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ЗАЛЕЖНІСТЬ ВСТАНОВЛЕННЯ РІВНОВАЖНОГО СТАЦІОНАРНОГО СТАНУ 
СКОРОЧЕННЯ КАМБАЛОПОДІБНОГО М'ЯЗУ ЩУРА 

ВІД ЗМІНИ ЧАСТИТИ МОДУЛЬОВАНОЇ ЕЛЕКТРОСТИМУЛЯЦИЇ 
 
В роботі досліджені параметри скорочення камболоподібного м'язу щура викликаного модулюючим стимуляцій-

ним сигналом. Отримані результати показують що гістерезис м'язового скорочення є важливою нелінійною власти-
вістю активного м'язу. Він модернізує та змінює макропараметри скорочення залежно від зміни зовнішніх умов.  

In this article, parameters of rat salens muscle contraction induced with modulating stimulative signal were investigated. 
Obtained data demonstrate the muscle contraction hysteresis as important nonlinear property of active muscle. It is pointed out 
that hysteresis determines macroparameters of muscle contraction according to environment. 

 
Вступ. Відомо, що природний стимулюючий сигнал, 

знаходячись у досить вузьких межах частотних, амплі-
тудних та часових характеристик в нормі, широко варі-
ює при відхиленні м'язу від фізіологічного стану [1–3]. 
Очевидно, що зміна характеристик стимулюючого сиг-
налу може вагомо впливати на загальний процес ско-
рочення. Дане питання є на сьогодні малодослідженим. 
Скорочення скелетного м'язу є складним, багатоступе-
невим процесом. Незважаючи на широкий спектр до-
сліджень м'язової активності, механізм скорочення ос-
таточно не встановлено. Існуючі концепції часто носять 
суто гіпотетичний характер і наразі, не можуть повною 
мірою пояснити експериментальні результати. Одним з 
таких феноменів є нелінійність скоротливих процесів, 
що протирічить широко розповсюдженій гіпотезі ков-
зання, згідно якої процес скорочення повинен здійсню-
ватись лінійно. Гістерезис м'язового скорочення в де-
якій мірі враховується та компенсується на рівні ЦНС 
[4–6], при функціонуванні найпростіших спінальних ре-
флексів центральні нервові команди збільшують швид-
кість руху. В той же час питання про відношення нелі-
нійних властивостей м'язу та еферентних сигналів і 
закономірності перетворення еферентної активності 
центральних нейронів в динамічний компонент м'язово-
го скорочення залишається відкритим.    

Методика. Експерименти, виконували на дорослих 
щурах масою від 0,2 до 0,3 кг. Стандартна підготовка 
полягала в препаруванні й канюлюванні (для введення 
фармпрепаратів і для виміру тиску), трахеотомії та 
ламінєктомії на рівні поперекового відділу спинного 
мозку. У дослідах, для підготовки до модульованої сти-
муляції еферентів у сегментах L7-S, перерізали вент-
ральні корінці безпосередньо в місцях їхнього виходу зі 
спинного мозку. Стимуляцію здійснювалали електрич-
ними імпульсами прямокутної форми тривалістю 2 мс, 
сформованими за допомогою генератора імпульсів, 
керованим АЦП. У ході експерименту препарували ка-
мбаловидний м'яз. М'яз ретельно звільняли від оточу-
гочих тканин, його васкуляризація при цьому не пору-
шувалася. Сухожилля м'яза перерізали та приєднували 
до механостимулятора. Зміну сили виміряли за допо-
могою чотирьох тензорезисторів, наклеєних із двох 
сторін на сталеву пластину й включених у мостову ви-
мірювальну схему. Вимірювання довжини м'яза здійс-
нювали прецизійним потенціометричним датчиком [7]. 

Результати та обговорення. Реакція м'язу на ступін-
часту зміну довжини складалась з вираженої динаміч-
ної компоненти та наступного переходу до нового рівня 
сили. Слід відмітити, що постійні часу спаду динамічно-
го компоненту були більші в випадках вкорочення м'язу, 
що відповідає асиметрії часового плину перехідних 
процесів: зовнішнє навантаження – довжина м'язу.  

Як видно з рисунку 1, гістерезисні ефекти характе-
ризуються вираженою післядією при повільних змінах 
довжини та тривалому утриманні досягнутого рівнова-
жного стану, час переходу зусилля до нового рівня піс-
ля закінчення руху досягав 6–7 секунд та більше, а сам 
цей рівень був більшим при подовженні м'язу або  
меншим при вкороченні.  

На рисунку 2 показана залежність часової затримки 
початку руху при використані ступінчатої модульованої 
стимуляції з різним рівнем постійного модульованого 
стимуляційного сигналу та з різним рівнем постійного 
навантаження. Як видно з рисунку 2 встановлені зна-
чення сили при змінах довжини майже у всіх випадках 
відрізнялись від максимальних значень сили. Ця різни-
ця була чітко виражена в фазах подовження, при цьому 
м'яз розвивав більше зусилля під час повільної зміни 
довжини, гістерезисні ефекти які виникали в м'язі під 
час змін довжини приводили до випередження зусилля. 

Таким чином, показана гістерезисна зміна сили м'я-
зу яка складалась в її збільшені при попередньому по-
довжені та зменшені при скорочені приводила до роз-
біжностей в встановленні рівноважної довжини м'язу 
залежно від передісторії її руху. При однакових значен-
нях частоти еферентної стимуляції та зовнішнього на-
вантаження в залежності від напрямку руху встанов-
люються значення довжини м'язу що закономірно відрі-
зняються: більша довжина при вкорочені та менша до-
вжина при подовжені. Одже, гістерезисні ефекти м'язо-
вого скорочення можуть приводити до розбіжностей в 
встановленні рівноважних значень стаціонарних станів 
активного м'язу та сили взаємодії м'язів антагоністів.   

Слід відмітити, що за даних умов стимуляційного си-
гналу тривалість утримання рівноважного стаціонарно-
го стану відповідала саме ділянкам на фазах лінійного 
спаду стимуляції, а утримання стаціонарної ділянки 
скорочення значно перевищувало по часу генерацію 
максимальної частоти подразника. В той же час у випа-
дках використання максимальних частот стимуляції (і, 
відповідно, максимальних швидкостей приросту подра-
знення) дотетанічна ділянка м'язової відповіді співвідно-
силася з утриманням максимальної частоти стимуляції 
протягом декількох секунд. Однак, слід зазначити майже 
повну відсутність кореляційної залежністі часової затри-
мки початку скорочення камбалоподібного м'язу з вели-
чиною прикладеного зовнішнього навантаження. Вихо-
дячи з цього можна вважати, що за даних умов, запіз-
нення виходу скорочення на стаціонарний рівень компе-
нсується більш тривалим утриманням цього рівня на 
фазах лінійного зменшення стимуляційного сигналу. Це 
в свою чергу веде до залежності швидкості вкорочення 
не тільки від максимальної частоти і швидкості приросту 
на дотетанічних ділянках, а і швидкості зменшення по-
дразнюючого стимулу до фонового рівня імпульсації.  
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Рис. 1 Залежність часової затримки початку скорочення камбалоподібного м'язу 

при використані модулюючого стимуляційного сигналу з лінійним збільшенням частоти 
від рівня прикладеного зовнішнього навантаження (трикутна стимуляція). 

1, 2, 3 – рівні зовнішнього навантаження 0,4, 0,3 та 0,2 Н/м відповідно. 
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Рис. 2. Діаграма часової залежності встановлення рівноважного стаціонарного стану 

скорочення камбалоподібного м'язу щура. 
1, 2, 3 – рівні зовнішнього навантаження 0,4, 0,3 та 0,2 Н/м відповідно. 

 
Наведені данні показують, що при аналізі рухових 

реакцій м'язу необхідно враховувати динамічні власти-
вості перетворення сегментарної та низхідної активнос-
ті на рівні спинного мозку, в тому числі й окремими мо-
тонейронами. Результати експериментів свідчать про 
існування певної "вимикаючої" структури, яка припиняє  
процес скорочення незалежно від параметрів прикла-
деної зовнішньої стимуляції. На сьогодні подібного 
утворення не виявлено на жодному з досліджених рів-
нів (група м'язів, поодинокий м'яз, нейрони), що свід-
чить про її молекулярний характер.  

Отже, проведене дослідження показує наявність не-
лінійного гістерезисного зв'язку між основними макропа-
раметрами,  що контролюють стан активного м'язу: рі-
вень еферентної стимуляції, зовнішне навантажен-
ня,сила – довжина. Це призводить до розбіжностей між 
встановленням рівноважного стаціонарного стану скоро-
чення і частотою імпульсації еферентів. Частотно моду-
льована активність мотонейроних пулів, котра і є первіс-
ним компонентом активації процесу скорочення м'язу, 
корегує процес скорочення залежно від попереднього 

стану м'язу, так і від зміни зовнішніх умов в процесі ско-
рочення – передісторії руху. Таким чином, продемонст-
ровані лабільні властивості гістерезисних ефектів скоро-
чення здатні перетворювати лінійні або циклічні еферентні 
сигнали в нелінійну м'язову відповідь і трансформувати її 
в невідповідні до еферентного сигналу скорочення. 
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