÿ. Ýòî, î÷åâèäíî, ñâÿçàíî ñî ñäâèãîì ñòàòè÷åñêîé õàðàêòå-
ðèñòèêè âïðàâî îò íà÷àëüíîãî ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ, ÷òî íåïî-
ñðåäñòâåííî îïðåäåëÿåòñÿ ôîðìîé êðèâîé P(α). Äðóãèìè ñëîâà-
ìè, ïðè óìåíüøåíèè ñóñòàâíîãî óãëà ìûøöà íà÷èíàåò  áîëåå 
ýôôåêòèâíî ïðîòèâîäåéñòâîâàòü âíåøíåé íàãðóçêå, ïîñêîëüêó åå 
ïëå÷î ïðèëîæåíèÿ ñèëû óâåëè÷èâàåòñÿ. Ïðè ïîâûøåíèè àìïëè-
òóäû äâèæåíèÿ è âûõîäå èç äèàïàçîíà çíà÷åíèé ñóñòàâíûõ óãëîâ 
αÀ … αñ çíà÷åíèÿ êîíå÷íûõ ñòàöèîíàðíûõ óðîâíåé íèñõîäÿùåé 
àêòèâàöèè äîëæíû âîçðàñòè. 

Ðèñ. 8.16. Àíàëèç äâè-
æåíèÿ â ñóñòàâå (ïî 
Kostyukov, 1998):  
à — àïïðîêñèìàöèÿ óñðåä-
íåííûõ ÝÌÃ m. biceps 
femoris â äâèæåíèÿõ ñãèáà-
íèÿ ëîêòåâîãî ñóñòàâà 
÷åëîâåêà, êîòîðûå âûïîë-
íÿëèñü ïîä äåéñòâèåì ïî-
ñòîÿííîãî ìîìåíòà ðàçãè-
áàþùåé âíåøíåé íàãðóçêè, 
áåç àêòèâàöèè ðàçãèáà-
òåëüíûõ ìûøö (ïî äàííûì 
Tal’nov et al., 1997); á — 
òåîðåòè÷åñêèé àíàëèç 

ñãèáàíèÿ â ñóñòàâå â  óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ ïîñòîÿííîãî ìîìåíòà âíåøíåé íàãðóçêè; 
ïîÿñíåíèå â òåêñòå  

  
Ïîñëåäíèé ñëó÷àé ðàññìîòðèì áîëåå ïîäðîáíî. Íà÷àëüíîå 

ñîñòîÿíèå ðàâíîâåñèÿ ñèñòåìû îïðåäåëåíî êàê ïåðåñå÷åíèå êðè-
âûõ P(α) è Pst(α, ÅÀ), çàòåì, â ñîîòâåòñòâèè ñî ñëîæíîé ýâîëþöè-
åé Åst (α), õàðàêòåðèñòèêà Pst(α, E) ïåðâîíà÷àëüíî ñäâèãàåòñÿ â 
îáëàñòü áόëüøèõ çíà÷åíèé ñóñòàâíîãî óãëà (ò.å. â ñòîðîíó ðàçãè-
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áàíèÿ), à ïîñëå äîñòèæåíèÿ íàèáîëåå óäàëåííîé òî÷êè ñïðàâà îò 
èñõîäíîãî ïîëîæåíèÿ èçìåíÿåò íàïðàâëåíèå è äâèæåòñÿ â ñòî-
ðîíó óìåíüøåíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà. Çàêëþ÷èòåëüíîå ñîñòîÿíèå 
ðàâíîâåñèÿ â òî÷êå Â îïðåäåëÿåòñÿ ïåðåñå÷åíèåì êðèâûõ P(α) è 

Pst(α, ÅÂ),  ÷òî ñîîòâåòñòâóåò èíòåíñèâíîñòè àêòèâàöèè ÅÂ. 
Âðåìåííáÿ ñòðóêòóðà óñðåäíåííîé ÝÌÃ àêòèâíîñòè áûëà 

èññëåäîâàíà â ïðîöåññå àíàëèçå ìåäëåííûõ ñãèáàòåëüíûõ äâèæå-
íèé â ëîêòåâîì ñóñòàâå â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ íåáîëüøîãî ïîñòî-
ÿííîãî ìîìåíòà ñèëû, íàïðàâëåííîãî â ñòîðîíó ðàçãèáàíèÿ ñóñ-
òàâà (Tal’nov et al., 1997). Àïïðîêñèìàöèÿ óñðåäíåííîé ÝÌÃ îä-
íîé èç ãîëîâîê áèöåïñà ñõåìàòè÷íî èçîáðàæåíà íà ðèñ. 8.16, a. 
Èñïîëüçóÿ ýòó ñõåìó, ðàññìîòðèì ãèïîòåòè÷åñêèé ìåõàíèçì 
ôîðìèðîâàíèÿ äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ (ðèñ. 8.16, á). 
Ó÷èòûâàÿ îñîáåííîñòè èõ ôîðìû, â äîïîëíåíèå ê ñòàòè÷åñêîé 
õàðàêòåðèñòèêå Est(α) ââåäåì äèíàìè÷åñêóþ õàðàêòåðèñòèêó 

Edyn(α). Êðèâàÿ Edyn(α) ìîíîòîííî ðàñòåò ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ àì-
ïëèòóäû äâèæåíèÿ, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ åñòåñòâåííûì òðå-
áîâàíèåì óñòîé÷èâîñòè ñèñòåìû.  

Ïåðåõîä îò îäíîãî ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ, ñîîòâåòñòâóþùåãî 
ñóñòàâíîìó óãëó αA, ê äðóãîìó, αB, ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåí ñëå-
äóþùèì îáðàçîì. Ëþáîå äâèæåíèå èç óñòîé÷èâîãî ñîñòîÿíèÿ 
íà÷èíàåòñÿ ñ äîñòàòî÷íî áûñòðîãî ïðèðàùåíèÿ óðîâíÿ àêòèâà-
öèè (αA → a íà ðèñ. 8.16, á). Ýòî ïîâûøåíèå ìûøå÷íîé àêòèâíî-
ñòè â íà÷àëüíîé ñòàäèè äâèæåíèÿ ìîæíî òðàêòîâàòü ïî àíàëîãèè 
ñ íåîáõîäèìîñòüþ ñîçäàíèÿ äîïîëíèòåëüíîãî óñèëèÿ äëÿ ïðå-
îäîëåíèÿ òðåíèÿ ïîêîÿ â ìåõàíè÷åñêèõ ñèñòåìàõ. Îïðåäåëåííóþ 
ðîëü â ýòèõ ïðîöåññàõ ìîãóò èãðàòü ñîáñòâåííî òèêñîòðîïèÿ  
ìûøå÷íîé òêàíè è ìåõàíè÷åñêîå òðåíèå ñóñòàâíûõ ïîâåðõíî-
ñòåé (Sugi, Tsuchiya, 1981, 1988; Lakie et al., 1984).  

Ðàññìàòðèâàÿ ñîâîêóïíîñòü ëèíåéíûõ äâèæåíèé ñ îäèíàêî-
âîé ñêîðîñòüþ è ðàçëè÷íîé àìïëèòóäîé (ðèñ. 8.16, à), ìîæíî 
ïðåäëîæèòü ìåõàíèçì öåíòðàëüíîãî êîäèðîâàíèÿ àìïëèòóäû 
äâèæåíèÿ, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòîðûì àìïëèòóäà äâèæåíèÿ îäíî-
çíà÷íî îïðåäåëÿåòñÿ òî÷êîé íà êðèâîé Edyn(α). Ïóñòü, íàïðèìåð, 
ýòî áóäåò òî÷êà b, êîòîðîé îòâå÷àåò çíà÷åíèå óãëà αB. Îñòàíîâêà 
äâèæåíèÿ âûçîâåò ýêñïîíåíöèàëüíîå ñíèæåíèå èíòåíñèâíîñòè 
àêòèâàöèè è óñòàíîâëåíèå åå îêîí÷àòåëüíîãî óðîâíÿ â ñîîòâåò-
ñòâèè ñî  ñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêîé Åst(α). Ïîâûøåíèå ñêîðî-
ñòè äâèæåíèÿ âûçîâåò óâåëè÷åíèå íàêëîíà äèíàìè÷åñêîé õàðàê-
òåðèñòèêè Edyn(α) â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì (8.8). 
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Òàêèì îáðàçîì, ëþáîé ïðîöåññ àêòèâíîãî óêîðî÷åíèÿ ìûø-
öû, ñ îäíîé ñòîðîíû, âêëþ÷àåò äèíàìè÷åñêèå êîìïîíåíòû â 
ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè â êà÷åñòâå ïðèíöèïèàëüíî âàæíîãî 
ýëåìåíòà ìîòîðíîé ïðîãðàììû. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, äëÿ îêîí÷à-
íèÿ äâèæåíèÿ è ôèêñàöèè ðàâíîâåñèÿ â ñèñòåìå ìûøöà — 
âíåøíÿÿ íàãðóçêà  èñïîëüçóþòñÿ  ãèñòåðåçèñíûå ìåõàíèçìû. 
Ïîñòåïåííîå óìåíüøåíèå ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè â çàêëþ÷è-
òåëüíîé ñòàäèè àêòèâíîãî ñîêðàùåíèÿ ìûøöû, ïî-âèäèìîìó, 
ìîæåò ïðèâîäèòü ê âíóòðåííåìó óäëèíåíèþ ñîêðàòèòåëüíûõ 
ýëåìåíòîâ (Granzier, Pollack, 1990) è â ðåçóëüòàòå ýòîãî âûçûâàòü 
ñîîòâåòñòâóþùåå ãèñòåðåçèñíîå ïîâûøåíèå ýôôåêòèâíîñòè ñî-
êðàùåíèÿ. Âìåñòî  ðàññìîòðåíèÿ êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðè-
ñòèê è äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ öåíòðàëüíûõ êîìàíä èçîëè-
ðîâàííî äðóã îò äðóãà, êàê â ãèïîòåçå î ðàâíîâåñíîé òî÷êå, î÷å-
âèäíî, ñëåäóåò ïðèíÿòü âî âíèìàíèå âîçìîæíîñòü ñîâìåñòíîãî 
êîäèðîâàíèÿ êîíå÷íîé ïîçèöèè è ñêîðîñòè äâèæåíèÿ. Èìåííî 
äèíàìè÷åñêèé êîìïîíåíò â öåíòðàëüíîé êîìàíäå, âèäèìî, ïðå-
äîïðåäåëÿåò îêîí÷àòåëüíîå ïîëîæåíèå, ò.å. ðàâíîâåñíóþ äëèíó 
ìûøöû, òîãäà êàê ñáðîñ àêòèâíîñòè è ïåðåõîä ê íîâîìó ñòàöèî-
íàðíîìó óðîâíþ âûçûâàåò àêòèâàöèþ ýíåðãåòè÷åñêè áîëåå âû-
ãîäíûõ ìåõàíèçìîâ, ñâÿçàííûõ ñ ãèñòåðåçèñîì ìûøå÷íîãî ñî-
êðàùåíèÿ.  
 

8.3. АНАЛИЗ ОШИБОК ПОЗИЦИОНИРОВАНИЯ В ПРОИЗВОЛЬНЫХ  
ДВИЖЕНИЯХ ЧЕЛОВЕКА  

 

Âîñïðèÿòèå ïîëîæåíèÿ è äâèæåíèÿ (êèíåñòåçèÿ) ñâÿçàíî, ãëàâ-
íûì îáðàçîì,  ñ àôôåðåíòíûìè ñèãíàëàìè îò ìûøå÷íûõ âåðå-
òåí è ñóõîæèëüíûõ ðåöåïòîðîâ Ãîëüäæè, õîòÿ äëÿ âîñïðèÿòèÿ 
ïåðåìåùåíèé äèñòàëüíûõ ñåãìåíòîâ êîíå÷íîñòåé çàìåòíóþ ðîëü 
ìîãóò èãðàòü êîæíûå è ñóñòàâíûå àôôåðåíòíûå ñèãíàëû 
(McCloskey, 1978; Proske et al., 1988; Gandevia, 1996).  Ïðåäñòàâ-
ëåíèå î ïðåèìóùåñòâåííîé ðîëè âåðåòåí â ôîðìèðîâàíèè êèíå-
ñòåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè ñôîðìèðîâàëîñü, â îñíîâíîì, ïîñëå 
òîãî, êàê áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî âèáðàöèÿ ìûøöû èëè 
ñóõîæèëèÿ íåïîäâèæíîé êîíå÷íîñòè, ïðè êîòîðîé ïðåèìóùåñò-
âåííî âîçáóæäàþòñÿ àôôåðåíòû ãðóïïû Ià îò ìûøå÷íûõ âåðå-
òåí, âûçûâàåò èëëþçèþ äâèæåíèÿ è ïðèâîäèò ê îøèáî÷íîé 
îöåíêå ïîëîæåíèÿ (Goodwin et al., 1972).  Âîçíèêíîâåíèå îøè-
áîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îòñóòñòâóþò äðóãèå 
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ñåíñîðíûå ñèãíàëû, íàïðèìåð çðèòåëüíûå, ìîæåò áûòü ñâÿçàíî 
ñ íåêîòîðûìè îñîáåííîñòÿìè ðàáîòû ìûøå÷íûõ âåðåòåí. Êàê 
îòìå÷åíî â ãëàâå 4 (ñì. 4.2), èìïóëüñàöèè àôôåðåíòîâ îò ìû-
øå÷íûõ âåðåòåí  ïðèñóùè ãèñòåðåçèñíûå ñâîéñòâà, êîòîðûå, êàê 
ïîëàãàþò, â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ìîãóò áûòü îáóñëîâëåíû òèêñî-
òðîïèåé ìûøå÷íîé òêàíè (Lakie et al., 1984, Proske et al., 1993). 
Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ãèñòåðåçèñ  â àêòèâíîñòè ìû-
øå÷íûõ âåðåòåí “óñèëèâàåò” ïðîÿâëåíèå ñîáñòâåííî ìûøå÷íîãî 
ãèñòåðåçèñà â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà (Kostyukov, 1998).  

Â ýêñïåðèìåíòàõ íà ïàññèâíûõ ìûøöàõ ëîêòåâîãî ñóñòàâà 
÷åëîâåêà áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîñëå êîíäèöèîíèðóþùåãî ñãèáà-
íèÿ ñóñòàâíîé óãîë âîñïðèíèìàëñÿ ãîðàçäî áόëüøèì è îøèáêà 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ äîñòèãàëà 20° (Gregory et al., 1988b). Îøèáêè 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ ïîÿâëÿþòñÿ òàêæå ïîñëå ìîùíûõ ýêñöåíòðè-
÷åñêèõ ñîêðàùåíèé, ïðèâîäÿùèõ ê ïîâðåæäåíèþ ìûøå÷íîé 
òêàíè è ñîïóòñòâóþùåìó íàðóøåíèþ ïðîïðèîöåïöèè (Saxton et 
al., 1995; Brockett et al., 1997; Carson et al., 2002; Weerakkody et 
al., 2003). Íàðÿäó ñ ýòèì áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ýêñöåíòðè÷åñêèå 
ñîêðàùåíèÿ îáû÷íî íå ïðèâîäÿò ê íåïîñðåäñòâåííîìó ïîâðåæ-
äåíèþ èíòðàôóçàëüíûõ âîëîêîí â ñîñòàâå ìûøå÷íûõ  âåðåòåí 
(Gregory et al., 2004). 

Ìåëüíè÷óêîì è ñîàâò. (Mel’nichouk et al., 2007) áûëà ïðåä-
ïðèíÿòà ïîïûòêà ýêñïåðèìåíòàëüíîãî àíàëèçà ñèñòåìàòè÷åñêèõ 
îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â ëîêòåâîì ñóñòàâå ÷åëîâåêà (ðèñ. 
8.17). Âíà÷àëå èñïûòóåìûé ñ èñïîëüçîâàíèåì çðèòåëüíîãî êîí-
òðîëÿ âûïîëíÿë êîíäèöèîíèðóþùèå äâèæåíèÿ Ê1 èëè Ê2, ñî-
ñòîÿâøèå â ìåäëåííîì âûõîäå íà öåëåâîé óðîâåíü ñóñòàâíîãî 
óãëà, ñãèáàÿ èëè ðàçãèáàÿ ñóñòàâ. Çàòåì îí äîëæåí áûë “ïî ïà-
ìÿòè” âûéòè íà òî æå öåëåâîå çíà÷åíèå ñóñòàâíîãî óãëà, ñãèáàÿ 
ñóñòàâ â òåñòèðóþùåì äâèæåíèè Ò, êîòîðîå âûïîëíÿëîñü áåç 
çðèòåëüíîãî êîíòðîëÿ. Âñå äâèæåíèÿ ïðîèçâîäèëèñü â óñëîâèÿõ 
äåéñòâèÿ íåáîëüøîé ðàçãèáàþùåé íàãðóçêè, ñîñòàâëÿâøåé îêî-
ëî 3 Íì. Êîíäèöèîíèðóþùèå äâèæåíèÿ Ê1 è Ê2 íà÷èíàëèñü èç 
äâóõ ðàçëè÷íûõ èñõîäíûõ ïîëîæåíèé ïðåäïëå÷üÿ. Â ïåðâîì ñëó-
÷àå ñóñòàâíîé óãîë ñîîòâåòñòâîâàë ñîñòîÿíèþ ïîëíîãî ðàçãèáà-
íèÿ (0°), à âî âòîðîì ïðåäïëå÷üå ïðåäâàðèòåëüíî ñãèáàëîñü íà 
100° ïî îòíîøåíèþ ê ïëå÷ó. Îáùàÿ ôîðìà è âðåìåííûå ïàðà-
ìåòðû äâèæåíèé Ò è Ê1 áûëè ñõîäíûìè. Èñïûòóåìûé âûïîëíÿë 
ïî 10 ïîâòîðåíèé ñòàíäàðòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïîçèöèîíè-
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ðîâàíèÿ äëÿ êàæäîãî èç äâóõ òèïîâ êîíäèöèîíèðóþùèõ äâèæå-
íèé (ðèñ. 8.17, à). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðè âûïîëíåíèè òåñòè-
ðóþùèõ äâèæåíèé íàáëþäàëàñü òåíäåíöèÿ ïðåâûøåíèÿ öåëåâî-
ãî óðîâíÿ α0, íåçàâèñèìî îò èñõîäíîãî ïîëîæåíèÿ ïðè êîíäè-
öèîíèðîâàíèè. Ýòî ïðåâûøåíèå áûëî áîëåå çàìåòíûì äëÿ òåõ 
òåñòîâ, êîòîðûì ïðåäøåñòâîâàëè êîíäèöèîíèðóþùèå äâèæåíèÿ 
Ê2; ðàçëè÷èÿ ìåæäó îøèáêàìè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ áûëè ñòàòè-
ñòè÷åñêè çíà÷èìû (ðèñ. 8.18). Îøèáêè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â i—ì 
òåñòèðîâàíèè îïðåäåëÿëèñü êàê Ài = αi - α0; ïî 10 èäåíòè÷íûì 
òåñòàì âû÷èñëÿëè îñíîâíûå ñòàòèñòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ýòîé 
âåëè÷èíû: ñðåäíåå çíà÷åíèå è ñðåäíåå êâàäðàòè÷åñêîå îòêëîíå-
íèå (ðèñ. 8.18)   

Ðèñ. 8.17. Ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ 
ìîäåëü, èñïîëüçîâàííàÿ äëÿ 
àíàëèçà îøèáîê ïîçèöèîíèðî-
âàíèÿ (ïî Mel'nichouk et al., 
2007):  
à — îäèíî÷íàÿ ïðîáà ñîñòîÿëà èç 
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè êîíäèöèîíè-
ðóþùåãî (Ê1 èëè Ê2) è òåñòèðóþùå-
ãî (Ò) äâèæåíèé; êîíäèöèîíèðîâàíèå 
âûïîëíÿëîñü â óñëîâèÿõ çðèòåëüíîãî 
êîíòðîëÿ ïóòåì ñîâìåùåíèÿ íà ýê-
ðàíå ìîíèòîðà  òðàåêòîðèè äâèæå-
íèÿ ñ êîìàíäíûì ñèãíàëîì, öåëåâîé 
óðîâåíü α0 áûë ðàâåí 50°; â äâèæåíè-
ÿõ Ê1 öåëåâîé óðîâåíü äîñòèãàëñÿ 
ïóòåì ñãèáàíèÿ îò 0° (ñîñòîÿíèå 
ïîëíîãî ðàçãèáàíèÿ ñóñòàâà), â äâè-
æåíèÿõ Ê2  ïðîèçâîäèëîñü ðàçãèáà-
íèå ñóñòàâà èç ïîëîæåíèÿ 100°; â 

òåñòèðóþùåì äâèæåíèè èñïûòóåìûé âîñïðîèçâîäèë öåëåâîé óðîâåíü “âñëåïóþ”, çà-
ïîìèíàÿ åãî ïðè êîíäèöèîíèðîâàíèè; ïðîáû Ê1 — Ò è Ê2 — Ò ïîâòîðÿëèñü ïî 10 ðàç; 
á — òàêèå æå äâèãàòåëüíûå ïðîáû âûïîëíÿëèñü íà ôîíå âèáðàöèè ìûøö ëîêòåâîãî 
ñóñòàâà  ñ ÷àñòîòîé 100 Ãö è àìïëèòóäîé îêîëî 1 ìì; âèáðàöèÿ îòìå÷åíà òîëñòîé 
ëèíèåé    

 
Äëÿ ïðîâåðêè ïðåäïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî ðàçëè÷èÿ ìåæäó 

îøèáêàìè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ ñâÿçàíû ñ ðàçëè÷èåì â  ïðîïðèî-
öåïòèâíîé àêòèâíîñòè, êîòîðàÿ ôîðìèðóåòñÿ ïðè îòñëåæèâàíèè 
è çàïîìèíàíèè öåëåâîãî çíà÷åíèÿ ñóñòàâíîãî óãëà â õîäå âû-
ïîëíåíèÿ äâèæåíèé Ê1 è Ê2, áûëî îñóùåñòâëåíî âèáðàöèîííîå 
âîçäåéñòâèè íà m. biceps brachii (ðèñ. 8.17, á). Ïðè âèáðàöèè 
ìûøö âî âðåìÿ âûïîëíåíèÿ êîíäèöèîíèðóþùèõ è òåñòèðóþùèõ 
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äâèæåíèé ïåðåëåòû öåëåâîãî óðîâíÿ â òåñòàõ èìåëè òåíäåíöèþ 
ê ñíèæåíèþ. Äëÿ ñòàòèñòè÷åñêîãî àíàëèçà áûë ïðèìåíåí äâóõ-
ôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç, êîòîðûé ïîçâîëèë èññëåäî-
âàòü âëèÿíèå äâóõ ôàêòîðîâ: 1) òèïà êîíäèöèîíèðîâàíèÿ — Ê1, 
Ê2 è 2) îòñóòñòâèÿ èëè íàëè÷èÿ âèáðàöèè (ðèñ. 8.18). Àíàëèç 
ïðîäåìîíñòðèðîâàë ãëîáàëüíîå âëèÿíèå îáîèõ ôàêòîðîâ (F = 
31,227, ð < 0,001 äëÿ òèïà êîíäèöèîíèðîâàíèÿ; F = 69,066, ð < 
0,001 äëÿ ôàêòîðà âèáðàöèè); âçàèìîäåéñòâèå îáîèõ ôàêòîðîâ 
òàêæå áûëî ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûì (F = 12,180, ð < 0,001). 
Àíàëèç ñòàòèñòè÷åñêîé ñâÿçè ìåæäó ðàçëè÷íûìè ïàðàìè ïàðà-
ìåòðîâ  ïðîâîäèëè ñ ïðèìåíåíèåì t-òåñòà Ñòüþäåíòà äëÿ íåçà-
âèñèìûõ âûáîðîê. Ðàçëè÷èå ìåæäó ñðåäíèìè çíà÷åíèÿìè îøè-
áîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ ïîñëå Ê1 è Ê2 (ðèñ. 8.18) áûëî ñòàòèñòè-
÷åñêè çíà÷èìûì,  âèáðàöèÿ çàìåòíî ñíèæàëà îøèáêó ïîçèöèî-
íèðîâàíèÿ ïîñëå îáîèõ òèïîâ êîíäèöèîíèðîâàíèÿ. Êðîìå òîãî, 
ïðè âèáðàöèè íå áûëî ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûõ ðàçëè÷èé ìåæäó 
îøèáêàìè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â òåñòàõ, êîòîðûì ïðåäøåñòâîâàëè 
äâà òèïà êîíäèöèîíèðîâàíèÿ (Ê1â è Ê2 â íà ðèñ. 8.18). 

 
Ðèñ. 8.18. Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç 
îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ äëÿ ýêñ-
ïåðèìåíòà, ïðèâåäåííîãî íà ðèñ. 
8.17 (ïî Mel'nichouk et al., 2007). 

×åðíûå è ñåðûå ñòîëáèêè — îøèáêè 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â òåñòèðóþùèõ äâèæå-
íèÿõ, êîòîðûì ïðåäøåñòâîâàëè êîíäèöèî-
íèðóþùèå äâèæåíèÿ ñîîòâåòñòâåííî Ê1 è 
Ê2; çàøòðèõîâàííûå ñòîëáèêè îòðàæàþò 
îøèáêè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ ïðè èñïîëüçîâà-
íèè âèáðàöèè (Ê1â è Ê2 â); çâåçäî÷êàìè îò-
ìå÷åíî ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìîå ðàçëè÷èå 

óðîâíåé ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â òåñòàõ, ð < 0,001 
 

Õàðàêòåðíîå óìåíüøåíèå îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ íà-
áëþäàëè íå òîëüêî  ïðè èñïîëüçîâàíèè âèáðàöèè ìûøö â òå÷å-
íèå âñåé ñåññèè êîíäèöèîíèðîâàíèÿ — òåñòèðîâàíèÿ (ðèñ. 8.17, 
á), íî è ïðè ëîêàëüíîì ïðèëîæåíèè âèáðàöèè â ôàçå óäåðæàíèÿ 
öåëåâîãî óðîâíÿ ñóñòàâíîãî óãëà â êîíäèöèîíèðóþùåì äâèæå-
íèè. 

Â ðàìêàõ ñòàíäàðòíîãî ìåòîäà òåñòèðîâàíèÿ, ïðèâåäåííîãî 
íà ðèñ. 8.17, áûëè îïðåäåëåíû ñðåäíèå îøèáêè ïîçèöèîíèðîâà-
íèÿ â ãðóïïå èç 25 èñïûòóåìûõ, ðåçóëüòàòû ñòàòèñòè÷åñêîãî 
àíàëèçà ýòèõ âåëè÷èí ñóììèðîâàíû íà ðèñ 8.19. Îøèáêè ïîçè-
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öèîíèðîâàíèÿ áûëè çíà÷èòåëüíî ìåíüøå â òåñòèðóþùèõ äâèæå-
íèÿõ, âûïîëíÿåìûõ ïîñëå Ê1, ÷åì ïîñëå Ê2, ñîñòàâëÿÿ ñîîòâåò-
ñòâåííî 2,71 ± 0,3° è 10,92 ± 0,7°. Âèáðàöèÿ ïðèâîäèëà ê ñòàòè-
ñòè÷åñêè çíà÷èìîìó ñíèæåíèþ îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â 
òåñòàõ ñ îáîèìè òèïàìè êîíäèöèîíèðóþùèõ äâèæåíèé, è çà-
ìåòíî óìåíüøàëîñü ðàçëè÷èå ìåæäó íèìè. Äâóõôàêòîðíûé äèñ-
ïåðñèîííûé àíàëèç ïðèìåíÿëè äëÿ îïðåäåëåíèÿ ãëîáàëüíîãî 
âëèÿíèÿ äâóõ ìåæãðóïïîâûõ ôàêòîðîâ: 1) òèïà êîíäèöèîíè-
ðóþùåãî — Ê1, Ê2; 2) îòñóòñòâèÿ èëè íàëè÷èÿ âèáðàöèè. Áûëî 
ïðîäåìîíñòðèðîâàíî ãëîáàëüíîå âëèÿíèå îáîèõ ôàêòîðîâ (F = 
77,036, ð < 0,001 äëÿ ïåðâîãî ôàêòîðà; F = 89,734, ð < 0,001 äëÿ 
âòîðîãî); âçàèìîäåéñòâèå îáîèõ ôàêòîðîâ òàêæå áûëî çíà÷è-
òåëüíûì (F = 18,531, ð < 0,001). Ñ ïðèìåíåíèåì t-òåñòà Ñòüþäåí-
òà äëÿ íåçàâèñèìûõ ïåðåìåííûõ óñòàíîâëåíà âûñîêàÿ çíà÷è-
ìîñòü ðàçëè÷èé ñîîòâåòñòâóþùèõ ïàðàìåòðîâ (ðèñ. 8.19). Âèáðà-
öèÿ ïðèâîäèëà ê çàìåòíîìó óìåíüøåíèþ ðàçëè÷èÿ îøèáîê ïî-
çèöèîíèðîâàíèÿ â äâóõ òèïàõ êîíäèöèîíèðîâàíèÿ. 

 
Ðèñ. 8.19. Ñòàòèñòè÷åñêèé àíà-
ëèç ñðåäíèõ çíà÷åíèé îøèáîê 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â ãðóïïå èç 
25 èñïûòóåìûõ ïðè ñòàíäàðòíîé 
ïðîöåäóðå òåñòèðîâàíèÿ, ïðåä-
ñòàâëåííîé íà ðèñ. 8.17 (ïî 
Mel'nichouk et al., 2007).  

Ïðèâåäåíû ñðåäíèå îøèáêè ïîçè-
öèîíèðîâàíèÿ ïðè âûïîëíåíèè òåñòè-
ðóþùèõ äâèæåíèé, êîòîðûì ïðåäøå-
ñòâîâàëè äâà òèïà  êîíäèöèîíèðóþ-
ùèõ äâèæåíèé â îòñóòñòâèå (Ê1, Ê2) 
è íà ôîíå (Ê1â, Ê2 â) âèáðàöèè; îñ-

òàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, êàê íà ðèñ. 8.18 
 

Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû äàëè è ðàçãèáàòåëüíûå òåñòû, êîãäà 
óðîâåíü ïîçèöèîíèðîâàíèÿ äîñòèãàëñÿ ïîñëå ðàçãèáàíèÿ ñóñòà-
âà. Ñðàâíåíèå äâóõ ðàçëè÷íûõ òèïîâ òåñòèðóþùèõ äâèãàòåëüíûõ 
çàäà÷ ïðîäåìîíñòðèðîâàëî òåñíóþ ñâÿçü ìåæäó ñðåäíèìè îøèá-
êàìè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ äëÿ ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ 
êîíäèöèîíèðóþùèõ äâèæåíèé (ðèñ. 8.20). Äëÿ ñãèáàòåëüíîãî è 
ðàçãèáàòåëüíîãî òåñòèðóþùèõ äâèæåíèé (òðàåêòîðèè ïîêàçàíû 
ñîîòâåòñòâåííî â âåðõíåì è íèæíåì ðÿäàõ ðèñ. 8.20, à) àáñîëþò-
íûå çíà÷åíèÿ ñðåäíèõ îøèáîê áûëè âûøå  ïðè ïðîòèâîïîëîæ-
íûõ íàïðàâëåíèÿõ ïîäõîäà ê öåëåâîìó óðîâíþ ïîçèöèîíèðîâà-
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íèÿ â êîíäèöèîíèðóþùèõ è òåñòèðóþùèõ äâèæåíèÿõ (ðèñ. 8.20, 
á).  

Ðèñ. 8.20. Êîìáèíàöèè êîíäèöèî-
íèðóþùèõ è òåñòèðóþùèõ äâèæå-
íèé ñ ñîâïàäàþùèìè è ïðîòèâî-
ïîëîæíûìè íàïðàâëåíèÿìè äâè-
æåíèÿ ê öåëåâîìó óðîâíþ (α0 = 
50°) (ïî Mel'nichouk et al., 2007): 
à — òåñòû  ñ èñïîëüçîâàíèåì ñãèáàòåëü-
íîãî (Ò) è ðàçãèáàòåëüíîãî (Ò’) òèïîâ 
òåñòèðóþùåãî äâèæåíèÿ; á — ñòàòè-
ñòè÷åñêèé àíàëèç îøèáîê ïîçèöèîíèðî-
âàíèÿ; ÷åðíûå ñòîëáèêè — îøèáêè ïîçè-
öèîíèðîâàíèÿ ïðè ñîâïàäåíèè íàïðàâëå-
íèé êîíäèöèîíèðóþùåãî è òåñòèðóþùåãî 
äâèæåíèé, ñåðûå — ïðè ïðîòèâîïîëîæíî 
íàïðàâëåííûõ ïîäõîäàõ ê öåëåâîìó óðîâ-
íþ; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, 
êàê íà ðèñ. 8.17 è 8.18 
 
 
 
 
 
 

Îñíîâíûå ÷åðòû ôîðìèðîâàíèÿ îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ 
äëÿ öåëåâîãî óðîâíÿ 50°  (ðèñ. 8.17, 8.20), ïðîÿâëÿëèñü è äëÿ 
äðóãèõ öåëåâûõ óðîâíåé. Íà ðèñ. 8.21 ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû 
òåñòèðîâàíèÿ ñ âûõîäîì íà òðè ðàçëè÷íûõ öåëåâûõ óðîâíÿ ïî-
çèöèîíèðîâàíèÿ (ñóñòàâíûå óãëû 25°, 50° è 75°). Â ýòèõ ýêñïåðè-
ìåíòàõ èñêëþ÷àëîñü âîçìîæíîå îáó÷åíèå ïðè ïîâòîðåíèè èäåí-
òè÷íûõ äâèæåíèé, ò.ê. â ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïðîáàõ íàóãàä âûáè-
ðàëè èñõîäíîå ïîëîæåíèå (Ê1, Ê2) è îäèí èç òðåõ ðàçëè÷íûõ öå-
ëåâûõ óðîâíåé êîíäèöèîíèðóþùåãî äâèæåíèÿ. Äëÿ êàæäîãî èç 
öåëåâûõ óðîâíåé íàáëþäàëèñü ñõîäíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó îøèá-
êàìè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ; ïðè êîíäèöèîíèðîâàíèè Ê2 îøèáêè 
áûëè áîëüøå, ÷åì ïðè Ê1. Äëÿ êàæäîãî öåëåâîãî óðîâíÿ ðàçëè-
÷èÿ ìåæäó îøèáêàìè ïîçèöèîíèðîâàíèÿ äëÿ ðàçëè÷íûõ  íà-
÷àëüíûõ ïîëîæåíèé êîíå÷íîñòè (Ê1, Ê2) áûëè ñòàòèñòè÷åñêè 
çíà÷èìûìè (ðèñ. 8.21, á). Äëÿ êàæäîãî èç òðåõ öåëåâûõ óðîâíåé, 
ñðåäíèå çíà÷åíèÿ îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ áûëè áîëüøå ïî-
ñëå Ê2, ÷åì ïîñëå Ê1.  

Íàèáîëåå âåðîÿòíûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ òàêîå îáúÿñíåíèå ïðè-
âåäåííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ðåçóëüòàòîâ. Âî âðåìÿ âûïîëíåíèÿ 
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èñïûòóåìûìè äâóõ òèïîâ êîíäèöèîíèðóþùèõ äâèæåíèé (ñãèáà-
íèÿ èëè ðàçãèáàíèÿ ñóñòàâà ïðè äâèæåíèè ê öåëè) çàïîìèíàíèå 
öåëåâîãî óðîâíÿ ñóñòàâíîãî óãëà îñíîâûâàåòñÿ íà ñóùåñòâåííî 
ðàçëè÷íûõ àôôåðåíòíûõ ñèãíàëàõ îò ïðîïðèîöåïòîðîâ. 

 
Ðèñ. 8.21. Îøèáêè ïîçèöèî-
íèðîâàíèÿ ïðè âûïîëíåíèè 
ñãèáàòåëüíûõ òåñòèðóþùèõ 
äâèæåíèé ïîñëå äâóõ òèïîâ 
êîíäèöèîíèðîâàíèÿ íà òðåõ 
ðàçëè÷íûõ öåëåâûõ óðîâíÿõ 
ñóñòàâíîãî óãëà (ïî Mel'ni-
chouk et al., 2007): 
à — ðåãèñòðàöèÿ ïðîá êîíäèöèî-
íèðîâàíèÿ — òåñòèðîâàíèÿ; öåëå-
âûå óðîâíè è òèï êîíäèöèîíè-
ðóþùèõ äâèæåíèé çàäàâàëèñü 
ñëó÷àéíî; á — ñòàòèñòè÷åñêèé 
àíàëèç îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ; 
îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òàêèå æå, 
êàê íà ðèñ. 8.17 è 8.18 
 

 
 
 
 
 
 
 

Âåðåòåíà, ðàñïîëîæåííûå â ìûøöàõ-àãîíèñòàõ è àíòàãîíè-
ñòàõ, ðàññìàòðèâàþòñÿ â êà÷åñòâå îñíîâíîãî èñòî÷íèêà èíôîð-
ìàöèè î òåêóùåì çíà÷åíèè è âðåìåííÏõ èçìåíåíèÿõ ñóñòàâíîãî 
óãëà (ñì. îáçîðû: Hulliger, 1984; McCloskey, 1978; Prochazka, 
1986; Proske et al., 1992, 1993). Â ðåçóëüòàòå ïðèòîêà ýôôåðåíò-
íîé èìïóëüñàöèè ê ìûøöå àêòèâíîñòü âåðåòåí ìîæåò êàê ñíè-
æàòüñÿ, íàïðèìåð ïðè ïðåèìóùåñòâåííîì ñîêðàùåíèè ýêñòðà-
ôóçàëüíûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí, òàê è âîçðàñòàòü — â ñëó÷àå áîëåå 
èíòåíñèâíîãî ñîêðàùåíèÿ èíòðàôóçàëüíûõ âîëîêîí. Èçâåñòíî, 
÷òî íàèáîëåå ñòàáèëüíàÿ àêòèâàöèÿ âåðåòåí íàáëþäàåòñÿ ïðè 
îòíîñèòåëüíî ñëàáûõ ñîêðàùåíèÿõ ìóñêóëàòóðû. Â óñëîâèÿõ 
èçîìåòðèè, êîãäà íàïðÿæåíèå ñîñòàâëÿåò äî 10% ìàêñèìàëüíîãî 
ïðîèçâîëüíîãî ñîêðàùåíèÿ ìûøö, â àêòèâíîñòü âîâëåêàþòñÿ äî 
òðåõ ÷åòâåðòåé âñåõ âåðåòåí (Hulliger et al., 1982; Edin, Vallbo, 
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1990b). Êàê äèíàìè÷åñêèé, òàê è ñòàòè÷åñêèé êîìïîíåíòû ðàç-
ðÿäà âåðåòåíà òåñíî ñâÿçàíû ñ íàïðàâëåíèåì è ñêîðîñòüþ äâè-
æåíèÿ, íî ïðè ýòîì îáà ïàðàìåòðà ìîãóò çàìåòíî èçìåíÿòüñÿ â 
çàâèñèìîñòè îò óðîâíÿ ôóçèìîòîðíîé àêòèâíîñòè (Edin, Vallbo, 
1990a). Íàèáîëüøåå ðàçëè÷èå â ðàçðÿäàõ âåðåòåí â äâóõ çàäà÷àõ 
êîíäèöèîíèðîâàíèÿ äîëæíû îæèäàòüñÿ èìåííî â ôàçàõ äâèæå-
íèÿ,  êîãäà ôëåêñîðû àêòèâíî ñîêðàùàþòñÿ (Ê1) èëè ðàññëàá-
ëÿþòñÿ (Ê2). Ðàçãèáàþùàÿ íàãðóçêà, èñïîëüçîâàííàÿ â ýòèõ ýêñ-
ïåðèìåíòàõ, çàìåòíî ñíèæàëà àêòèâíîñòü ýêñòåíçîðíûõ ìûøö, 
ïðèâîäÿ ê ïàññèâíîìó èçìåíåíèþ èõ äëèíû. Ìûøå÷íûå âåðå-
òåíà êàê àêòèâíûõ, òàê è ïàññèâíûõ ìûøö ìîãóò ïðîÿâëÿòü õî-
ðîøî âûðàæåííûå ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ, îáóñëîâëåííûå 
ïðåäøåñòâóþùèì äâèæåíèåì è/èëè èçìåíåíèåì óðîâíÿ àêòèâà-
öèè ìûøöû (Gregory et al., 1988a, b; ×åðêàññêèé, Êîñòþêîâ, 
1990; Kostyukov, Cherkassky, 1992; 1997; Proske et al., 1992, 1993; 
Cherkassky, 1997), ïîýòîìó ïðè ôèêñàöèè öåëåâîãî çíà÷åíèÿ ñóñ-
òàâíîãî óãëà â äâèãàòåëüíûõ ïðîãðàììàõ Ê1 è Ê2 ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü ôîðìèðîâàíèå ðàçëè÷íûõ óðîâíåé ïðîïðèîöåïòèâíîé 
àêòèâíîñòè. 

 Äâà âèäà ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ ìîæíî çàðåãèñòðèðîâàòü 
èçîëèðîâàíî,  íàïðèìåð, â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ êîíòðîëÿ 
ìûøå÷íîé äëèíû íà ôîíå ôèêñèðîâàííîé ÷àñòîòû ôóçèìîòîð-
íîé ñòèìóëÿöèè, èëè, íàïðîòèâ, ïðè èçìåíåíèè èíòåíñèâíîñòè 
ôóçèìîòîðíîé ñòèìóëÿöèè è èçîìåòðè÷åñêîì ñîêðàùåíèè 
ìûøö (Kostyukov, Cherkassky, 1997). Âî âðåìÿ åñòåñòâåííûõ 
äâèæåíèé âçàèìîäåéñòâèå äâóõ òèïîâ ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ 
ìîæåò áûòü äîñòàòî÷íî ñëîæíûì è íåïðåäñêàçóåìûì. Êðîìå òî-
ãî, îñòàåòñÿ ìàëî èçó÷åííûì ìåõàíèçì öåíòðàëüíîãî âçàèìîäåé-
ñòâèÿ ïðîïðèîöåïòèâíûõ ñèãíàëîâ, ïîñòóïàþùèõ â ÖÍÑ îò 
ìûøö-àíòàãîíèñòîâ. Ïîêàçàíî, ÷òî ðàññëàáëåíèå èíòðàôóçàëü-
íûõ ìûøå÷íûõ âåðåòåí â ïðîöåññå óêîðî÷åíèÿ ìûøö ÿâëÿåòñÿ 
îäíèì èç âîçìîæíûõ èñòî÷íèêîâ  ôîðìèðîâàíèÿ ýôôåêòîâ ïî-
ñëåäåéñòâèÿ àêòèâíîñòè âåðåòåí, òîãäà êàê èõ àêòèâàöèÿ ìîæåò 
óñòðàíÿòü òàêóþ ðåàêöèþ (Emonet-Denand et al., 1985; Gregory et 
al., 1988b, 1998; Proske et al., 1993). Äâèãàòåëüíûå ýôôåêòû ïî-
ñëåäåéñòâèÿ ìîãóò áûòü îïðåäåëåíû â âèäå ðàçíîñòè óñòàíîâèâ-
øèõñÿ ÷àñòîò èìïóëüñàöèè âåðåòåíà ïðè ôèêñàöèè îäíîé è òîé 
æå äëèíû ìûøöû ïîñëå ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ äâèæå-
íèé óäëèíåíèÿ è óêîðî÷åíèÿ (×åðêàññêèé, Êîñòþêîâ, 1990; 
Cherkassky, 1997; Kostyukov, Cherkassky, 1992, 1997). Óñòàíîâëå-
íî, ÷òî ðàçíîñòü ÷àñòîò ìàêñèìàëüíà â ïàññèâíîì âåðåòåíå, ïî 
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ìåðå óâåëè÷åíèÿ èíòåíñèâíîñòè ôóçèìîòîðíîé àêòèâàöèè îíà 
óìåíüøàåòñÿ (Kostyukov, Cherkassky, 1997). 

Âîçìîæíóþ ðîëü ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ â àêòèâíîñòè 
ìûøå÷íûõ âåðåòåí äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ óñòîé÷èâûõ îøèáîê ïî-
çèöèîíèðîâàíèÿ ìîæíî òðàêòîâàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì. Ðàñ-
ñìîòðèì ñëó÷àé, êîãäà íàïðàâëåíèå òåñòèðóþùåãî äâèæåíèÿ 
ñîâïàäàåò ñ êîíäèöèîíèðóþùèì. Èñïûòóåìûå ïðèíèìàþò ðå-
øåíèå çàôèêñèðîâàòü öåëåâîå çíà÷åíèå ñóñòàâíîãî óãëà â òåñòè-
ðóþùåì äâèæåíèè, îñíîâûâàÿñü íà áëèçêîì ñõîäñòâå ïðîïðèî-
öåïòèâíûõ ñèãíàëîâ â ýòèõ äâèæåíèÿõ, ïîýòîìó îøèáêè ïîçè-
öèîíèðîâàíèÿ ìîãóò áûòü íåáîëüøèìè. Ïðè ïðîòèâîïîëîæíî 
íàïðàâëåííûõ äâèæåíèÿõ ê öåëè ïðîïðèîöåïòèâíûå ñèãíàëû 
áóäóò íåèçáåæíî îòëè÷àòüñÿ. Ïî-âèäèìîìó, ïðîïðèîöåïòèâíûé 
ñèãíàë, ñôîðìèðîâàííûé ïðè ðàçãèáàíèè â ëîêòåâîì ñóñòàâå â 
êîíäèöèîíèðóþùèõ äâèæåíèÿõ Ê2, ñîîòâåòñòâóåò áîëüøåìó ñóñ-
òàâíîìó óãëó è âî âðåìÿ ïîñëåäóþùåãî òåñòèðóþùåãî äâèæåíèÿ 
èñïûòóåìûé äîëæåí äîïîëíèòåëüíî ñîãíóòü ñóñòàâ, ÷òîáû äîñ-
òè÷ü òîãî æå óðîâíÿ àôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè.  

Ïðè âèáðàöèè àôôåðåíòû îò ìûøå÷íûõ âåðåòåí íåàêòèâ-
íîé ìûøöû âîçáóæäàþòñÿ î÷åíü ýôôåêòèâíî, ñ ÷åòêîé ïðèâÿç-
êîé ê âèáðàöèîííîìó öèêëó. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäîâ ìèêðî-
íåéðîãðàôèè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïåðâè÷íûå îêîí÷àíèÿ áîëåå 
÷óâñòâèòåëüíû ê âèáðàöèè, ÷åì âòîðè÷íûå (Burke et al., 1976). 
Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî âûíóæäåííàÿ ïðèâÿçêà ðàçðÿäîâ â âåðå-
òåííûõ îêîí÷àíèÿõ ê öèêëàì âèáðàöèè ìîæåò ñíèæàòü èõ ðåàê-
òèâíîñòü âî âðåìÿ äâèæåíèÿ, óìåíüøàÿ âîçäåéñòâèå íà îøèáêè 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ. Íî ýòî ïðåäïîëîæåíèå òðåáóåò äàëüíåéøåãî 
ýêñïåðèìåíòàëüíîãî àíàëèçà. Åñëè ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îøèáêè 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ îáóñëîâëåíû ýôôåêòîì ìåõàíè÷åñêîãî ðàñ-
ñëàáëåíèÿ èíòðàôóçàëüíûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí â óêîðà÷èâàþ-
ùèõñÿ ìûøöàõ (Gregory, 1988b, 1998; Proske et al., 1993), òî 
óìåíüøåíèå ýòèõ îøèáîê ïðè âèáðàöèè ìîæíî îáúÿñíèòü ðåô-
ëåêòîðíîé àêòèâàöèåé ôóçèìîòîðíûõ âõîäîâ (Morgan et al., 
1991). Ïîñêîëüêó äîïîëíèòåëüíàÿ àêòèâàöèÿ ñòàòè÷åñêèõ γ-
àêñîíîâ óìåíüøàåò ýôôåêòû ïîñëåäåéñòâèÿ â àêòèâíîñòè âåðå-
òåí (Kostyukov, Cherkassky, 1997), òî ôóçèìîòîðíûå ðåôëåêñû 
âîçìîæíî òàêæå ÿâëÿþòñÿ îäíîé èç ïðè÷èí  ñíèæåíèÿ îøèáîê 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ ïîä âîçäåéñòâèåì âèáðàöèè. 

Âèáðàöèÿ âûçûâàåò èëëþçèþ äâèæåíèÿ è ïîëîæåíèÿ â ñóñ-
òàâå, ïðè ýòîì âîçíèêàåò îùóùåíèå, ÷òî ìûøöû, ê êîòîðûì 
ïðèëîæåíî  âèáðàöèîííîå âîçäåéñòâèå, íåñêîëüêî ðàñòÿíóòû 
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(McCloskey, 1973). Ñëåäîâàòåëüíî, ìîùíàÿ èñêóññòâåííàÿ àêòè-
âàöèÿ ìûøå÷íûõ âåðåòåí äîëæíà ïðåèìóùåñòâåííî óõóäøàòü 
ïðîïðèîöåïòèâíóþ èçáèðàòåëüíîñòü, âîïðåêè íåêîòîðîìó ïàðà-
äîêñàëüíîìó óìåíüøåíèþ îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ. Âîïðåêè 
î÷åâèäíîìó èçìåíåíèþ ïðîïðèîöåïòèâíûõ ñèãíàëîâ ïðè âèáðà-
öèè, îíè âñå æå îáåñïå÷èâàþò èíôîðìàöèþ î ðåàëüíîì ïîëî-
æåíèè ñóñòàâà, õîòÿ è íåñêîëüêî  èñêàæåííóþ. Ïðè çðèòåëüíîì 
êîíòðîëå, êàê ýòî ïðîèñõîäèëî â êîíäèöèîíèðóþùèõ äâèæåíè-
ÿõ, èñïûòóåìûé, âåðîÿòíî, ìîã áûñòðî èçìåíèòü âîñïðèÿòèå ïî-
ëîæåíèÿ ïðè âèáðàöèè ìûøö ïðåäïëå÷üÿ, ïîýòîìó âîñïðîèçâå-
äåíèå çàïîìíåííîãî ïîëîæåíèÿ ïðè ïîçèöèîíèðîâàíèè áåç çðè-
òåëüíîãî êîíòðîëÿ áûëî áîëåå óñïåøíûì. Ýòîò âûâîä òðåáóåò 
äàëüíåéøåãî àíàëèçà.  

Îáùåïðèíÿòûì ÿâëÿåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî àêòèâ-
íîñòü ìûøå÷íûõ âåðåòåí, ðàñïîëîæåííûõ â ìûøöàõ-àãîíèñòàõ 
è  àíòàãîíèñòàõ, èãðàåò íàèáîëåå âàæíóþ  ðîëü â êèíåñòåçèè 
(McCloskey, 1978, 1981; Capaday, Cooke, 1981; Houk et al., 1981; 
Gilhodes et al., 1986; Taylor, McCloskey, 1992). Îáíàðóæåííîå 
óìåíüøåíèå îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ ïðè âèáðàöèè ôëåêñî-
ðîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî âåðåòåíà ýòèõ ìûøö, íåñîìíåííî, ïðèíè-
ìàþò ó÷àñòèå â ýòîì ïðîöåññå. Íåëüçÿ òàêæå èñêëþ÷èòü âàæíóþ 
ðîëü â ôîðìèðîâàíèè îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ è âåðåòåí ïàñ-
ñèâíûõ ìûøö-àíòàãîíèñòîâ. Àêòèâíîñòü ìûøå÷íûõ âåðåòåí â 
ôàçå ñòàòè÷åñêîãî óäåðæàíèÿ ïîëîæåíèÿ â äâèæåíèÿõ êîíäè-
öèîíèðîâàíèÿ ìîæåò áûòü îäíèì èç âåðîÿòíûõ èñòî÷íèêîâ 
îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ, îäíàêî ïðè ýòîì íåëüçÿ èñêëþ÷èòü  
âëèÿíèÿ ïðîïðèîöåïòèâíîé èíôîðìàöèÿ î ñêîðîñòè è äëèòåëü-
íîñòè äâèæåíèÿ ê öåëè. 
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Â ìîíîãðàôèè ðàññìîòðåíû âîïðîñû, ïîñâÿùåííûå ôåíîìåíî-
ëîãè÷åñêîìó àíàëèçó íåëèíåéíîé äèíàìèêè äâèãàòåëüíîé ñèñ-
òåìû ìëåêîïèòàþùèõ. Îïðåäåëåíû íåêîòîðûå èç íåëèíåéíûõ 
ñâîéñòâ ìûøö è àôôåðåíòîâ, èäóùèõ îò ìûøå÷íûõ âåðåòåí. Â 
ýêñïåðèìåíòàõ íà äåöåðåáðèðîâàííûõ æèâîòíûõ èçó÷åíû íåëè-
íåéíûå ñâîéñòâà ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà, ïðîàíàëèçèðîâàíû 
êîðêîâî-âûçâàííûå äâèãàòåëüíûå ðåàêöèè íåíàðêîòèçèðîâàííûõ 
æèâîòíûõ, èññëåäîâàíû ïðîñòåéøèå äâèæåíèÿ ïåðåõîäà ìåæäó 
ñîñòîÿíèÿìè ðàâíîâåñèÿ â ëîêòåâîì ñóñòàâå ÷åëîâåêà. Åñòåñò-
âåííî, ýòè ðàáîòû ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê îòäåëüíûå ôðàã-
ìåíòû â èäåíòèôèêàöèè äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ñèñòåìû óïðàâ-
ëåíèÿ ïðîèçâîëüíûìè äâèæåíèÿìè ó ìëåêîïèòàþùèõ.   

Èçó÷åíèå ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû 
ïðè ñòóïåí÷àòîì èçìåíåíèè âíåøíåé íàãðóçêè èëè ÷àñòîòû 
ñòèìóëÿöèè ýôôåðåíòîâ äàëî âîçìîæíîñòü óñòàíîâèòü, ÷òî äèíà-
ìè÷åñêèå ñâîéñòâà ìûøöû â áîëüøåé ìåðå îïðåäåëÿþòñÿ íà-
ïðàâëåíèåì èçìåíåíèÿ äëèíû, à íå âèäîì âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ, 
âûçâàâøåãî äâèæåíèå. Íà îñíîâàíèè êîëè÷åñòâåííîãî àíàëèçà 
ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ â áûñòðûõ è ìåäëåííûõ ìûøöàõ óñòàíîâ-
ëåíî, ÷òî íåëèíåéíûå ýôôåêòû ìûøå÷íîé äèíàìèêè ïðîÿâëÿ-
þòñÿ â âèäå èçìåíåíèÿ ïîñòîÿííûõ âðåìåíè è âåñîâîãî ñîîòíî-
øåíèÿ êîìïîíåíòîâ ïðè èçìåíåíèÿõ àìïëèòóäû è íàïðàâëåíèÿ 
âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ. Ïðè ïåðåõîäå îò óêîðî÷åíèÿ ê óäëèíåíèþ 
ìûøöû ýòè ïàðàìåòðû èçìåíÿþòñÿ ñêà÷êîîáðàçíî, à ïî ìåðå 
ðîñòà àáñîëþòíîé âåëè÷èíû àìïëèòóäû âõîäíîãî âîçäåéñòâèÿ 
îíè äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíû, ïî êðàéíå ìåðå â îáëàñòè íåáîëüøèõ 
àìïëèòóä äâèæåíèÿ. Íåçàâèñèìî îò ïðè÷èíû, âûçâàâøåé äâè-
æåíèå, ò. å. èçìåíåíèé íàãðóçêè èëè ÷àñòîòû ñòèìóëÿöèè ýôôå-
ðåíòîâ, óêîðî÷åíèå ìûøöû âñåãäà áîëåå ìåäëåííîå, ÷åì óäëè-
íåíèå. Ìîæíî âûñêàçàòü ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ñ ïîçèöèè ñîâðå-
ìåííûõ òåîðèé ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ îáíàðóæåííîå íåïîñòî-
ÿíñòâî äèíàìè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ìûøöû îáóñëîâëåíî çàâè-
ñèìîñòüþ ñêîðîñòè áèîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé, îïðåäåëÿþùèõ îá-
ðàçîâàíèå è ðàçðûâ ïîïåðå÷íûõ ñâÿçåé ìåæäó àêòèíîâûìè è 
ìèîçèíîâûìè ìèîôèëàìåíòàìè, îò íàïðàâëåíèÿ è ñêîðîñòè 
äâèæåíèÿ. Êðîìå òîãî, ýòè ïðîöåññû ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ 
àñèììåòðèåé â ñêîðîñòè âûõîäà èç ñàðêîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòè-
êóëóìà èîíîâ êàëüöèÿ ïðè ðàçíîíàïðàâëåííûõ äåôîðìàöèÿõ 
ìûøå÷íîãî âîëîêíà (Ridgway et al., 1983). Êàê èçâåñòíî, èíòåí-
ñèâíîñòü ìåõàíîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ñîêðàùåíèÿ òåñíî ñâÿçà-
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íà ñ êîíöåíòðàöèåé Cà+2 â ñàðêîïëàçìå (Ebashi, Endo, 1968; 
Huxley, 1974; Weber, Murray, 1973). 

Îäíèì èç âàæíåéøèõ íåëèíåéíûõ ñâîéñòâ ìûøå÷íîãî ñî-
êðàùåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ãèñòåðåçèñ, êîòîðûé ìîæíî çàðåãèñòðèðîâàòü 
ïðè öèêëè÷åñêèõ èçìåíåíèÿõ äëèíû èëè âíåøíåé íàãðóçêè. Ïî-
ñêîëüêó ãèñòåðåçèñ ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè ñêîëü óãîäíî íèçêîé ñêîðî-
ñòè äâèæåíèÿ è îáëàäàåò õîðîøî âûðàæåííûìè ýôôåêòàìè ïî-
ñëåäåéñòâèÿ, òî îí ïî ñóòè îòðàæàåò íåëèíåéíóþ ñòàòèêó ìû-
øå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ. Ïîñëå ïðåäøåñòâóþùåãî óäëèíåíèÿ èëè 
óêîðî÷åíèÿ ìûøöû è ôèêñàöèè äëèíû íà îäíîì è òîì æå óðîâ-
íå ðåãèñòðèðóåòñÿ óñòîé÷èâîå ïðèðàùåíèå ñèëû â ïåðâîì ñëó÷àå 
è äåôèöèò âî âòîðîì, åñëè ñðàâíèâàòü èõ ñ èçîìåòðè÷åñêèì òå-
òàíóñîì. Â èçîòîíè÷åñêèõ óñëîâèÿõ íàãðóæåíèÿ ìûøöû òàêæå 
óñòàíàâëèâàþòñÿ äâà ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ, êîòîðûå çàâèñÿò îò 
íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ. Ïîñëå óêîðî÷åíèÿ ìûøöû åå ðàâíîâåñ-
íàÿ äëèíà âñåãäà áоëüøå, ÷åì ïîñëå óäëèíåíèÿ. 

Òåîðåòè÷åñêèé àíàëèç òðàåêòîðèé äâèæåíèÿ àêòèâíîé 
ìûøöû áûë ïðîâåäåí ñ èñïîëüçîâàíèåì óïðîùàþùåãî ïðåäïî-
ëîæåíèÿ î íåçàâèñèìîñòè äèíàìè÷åñêèõ è ñòàòè÷åñêèõ ñâîéñòâ 
ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ. Ïðåäëîæåíà ìîäåëü ìûøå÷íîé äèíà-
ìèêè, ñîñòîÿùàÿ èç äâóõ ïîñëåäîâàòåëüíî ñîåäèíåííûõ çâåíüåâ 
— íåëèíåéíîãî ñòàòè÷åñêîãî, â êîòîðîì ó÷òåí ãèñòåðåçèñ àêòèâ-
íîé ìûøöû, è ëèíåéíîãî äèíàìè÷åñêîãî, îòâå÷àþùåãî äâóõ-
êîìïîíåíòíîé ñòðóêòóðå ïåðåõîäíûõ ïðîöåññîâ è, ñëåäîâàòåëü-
íî, ñîâïàäàþùåãî ñ êëàññè÷åñêîé âÿçêîóïðóãîé ìîäåëüþ ìûø-
öû. Êëàññ íåëèíåéíûõ äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì, õàðàêòåðèçóþùèõ-
ñÿ íåëèíåéíîé ñòàòèêîé è ëèíåéíîé äèíàìèêîé, äîïóñêàåò àíà-
ëèòè÷åñêîå îïèñàíèå ðåàêöèé íà ïðîèçâîëüíûå âõîäíûå âîçäåé-
ñòâèÿ. Ñ ïðèìåíåíèåì ìîäåëè áûëà ïîëó÷åíà  âûñîêîêà÷åñòâåí-
íàÿ òåîðåòè÷åñêàÿ àïïðîêñèìàöèÿ ñåìåéñòâà ðåàëüíûõ òðàåêòî-
ðèé óêîðî÷åíèÿ àêòèâíîé ìûøöû, âûçâàííûõ òðàïåöèåâèäíîé 
ðàçãðóçêîé ñ ðàçëè÷íûì âðåìåíåì äëèòåëüíîñòè ïåðåäíåãî 
ôðîíòà. Â òî æå âðåìÿ â ïðîöåññå óäëèíåíèÿ àêòèâíîé ìûøöû 
óäîâëåòâîðèòåëüíàÿ òåîðåòè÷åñêàÿ àïïðîêñèìàöèÿ òðàåêòîðèé 
âîçìîæíà òîëüêî ïðè äîñòàòî÷íî ìåäëåííîì óâåëè÷åíèè íàãðóç-
êè. Óäëèíåíèå ìûøöû ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äîñòàòî÷íî ñëîæíûé, 
à ÷àñòî è íåïðåäñêàçóåìûé ïðîöåññ. Ïî-âèäèìîìó, ýòî îáóñëîâ-
ëåíî ñëîæíûì âçàèìîäåéñòâèåì ôàêòîðîâ, ïðèâîäÿùèõ, ñ îäíîé 
ñòîðîíû ê ãèñòåðåçèñíîìó ïîâûøåíèþ ýôôåêòèâíîñòè ãåíåðà-
öèè ñèëû, à ñ äðóãîé — ê åå ïàäåíèþ, â ÷àñòíîñòè, â ðåçóëüòàòå 
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âîçìîæíîãî ðàçðûâà ÷àñòè ïîïåðå÷íûõ ìîñòèêîâ è âûõîäà èç 
çàöåïëåíèÿ àêòèíîâûõ è ìèîçèíîâûõ ìèîôèëàìåíòîâ.       

Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò àíàëèç âîçìîæíûõ ïðè÷èí, 
ëåæàùèõ â îñíîâå ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ. Èõ òðàêòîâêà îáû÷-
íî ñâîäèòñÿ ê äâóì îñíîâíûì ãèïîòåçàì: 1) ïðè ðàñòÿæåíèè 
ìûøå÷íîãî âîëîêíà óâåëè÷èâàåòñÿ, à ïðè óêîðî÷åíèè — óìåíü-
øàåòñÿ êîíöåíòðàöèÿ èîíîâ êàëüöèÿ â ñàðêîïëàçìå, ÷òî äîëæíî 
ñîîòâåòñòâóþùèì îáðàçîì ìîäèôèöèðîâàòü ýôôåêòèâíîñòü îá-
ðàçîâàíèÿ ïîïåðå÷íûõ ìîñòèêîâ (Stephenson, Wendt, 1984); 2) 
ðàñòÿæåíèå äîëæíî âûçûâàòü äîáàâêó ñèëû óïðóãîé äåôîðìàöèè 
çàìêíóòûõ ìîñòèêîâ (Huxley, 1974; Äåùåðåâñêèé, 1977), ÷åì, â 
÷àñòíîñòè, òðàäèöèîííî îáúÿñíÿþò îáëàñòü êîðîòêîäèàïàçîííîé 
æåñòêîñòè ìûøöû (Ràñê, Westbury,  1974). Îòìåòèì, ÷òî ýòè ãè-
ïîòåçû ïîëó÷èëè ðÿä ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïîäòâåðæäåíèé 
(Ridgway et àl., 1983; Stephenson, Wendt, 1984). 

Ïî-âèäèìîìó, ìûøå÷íûé ãèñòåðåçèñ ìîæåò áûòü ñâÿçàí ñ 
çàâèñèìîñòüþ ñêîðîñòè è/èëè èíòåíñèâíîñòè ìåõàíîõèìè÷åñêèõ 
ïðîöåññîâ îò íàïðàâëåíèÿ èçìåíåíèÿ äëèíû ìûøöû. Ðàññìîò-
ðèì îäíó èç âîçìîæíûõ ãèïîòåç, êîòîðûå ìîãëè áû îáúÿñíèòü 
ôîðìèðîâàíèå ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ â àêòèâíîé ìûøöå. 
Ïðåäïîëîæèì, ÷òî èçìåíåíèå ìûøå÷íîé äëèíû ïîä äåéñòâèåì 
âíåøíåé íàãðóçêè âûçûâàåò ÷èñòî ìåõàíè÷åñêîå âîçäåéñòâèå íà 
òðîïîíèí-òðîïîìèîçèíîâûé êîìïëåêñ (ÒÒÊ), êîòîðûé, êàê èç-
âåñòíî, èãðàåò âàæíóþ ðîëü â ðåãóëÿöèè ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ 
(Weber, Murray, 1973; Äåùåðåâñêèé, 1977). Åñëè äîïóñòèòü, ÷òî 
ìåõàíè÷åñêàÿ ïîäàòëèâîñòü ó àêòèíîâîé ñïèðàëè âûøå, ÷åì ó 
ÒÒÊ, òî óâåëè÷åíèå ðàñòÿãèâàþùåãî óñèëèÿ äîëæíî âûçâàòü ïå-
ðåìåùåíèå ÒÒÊ âãëóáü äâîéíîé àêòèíîâîé ñïèðàëè, äîïîëíè-
òåëüíî ê òîìó, êîòîðîå âîçíèêàåò â èçîìåòðè÷åñêèõ óñëîâèÿõ. Â 
ðåçóëüòàòå ïîâûñèòñÿ ýôôåêòèâíîñòü îáðàçîâàíèÿ ïîïåðå÷íûõ 
ñâÿçåé ìåæäó äâóìÿ òèïàìè ìèîôèëàìåíòîâ, ÷òî ïðèâåäåò ê 
ñäâèãó õàðàêòåðèñòèê äëèíà — ñèëà â îáëàñòü ìåíüøèõ çíà÷åíèé 
äëèíû. Âî âðåìÿ ðàçãðóçêè íà ôîíå óêîðî÷åíèÿ ìûøöû áóäåò 
ïðîèñõîäèòü ïðîòèâîïîëîæíûé ïðîöåññ, ò.å. âûõîä ÒÒÊ èç àê-
òèíà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ïîÿâèòñÿ äîïîëíèòåëüíîå ñòåðè÷åñêîå 
áëîêèðîâàíèå ìèîçèí-ñâÿçûâàþùèõ öåíòðîâ. 

Íåîäíîçíà÷íîñòü óñòàíîâëåíèÿ ðàâíîâåñíîé äëèíû ìûøöû 
ñâèäåòåëüñòâóåò î íåïðèåìëåìîñòè òàê íàçûâàåìîé ïðóæèííîé 
ìîäåëè ìûøöû, êîòîðàÿ, â ÷àñòíîñòè, áûëà èñïîëüçîâàíà â ãè-
ïîòåçû î ðàâíîâåñíîé òî÷êå (Feldman, 1966a, b; Bizzi et al., 1978, 
1982; Stein, 1982). Ôàêòè÷åñêè ýòó íåîäíîçíà÷íîñòü ñëåäóåò ðàñ-
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ñìàòðèâàòü êàê íåêîòîðóþ ñòàòè÷åñêóþ îøèáêó, ïðèñóùóþ 
ìûøöå êàê îáúåêòó óïðàâëåíèÿ äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû. Îäíàêî 
íàðÿäó ñ íåãàòèâíûì âëèÿíèåì íà êà÷åñòâî êîíòðîëÿ äâèæåíèÿ 
ìûøå÷íûé ãèñòåðåçèñ îáëàäàåò ðÿäîì òàêèõ ñâîéñòâ, êîòîðûå, 
íåñîìíåííî, ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïîëåçíûå äëÿ ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû â öåëîì. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî 
ãèñòåðåçèñíûé ïðèðîñò ñèëû ìûøöû â êà÷åñòâåííîì îòíîøåíèè 
íå îòëè÷àåòñÿ îò åå ðåàêöèè â óñëîâèÿõ ñòðå÷-ðåôëåêñà. Ñ ýòîé 
òî÷êè çðåíèÿ ãèñòåðåçèñ ôîðìàëüíî ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê 
ðåçóëüòàò äåéñòâèÿ îòðèöàòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè ïî äëèíå, ïî-
ýòîìó ãèñòåðåçèñíóþ ðåàêöèþ àêòèâíîé ìûøöû íà ðàñòÿæåíèå 
èíîãäà íàçûâàþò ïñåâäîñòðå÷-ðåôëåêñîì (Stein, 1974). Ìûøå÷-
íûé ãèñòåðåçèñ ñîçäàåò ýôôåêò ôàçîâîãî îïåðåæåíèÿ è, òàêèì 
îáðàçîì, ïðè îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ îí ìîæåò ïîâûøàòü áûñò-
ðîòó è óñòîé÷èâîñòü äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé. Ýòî òåì áîëåå âàæ-
íî, åñëè ó÷åñòü, ÷òî ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû áåçûíåðöèîííû, 
ò.å. îíè âîçíèêàþò ïðàêòè÷åñêè ìãíîâåííî â îòâåò íà âíåøíåå 
ñèëîâîå âîçìóùåíèå, òîãäà êàê ñõîäíûé îòâåò ñèñòåìû còðå÷-
ðåôëåêcà íåèçáåæíî çàïàçäûâàåò èç-çà çàäåðæêè ôîðìèðîâàíèÿ 
ïðîïðèîöåïòèâíîãî ñèãíàëà è åãî ïðåîáðàçîâàíèÿ öåíòðàëüíû-
ìè íåéðîíàìè. Êðîìå òîãî, óñòîé÷èâîñòü ìûøöû êàê äèíàìè÷å-
ñêîé ñèñòåìû ïîâûøàåòñÿ â óñëîâèÿõ åå íåïðåðûâíîé àêòèâà-
öèè, ýòîò ðåæèì íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûé äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ 
ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ.  

Åùå îäíî ÷ðåçâû÷àéíî âàæíîå ñâîéñòâî ìûøå÷íîãî ãèñòå-
ðåçèñà ñîñòîèò â ñòàáèëèçàöèè äëèíû ìûøöû ïðè äåéñòâèè 
öèêëè÷åñêèõ íàãðóçîê, êîòîðûå äîñòàòî÷íî ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ â 
ðåàëüíîé æèçíåäåÿòåëüíîñòè îðãàíèçìà. Åñëè áû äèíàìèêà 
ìûøöû áûëà ëèíåéíîé, íàïðèìåð, â ñîîòâåòñòâèè ñ âÿçêîóïðó-
ãîé ìîäåëüþ ìûøöû (Talbot, Gessner, 1973), òî ïðè ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ öèêëè÷åñêèõ èçìåíåíèÿõ íàãðóçêè ñëåäîâàëî áû îæè-
äàòü ñóììàöèè îòäåëüíûõ äâèãàòåëüíûõ ðåàêöèé, ïðèâîäÿùåé ê 
÷ðåçìåðíîìó óäëèíåíèþ èëè óêîðî÷åíèþ ìûøöû. Îäíàêî ýòîãî 
íå ïðîèñõîäèò èìåííî èç-çà âëèÿíèÿ ãèñòåðåçèñà, êîòîðûé â 
äàííîì ñëó÷àå âûçûâàåò ïîëåçíîå íàðóøåíèå ïðèíöèïà ëèíåé-
íîé ñóïåðïîçèöèè. Òàêèì îáðàçîì, ìûøå÷íûé ãèñòåðåçèñ îêà-
çûâàåò ñòàáèëèçèðóþùåå âîçäåéñòâèå íà äèíàìèêó äâèæåíèé. 

Îñîáàÿ ðîëü â ðåàëèçàöèè äâèãàòåëüíîé ôóíêöèè ïðèíàä-
ëåæèò àñèììåòðè÷íîìó õàðàêòåðó ðåàêöèé ìûøöû íà ïîâûøå-
íèå è ñíèæåíèå óðîâíÿ ïîñòóïàþùåé ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè. 
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Â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ ïîñòîÿííîé íàãðóçêè ìûøöà íà÷èíàåò 
î÷åíü áûñòðî óêîðà÷èâàòüñÿ ïðè óâåëè÷åíèè ÷àñòîòû ñòèìóëÿ-
öèè ýôôåðåíòîâ; óìåíüøåíèå ÷àñòîòû âíà÷àëå ïðèâîäèò ê ïðî-
äîëæèòåëüíîé ñòàáèëèçàöèè äëèíû ìûøöû è åå ðàñòÿæåíèå íà-
÷èíàåòñÿ ëèøü ïîñëå çíà÷èòåëüíîãî ñíèæåíèÿ ÷àñòîòû. Â ïåð-
âîì ñëó÷àå êîðîòêàÿ çàäåðæêà îáåñïå÷èâàåò áûñòðîòó äâèãàòåëü-
íîé ðåàêöèè â îòâåò íà öåíòðàëüíóþ êîìàíäó, à âî âòîðîì â 
äåéñòâèå âñòóïàåò áîëåå ýôôåêòèâíûé ìåõàíèçì ïîääåðæàíèÿ 
ñòàöèîíàðíîé äëèíû ïîñëå àêòèâíîãî óêîðî÷åíèÿ ìûøöû. Äëè-
íà ìûøöû ôèêñèðóåòñÿ â äîâîëüíî øèðîêîì äèàïàçîíå ñïàäà 
èíòåíñèâíîñòè ýôôåðåíòíîé àêòèâíîñòè è ýòîò ïðîöåññ, âîç-
ìîæíî, èãðàåò âàæíóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè äèíàìè÷åñêèõ 
êîìïîíåíòîâ â öåíòðàëüíûõ äâèãàòåëüíûõ êîìàíäàõ. Òàêîé ìå-
õàíèçì ôèêñàöèè ìûøå÷íîé äëèíû ìîæåò áûòü òåñíî ñâÿçàí ñ 
àäàïòàöèîííûìè ïðîöåññàìè ñíèæåíèÿ ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè  
ìîòîíåéðîíîâ. 

Èìïóëüñíàÿ àêòèâíîñòü, ïîñòóïàþùàÿ â ÖÍÑ îò ìûøå÷-
íûõ âåðåòåí, ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ èñòî÷íèêîâ èíôîðìà-
öèè î òåêóùåì ìåõàíè÷åñêîì ñîñòîÿíèè ìûøöû. Âàæíûìè 
ñòðóêòóðíûìè ýëåìåíòàìè ýòîãî òèïà ïðîïðèîöåïòîðîâ ÿâëÿþò-
ñÿ èíòðàôóçàëüíûå ìûøå÷íûå âîëîêíà, êîòîðûå ïî ìåõàíè÷å-
ñêèì ñâîéñòâàì ïîäîáíû ýêñòðàôóçàëüíûì âîëîêíàì, ñîñòàâ-
ëÿþùèì îñíîâíóþ ÷àñòü ìûøå÷íîé ìàññû. Â ñî÷åòàíèè ñ âíóò-
ðèìûøå÷íîé ëîêàëèçàöèåé âåðåòåí ýòî ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî 
îñîáåííîñòè ìåõàíè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â ìûøöå çàìåòíî îòðàæà-
þòñÿ íà õàðàêòåðå àêòèâíîñòè âåðåòåííûõ îêîí÷àíèé. Ñ ýòèì, â 
÷àñòíîñòè, ñâÿçûâàþò ôîðìèðîâàíèå ãèñòåðåçèñíûõ ñâîéñòâ ðå-
àêöèé âåðåòåí è âûðàæåííîñòü ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñòâèÿ. Óñòà-
íîâèâøèåñÿ çíà÷åíèÿ ÷àñòîòû èìïóëüñàöèè âåðåòåííûõ îêîí÷à-
íèé âñåãäà âûøå ïîñëå ïðåäøåñòâóþùåãî óäëèíåíèÿ (íàãðóæå-
íèÿ) ìûøöû ïî ñðàâíåíèþ ñ åå óêîðî÷åíèåì (ðàçãðóçêîé). 
Ïðåäëîæåííûé ìåòîä ñîâìåñòíîãî àíàëèçà íåîäíîçíà÷íîñòåé, 
ñâÿçàííûõ ñ äâóìÿ òèïàìè ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ ïîñëåäåéñò-
âèÿ, ïðîÿâëÿþùèõñÿ â èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè âåðåòåííûõ 
îêîí÷àíèé è â ìåõàíè÷åñêîì ñîñòîÿíèè ìûøöû, ïîçâîëèë ñäå-
ëàòü âûâîä î òîì, ÷òî äëèíà ìûøöû îòñëåæèâàåòñÿ ìûøå÷íûìè 
âåðåòåíàìè ñ áîëüøåé îòíîñèòåëüíîé ñòàòè÷åñêîé îøèáêîé, ÷åì 
ñèëîâûå âîçìóùåíèÿ.    

Òîò ôàêò, ÷òî âåðåòåíà ñ áîëåå âûñîêèì êà÷åñòâîì îòñëå-
æèâàþò ñèëîâóþ ðåàêöèþ ìûøöû, ÷åì äëèíó, íàõîäèòñÿ â îïðå-
äåëåííîì ïðîòèâîðå÷èè ñ òðàäèöèîííûìè ïðåäñòàâëåíèÿìè îá 
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ýòîì âèäå ïðîïðèîöåïòîðîâ êàê î äàò÷èêå äëèíû è åå ïðîèçâîä-
íûõ (Ãðàíèò, 1973; Matthews, 1981). Ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè â 
ðåàêöèÿõ âåðåòåííûõ îêîí÷àíèé íåñêîëüêî óìåíüøàþòñÿ ïðè 
ñèìóëÿöèè γ-àêñîíîâ, èííåðâèðóþùèõ âåðåòåíà. Â ðåàêöèÿõ âå-
ðåòåí, êîòîðûå ãåíåðèðîâàëè óñòîé÷èâûé ôîíîâûé ðàçðÿä, ïðè 
íåáîëüøèõ óðîâíÿõ íàãðóæåíèÿ ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè íå 
ïðîÿâëÿëèñü èëè áûëè ìàëîçàìåòíûìè, íî ê èõ ôîðìèðîâàíèþ 
ïðèâîäèëî ïîâûøåíèå óðîâíÿ íàãðóæåíèÿ ìûøöû. Òàêèì îáðà-
çîì, ýôôåêòû íåîäíîçíà÷íîñòè â èìïóëüñàöèè âåðåòåí ìîãóò 
èìåòü ïîðîãîâûé õàðàêòåð. 

Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ôàçîâîå îïåðåæåíèå â ïðåîáðà-
çîâàíèè äåïîëÿðèçàöèè ñîìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû â ÷àñòîòó âû-
çâàííîé èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè, êîòîðîå õàðàêòåðíî äëÿ áîëü-
øèíñòâà òèïîâ öåíòðàëüíûõ íåéðîíîâ, äîëæíî èãðàòü âàæíóþ 
ðîëü â êîððåêöèè äèíàìèêè äâèæåíèé. Ñàìî ïðåîáðàçîâàíèå 
ïðåñèíàïòè÷åñêîé èìïóëüñàöèè â ïîñòñèíàïòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ 
ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà íå ìîæåò çàìåòíî âëèÿòü íà ýòîò ïðî-
öåññ.  

Øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëó÷èëî ïðåäñòàâëåíèå î òîì, 
÷òî ðåôëåêòîðíûé êîíòðîëü ñóùåñòâåííî èçìåíÿåò äèíàìè÷å-
ñêèå ñâîéñòâà ìûøöû (Stein, 1974; Niñhols, Houk, 1975; Ôåëüä-
ìàí, 1979). Îñîáåííîñòè âëèÿíèÿ ìûøå÷íîé äèíàìèêè íà ïðî-
ïðèîöåïòèâíóþ àêòèâíîñòü ïðèâîäÿò ê åùå áîëüøåé âûðàæåí-
íîñòè ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ â óñëîâèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ  
ñïèíàëüíîãî ñòðå÷-ðåôëåêñà. Òàêèì îáðàçîì, åäâà ëè ìîæíî ñî-
ãëàñèòüñÿ ñ ìíåíèåì íåêîòîðûõ èññëåäîâàòåëåé î òîì, ÷òî ñòðå÷-
ðåôëåêñ ó÷àñòâóåò â ëèíåàðèçàöèè ìûøå÷íîé äèíàìèêè 
(Nichols, Houk, 1975). Â äåéñòâèòåëüíîñòè îäíè íåëèíåéíûå ýô-
ôåêòû, ïðèñóùèå íåïîñðåäñòâåííî ìûøöå, íà ôîíå äåéñòâèÿ 
ñåãìåíòàðíîãî ðåôëåêòîðíîãî êîíòðîëÿ íå óñòðàíÿþòñÿ, à ïðå-
îáðàçóþòñÿ â äðóãèå, íå ìåíåå ñëîæíûå.  

Ãèñòåðåçèñíûå ñâîéñòâà ñòðå÷-ðåôëåêñà ïðèâîäÿò ê íåæå-
ëàòåëüíîé, â ñìûñëå êà÷åñòâà ðåãóëÿöèè äâèæåíèÿ, íåîäíîçíà÷-
íîñòè óñòàíîâëåíèÿ ðàâíîâåñíîé äëèíû ìûøöû. Ïðîÿâëåíèÿ 
ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè ñëåäóåò îæèäàòü è â ñèñòåìå äâóõ 
ìûøö-àíòàãîíèñòîâ â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ ðåôëåêòîðíîãî êîíòðî-
ëÿ. Ïî ýòîé ïðè÷èíå ïðåäñòàâëÿåòñÿ íåîáîñíîâàííûì ïîñòðîå-
íèå ðåçóëüòèðóþùåé ñòàòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè ñóñòàâà íà îñ-
íîâå àëãåáðàè÷åñêîé ñóììàöèè ñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê êàæ-
äîé èç ìûøö-àíòàãîíèñòîâ, ïîëó÷åííûõ ïðè ìåäëåííîì ðàñòÿ-
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æåíèè èëè ñòóïåí÷àòûõ ðàçãðóçêàõ êàæäîé èç íèõ (Ôåëüäìàí, 
1979). Ïîñêîëüêó óêîðî÷åíèå ìûøöû-àãîíèñòà ðàçâèâàåòñÿ íà 
ôîíå óäëèíåíèÿ åå àíòàãîíèñòà è íàîáîðîò, òî âñëåäñòâèå ãèñòå-
ðåçèñà ñèñòåìû ñòðå÷-ðåôëåêñà íåäîïóñòèìî èñïîëüçîâàíèå äëÿ 
åãî àíàëèçà êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê, ïîñòðîåííûõ äëÿ 
îäèíàêîâûõ íàïðàâëåíèé èçìåíåíèÿ äëèíû ýòèõ ìûøö.  

Ïî-âèäèìîìó, íåëüçÿ òàêæå ñîãëàñèòüñÿ ñ ïðåäñòàâëåíèåì 
î òîì, ÷òî ñèñòåìà ñòðå÷-ðåôëåêñà îñóùåñòâëÿåò öåíòðàëüíóþ 
ðåãóëÿöèþ æåñòêîñòè ìûøöû (Nichols, Houk, 1975; Houk, 1979). 
Ñ ïîçèöèè ïîëó÷åííûõ â íàñòîÿùåé ðàáîòå ðåçóëüòàòîâ ñòàíî-
âèòñÿ íåïîíÿòíûì çíà÷åíèå òàêîé  ðåãóëÿöèè. Âî-ïåðâûõ, æåñò-
êîñòü ìûøöû â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà çàìåòíî èçìåíÿåòñÿ ïðè 
èçìåíåíèè íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ è, êàê ýòî íè êàæåòñÿ ïàðà-
äîêñàëüíûì, æåñòêîñòü ìûøöû âñåãäà âûøå ïðè ïåðåõîäå îò óä-
ëèíåíèÿ ê óêîðî÷åíèþ, à íå íàîáîðîò. Âî-âòîðûõ, æåñòêîñòü óä-
ëèíÿþùåéñÿ ìûøöû òåñíî ñâÿçàíà ñ ïîëîæåíèåì òî÷êè ïåðåõî-
äà îò óêîðî÷åíèÿ ê óäëèíåíèþ. Îò ïîçèöèè íà÷àëà óäëèíåíèÿ 
ìûøöû çàâèñèò è ôîðìà êâàçèñòàòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ñòðå÷-
ðåôëåêñà (Gielen,  Houk, 1984).   

Íà ïðèìåðå èçîìåòðè÷åñêèõ ñîêðàùåíèé ìûøö, âûçâàííûõ 
ó íåíàðêîòèçèðîâàííûõ êîøåê ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàííîé ñòèìó-
ëÿöèåé ìîòîðíîé êîðû, ïîêàçàíî, ÷òî ïðåîáðàçîâàíèå ñóïðàñåã-
ìåíòàðíûõ äâèãàòåëüíûõ êîìàíä â ìûøå÷íîå ñîêðàùåíèå õàðàê-
òåðèçóåòñÿ âûðàæåííûì ôàçîâûì çàïàçäûâàíèåì. Óìåíüøåíèå 
ôàçîâîãî çàïàçäûâàíèÿ è, ñîîòâåòñòâåííî, ïîâûøåíèå êà÷åñòâà 
äâèãàòåëüíîãî êîíòðîëÿ íàáëþäàåòñÿ ïðè óâåëè÷åíèè èíòåíñèâ-
íîñòè àêòèâàöèè íåéðîíîâ ìîòîðíîé êîðû. Êîððåêöèÿ äèíàìè-
êè âûçâàííûõ äâèæåíèé ÷àñòè÷íî îáåñïå÷èâàåòñÿ àäàïòàöèîí-
íûìè ñâîéñòâàìè èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè íåéðîíîâ, îáðàçó-
þùèõ ïóòè ïåðåäà÷è óïðàâëÿþùèõ ñèãíàëîâ îò âûñøèõ äâèãà-
òåëüíûõ öåíòðîâ ê ìûøöàì. 

Ðåçóëüòàòû ñèëîâîãî òåñòèðîâàíèÿ îäíîñóñòàâíûõ äâèæå-
íèé, âûçûâàåìûõ ó íåíàðêîòèçèðîâàííûõ êîøåê ìèêðîñòèìóëÿ-
öèåé ìîòîðíîé êîðû, ïîçâîëÿþò óòâåðæäàòü, ÷òî ìûøå÷íûé 
ãèñòåðåçèñ íå ìîæåò êîìïåíñèðîâàòüñÿ ñ ïîìîùüþ äëèííîïåò-
ëåâûõ ðåôëåêñîâ, çàìûêàåìûõ íà ñóïðàñsåãìåíòàðíîì óðîâíå. 
Ïî-âèäèìîìó, ïîëíîñòüþ óñòðàíèòü ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû íå-
îäíîçíà÷íîñòè ìîæíî òîëüêî íà óðîâíå ïðîèçâîëüíîãî êîíòðîëÿ 
ñ èñïîëüçîâàíèåì, â ÷àñòíîñòè, ïðåäûäóùåãî ìîòîðíîãî îïûòà 
èëè òåêóùåé ýêñòåðîöåïòèâíîé èíôîðìàöèè î äâèæåíèè.  

Îñîáåííîñòè äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ îòäåëüíûõ ýëåìåíòîâ 

178



                                                       Заключение 
 

 

 

äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû, ò.å. ìûøö, ïðîïðèîöåïòîðîâ è íåéðîíîâ, 
âëèÿþò íà äèíàìèêó âñåé ñèñòåìû. Àíàëèç ýòèõ ïðîöåññîâ áûë 
ïðîâåäåí, â ÷àñòíîñòè, ïðè èçó÷åíèè ÝÌÃ àêòèâíîñòè ìûøö 
ëîêòåâîãî ñóñòàâà ÷åëîâåêà â óñëîâèÿõ âûïîëíåíèÿ ìåäëåííûõ 
ñãèáàòåëüíûõ è ðàçãèáàòåëüíûõ äâèæåíèé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî 
èìåííî ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ ìîãóò 
äåëàòü ñóùåñòâåííûé âêëàä â ôîðìèðîâàíèå õîðîøî âûðàæåí-
íûõ äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ÝÌÃ äàæå â î÷åíü ìåäëåííûõ 
äâèæåíèÿõ. Óêîðî÷åíèå ìûøö-àãîíèñòîâ ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîâû-
øåíèåì ñêîðîñòè èõ àêòèâàöèè ïî õîäó äâèæåíèÿ, à ôîðìèðî-
âàíèå íîâîãî ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ — åå ñáðîñîì è ïåðåõîäîì ê 
áîëåå íèçêîìó ñòàöèîíàðíîìó óðîâíþ. Îñîáåííîñòè ìåõàíè÷å-
ñêîãî ðàñïîëîæåíèÿ â ñóñòàâå ìûøö-ñãèáàòåëåé ëîêòåâîãî ñóñ-
òàâà ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ íà óñðåäíåííûõ ðåãèñòðàöèÿõ 
ÝÌÃ ó÷àñòêîâ ëîêàëüíîãî ïàäåíèÿ àêòèâíîñòè è/èëè åå ïåðå-
ðàñïðåäåëåíèþ ìåæäó àãîíèñòàìè. Ïðè àêòèâíîì óêîðî÷åíèè 
ðàçãèáàòåëüíûõ ìûøö ëîêòåâîãî ñóñòàâà òàêîãî ïàäåíèÿ óðîâíÿ 
àêòèâàöèè íå ïðîèñõîäèò, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî, â ÷àñòíîñòè, 
ñ îòñóòñòâèåì çàìåòíîãî èçìåíåíèÿ ïëå÷à ïðèëîæåíèÿ ñèëû 
ìûøö ïðè äâèæåíèè. 

Òåîðåòè÷åñêèé àíàëèç ïîçâîëÿåò îáúÿñíèòü íåêîòîðûå èç 
ìåõàíèçìîâ ôîðìèðîâàíèÿ ñîñòîÿíèé ðàâíîâåñèÿ â ñèñòåìå ñóñ-
òàâ — âíåøíÿÿ íàãðóçêà. Íåìîíîòîííîå ñíèæåíèå ñòàöèîíàðíîãî 
óðîâíÿ ÝÌÃ àêòèâíîñòè ïî ìåðå ñãèáàíèÿ ñóñòàâà ìîãëî áû 
ïðèâîäèòü ê íàðóøåíèþ óñòîé÷èâîñòè äâèãàòåëüíîé ñèñòåìû; 
ýòîìó ïðîöåññó, âåðîÿòíî, ïðîòèâîäåéñòâóåò èìåííî ãèñòåðåçèñ 
ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ. Ãèñòåðåçèñíûå ýôôåêòû ïðèâîäÿò òàê-
æå ê íåîáõîäèìîñòè ãåíåðèðîâàíèÿ ìîòîíåéðîíàìè äîñòàòî÷íî 
ìîùíûõ äèíàìè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ðàçðÿäà. 

Àíàëèç îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ â îäíîñóñòàâíûõ äâè-
æåíèÿõ â óñëîâèÿõ îòñóòñòâèÿ âèçóàëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè ïîä-
òâåðäèë ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ýòè îøèáêè, ïî-âèäèìîìó, 
ñâÿçàíû ïðåèìóùåñòâåííî ñ ýôôåêòàìè ïîñëåäåéñòâèÿ â àêòèâ-
íîñòè ìûøå÷íûõ âåðåòåí. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò óìåíüøåíèå 
îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ ïðè âèáðàöèè. Íåêîòîðûå âîïðîñû â 
ýòèõ èññëåäîâàíèÿõ îñòàþòñÿ îòêðûòûìè. Â ÷àñòíîñòè, â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ çàòðóäíèòåëüíî îöåíèòü âåñ èñïîëüçóåìîé ïðî-
ïðèîöåïòèâíîé èíôîðìàöèè, ïîñòóïàþùåé â ÖÍÑ îò âåðåòåí, 
ðàñïîëîæåííûõ â àãîíèñòàõ è àíòàãîíèñòàõ. Êðîìå òîãî, íåÿñ-
íîé îñòàåòñÿ âîçìîæíàÿ ñâÿçü çàïîìèíàåìîé ïðîïðèîöåïòèâíîé 
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èíôîðìàöèè ñ ðàçëè÷íûìè ôàçàìè äâèæåíèÿ. Àêòèâíîñòü ìû-
øå÷íûõ âåðåòåí â ôàçå ñòàòè÷åñêîãî óäåðæàíèÿ ïîëîæåíèÿ â 
äâèæåíèÿõ êîíäèöèîíèðîâàíèÿ ìîæåò áûòü îäíèì èç âåðîÿòíûõ 
èñòî÷íèêîâ îøèáîê ïîçèöèîíèðîâàíèÿ. Îäíàêî íåëüçÿ èñêëþ-
÷èòü âîçìîæíîñòü òîãî, ÷òî äëÿ çàïîìèíàíèÿ öåëåâîãî óðîâíÿ 
ïîçèöèîíèðîâàíèÿ èñïîëüçóåòñÿ èíôîðìàöèÿ î ñêîðîñòè è äëè-
òåëüíîñòè äâèæåíèÿ ïåðåä óñòàíîâëåíèåì ðàâíîâåñíîãî çíà÷å-
íèÿ ñóñòàâíîãî óãëà. 

Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî ïðîâåäåííûé â íàñòîÿùåé ðà-
áîòå àíàëèç äèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ðàçëè÷íûõ çâåíüåâ äâèãàòåëü-
íîé ñèñòåìû ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî äèíàìèêà ðåàëüíûõ 
äâèæåíèé âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ äèíàìè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè 
ìûøöû, â òîì ÷èñëå íåëèíåéíûìè. Âìåñòå ñ òåì íèñõîäÿùèå 
êîìàíäû, ñôîðìèðîâàííûå â âûñøèõ äâèãàòåëüíûõ öåíòðàõ ïðå-
òåðïåâàþò ñóùåñòâåííûå äèíàìè÷åñêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ ïî ïóòè 
èõ ñëåäîâàíèÿ ê ìûøöàì. Ýòî ïîçâîëÿåò êîððåêòèðîâàòü èíåð-
öèîííîñòü ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ è äâèæåíèÿ ñòàíîâÿòñÿ áîëåå 
áûñòðûìè. Êîððåêöèÿ îáåñïå÷èâàåòñÿ, â ÷àñòíîñòè, äèôôåðåí-
öèðîâàíèåì íèñõîäÿùèõ äâèãàòåëüíûõ êîìàíä, ñâÿçàííûìè ñ 
àäàïòàöèîííûìè ïðîöåññàìè â  öåíòðàëüíûõ íåéðîíàõ. Äèíà-
ìè÷åñêîå ïðåîáðàçîâàíèå ïðîèñõîäèò è â ñèãíàëàõ îáðàòíîé 
ñâÿçè, ïîñòóïàþùèõ â ÖÍÑ îò ìûøå÷íûõ ïðîïðèîöåïòîðîâ. 
Íàïðàâëåííîñòü ãèñòåðåçèñíûõ ýôôåêòîâ â ìûøå÷íûõ âåðåòåíàõ 
òàêîâà, ÷òî â ñèñòåìå ñòðå÷-ðåôëåêñà îíè óñèëèâàþò ìûøå÷íûé 
ãèñòåðåçèñ. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî êîìïåíñàöèÿ íåæåëàòåëü-
íûõ ïðîÿâëåíèé ýôôåêòîâ íåîäíîçíà÷íîñòè â äâèãàòåëüíîé ñèñ-
òåìå âîçìîæíà òîëüêî íà óðîâíå ïðîèçâîëüíîãî êîíòðîëÿ. Ïî-
âèäèìîìó, äëÿ òàêîé êîìïåíñàöèè îñîáîå çíà÷åíèå, âåðîÿòíî,  
ìîãóò èìåòü ýëåìåíòû “äâèãàòåëüíîé” ïàìÿòè è èñïîëüçîâàíèå 
äîïîëíèòåëüíûõ êàíàëîâ îáðàòíîé ñâÿçè, îáåñïå÷èâàåìûõ, â ÷à-
ñòíîñòè, çðèòåëüíîé ñèñòåìîé. 
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A.I. Kostyukov. Dynamic properties of the mammalian motor con-
trol system.  
 
The monograph is devoted to identification of essential non-linear 
properties in dynamics of the mammalian motor control system. 
Muscle dynamics is essentially non-linear, so precise knowledge of 
the muscle behavior under a variety of changes in both the external 
load and efferent inflow is undoubtedly important for various prob-
lems of motor control. Inadequate assessment of pure muscle com-
ponents in the real movements can create obvious difficulties for their 
analysis. In particular, this might apply to oversimplified muscle 
models, such as the so-called spring model. The model is rather 
widely spread in movement physiology; it extrapolates the muscle 
contraction data obtained in isometry on real movements. It now 
seems to be universally recognized that the basic properties of muscle 
contraction are essentially modified by the movement and/or activa-
tion prehistory proper. Active muscle generates more tension under 
exceeding external force in eccentric contractions, the tension de-
creases essentially in shortening movements. The movement-
dependent modification of muscle dynamics does not completely dis-
appear after movement cessation, thus demonstrating long-lasting af-
ter-effects.  

A non-linear model of the muscle dynamics has been elaborated 
basing on experimental data of the muscle length changes under con-
trolled load changes. The model includes in-series non-linear static 
and linear dynamic elements which are introduced to take into ac-
count, correspondingly: 1) hysteresis effects (appearing even at very 
low velocity of length changes); 2) dynamic effects (becoming appar-
ent, in particular, as the muscle length transients under step changes 
of load). The model admits an analytical solution for arbitrary load 
changes, providing a high quality prediction for variety of shortening 
movements, while lengthening ones can be satisfactorily approxi-
mated theoretically only for rather slow load increase.  

Non-linear muscle properties are closely connected with 
thixotropy of the muscle tissue. The thixotropy contributes not only to 
muscle hysteresis, but also to the hysteresis-like behavior of all types 
of proprioceptors participating in the spinal stretch reflex and thereby 
to numerous hysteresis features of the motor control system as a 
whole. Hysteresis of muscle spindle activity shows up in reactions to 
oppositely directed changes of muscle length: the discharge rate is 
higher in lengthening movements and lower during shortening and 
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Concluding remarks 
 

 

these differences are preserving after cessation of movement. This 
makes Ia afferent discharge rate ambiguous as indicator of muscle 
length not only during movements but also in steady-states. Erroneous 
joint-angle estimation has been demonstrated in single-joint move-
ments of humans. Systematic errors in “blindfold” positioning are 
strictly dependent on the movement direction to the target joint angle 
in visually guided movements used for remembering the target level.   

The spring-like properties of muscle have been introduced into 
the so-called equilibrium point hypothesis (EPH) formulated initially 
by A. Feldman in the sixties (Feldman, 1966a, b). In the EPH, a sin-
gle-valued relation is supposed to exist between the efferent activity 
level and the muscle length and tension. The muscle is considered as 
an executive element for the stretch reflex circuits originating in the 
muscle proprioceptors and being closed at the level of the spinal cord 
and supraspinal motor centers. The threshold of the tonic stretch re-
flex has been introduced into the EPH to define the state of muscle 
in a single-valued fashion; the model assumes that the muscle force 
for slow movements is invariant in respect to movement direction. 
Powerful hysteresis effects in the stretch reflex system make this as-
sumption unacceptable; hence the EPH should be essentially revised. 
The muscle hysteresis cannot be compensated for at the level of 
stretch reflex system, these hysteresis effects lead to clear uncertainty 
in the muscle equilibrium states. Hysteresis of muscle contraction 
and hysteresis properties of the muscle spindle activity seem to be the 
main reasons for a pronounced asymmetry of the stretch and unload-
ing reflexes.  

The after-effects of the previous movement lead to a principal 
uncertainty in the muscle steady-state. Any process of active muscle 
contraction should involve dynamic components in efferent inflow as 
the basic element in the motor program. An essential decrease of ef-
ferent discharge during the steady-state formation at the final stage of 
active muscle shortening can probably evoke internal elongation of 
the contractile elements within the muscle and corresponding hys-
teresis enhancement of the contractile effectiveness. Hence, instead 
of considering the quasi-static and dynamic components of move-
ment commands separately, it is preferable to take into account a 
possibility for a shared coding of the final position and movement ve-
locity. The dynamic component of the efferent discharge seems to be 
required for a complete definition of the final steady-state, while its 
maintenance is closely associated with energetically advantageous 
hysteresis mechanisms. 
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