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В огляді наведені дані, отримані в результаті досліджень процесів координації централь-
них моторних команд (ЦМК), що надходять до м’язів руки людини у перебігу реалізації 
довільних “двосуглобових” ізометричних зусиль. Описана залежність формування та-
ких моторних актів від зміни напрямку генерованого зусилля. Показані відмінності між 
патернами коактивації досліджених м’язів руки в умовах ізометричних скорочень. На 
основі отриманих даних виділені зручніші для реалізації “співпадаючі” (згинання – зги-
нання, розгинання – розгинання в обох суглобах) та незручні “неспівпадаючі” (розги-
нання в плечовому – згинання в ліктьовому суглобі; згинання в плечовому – розгинання 
в ліктьовому суглобі) напрямки зусиль, що розвиваються. Розглянута можливість того, 
що коактивація флексорів та екстензорів плечового та ліктьового суглобів програмується 
на рівні ЦМК. Виділені переважні сектори активності окремих функціональних груп 
м’язів при реалізації досліджених зусиль. Виявлено, що орієнтація таких секторів у 
більшості випадків залежить від орієнтації вектора зусилля, а не від зміни положення 
кінцівки в горизонтальній площині.
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ВСТУП

ЦНС хребетних організує рухи багатосегментної 
кінцівки таким чином, щоб зменшити для неї число 
ступенів свободи [1–7]. Відповідне функціональне 
обмеження базується на так званих синергіях, тоб-
то подібних залученнях в активність певної низ-
ки м’язів. Це забезпечує відносну одноманітність 
кінцевих моторних ефектів їх активації та полегшує 
контроль моторних актів, оскільки істотно спрощу-
ються програми керування, сформовані в ЦНС. У 
даному разі групи м’язів діють синергічно, проду-
куючи той чи інший рух у просторі або в умовах 
силової фіксації положення кінцівки (тобто в ре-
жимах, близьких до ізометрії) [8–16]. Як показа-
ли результати нещодавніх досліджень, наявність 
відносно широкого представництва окремих м’язів 
та перекриття ділянок кори, що проектуються на 

вказані м’язи, дає пояснення факту можливого за-
безпечення ідентичних моторних ефектів (напри-
клад, ізометричних зусиль при їх різних напрям-
ках) скороченням або різних м’язів, або одних і тих 
самих м’язів, але з різною інтенсивністю [17–21].
Розуміння принципів центральної регуляції 

рухів у значній мірі залежить від адекватної 
оцінки центральних програм, за допомогою яких 
у перебігу реалізації того або іншого складно-
го моторного ефекту здійснюються активація та 
розслаблення скелетних м’язів. Цілеспрямоване 
зусилля, що розвивається м’язами кінцівки 
в режимі,  близькому до ізометрії ,  є  зруч-
ним об’єктом для аналізу механізмів керуван-
ня довільними цілеспрямованими моторними фе-
номенами. Створення таких експериментальних 
умов (ізометричний режим) забезпечує істотну 
мінімізацію числа змінних, що бажано при 
кількісному аналізі моторних реакцій. У дано-
му разі виключаються компоненти, пов’язані зі 
складною кінематикою переміщенням кінцівки в 
просторі та інерційними навантаженнями [22–25].
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Можливості аналітичного дослідження ней-
ронних механізмів регуляції рухів у людини з 
розумілих причин принципово обмежені. Тому 
вивчення характеристик моторних команд зви-
чайно проводять на основі результатів аналізу 
амплітудних та часових параметрів моторної 
реалізації та відповідної м’язової активності. Ці 
характеристики і розглядаються як кореляти ха-
рактеристик згаданих моторних команд, котрі над-
ходять до виконавчого апарата (м’язів). Вивчення 
довільних “двосуглобових” ізометричних зусиль, 
що генеруються скороченням м’язів плечового по-
яса та плеча (тобто м’язів, які керують рухами пле-
ча та передпліччя), дозволяє, зокрема, встановити 
залежність центральних моторних команд (ЦМК), 
що надходять до даних м’язів, від зміни напрямку 
вектора створюваного зусилля (ВЗ).

АКТИВАЦІЯ М’ЯЗІВ ПЛЕЧОВОГО ПОЯСА 
ТА ПЛЕЧА ПРИ ГЕНЕРАЦІЇ ДОВІЛЬНИХ 
ІЗОМЕТРИЧНИХ ЗУСИЛЬ РІЗНОГО 
НАПРЯМКУ

М’язи, котрі забезпечують рух багатосегментної 
кінцівки, як правило, функціонують певними 
групами. Взаємодія функціональних груп м’язів 
реалізується всередині таких груп (синергізм) або 
між групами (антагонізм). За рахунок чіткого   ча-
сового та амплітудного розподілення напруження 
м’язів-антагоністів регулюються швидкість рухів 
та сила, що при цьому розвивається. Зміна харак-
теру взаємодії окремих м’язів та їх груп є важли-
вим фактором, впливаючим на здійснення рухів 
кінцівкою та її силову фіксацію, оскільки кінцівка 
являє собою механічну систему з великою кількістю 
ступенів свободи [26–34]. Суглобами з одним сту-
пенем свободи при реалізації моторних актів про-
тилежних напрямків керують м’язи-антагоністи. 
Проте існують велика кількість способів створення 
обертального моменту в таких суглобах або зміни 
траєкторії руху ланки кінцівки на основі зміни 
рівня коактивації м’язів. Суглобами з декількома 
осями обертання керують багатосуглобові м’язи, 
характер взаємодії яких є більш складним [35–44]. 
Слід взяти до уваги, що на даний час немає чіт-

кого визначення закономірностей зміни сумарних 
моментів сил, створених за допомогою активної 
діяльності м’язів людини. Базуючись на тому по-
ложенні, що рухи повинні виконуватися завдяки 
добре координованому обертанню в багатьох сугло-

бах, деякі автори висунули припущення, що моно-
артикулярні м’язи в першу чергу визначають напря-
мок руху кінцівки, в той час як біартикулярні м’язи 
розподіляють моменти сил між суглобами [26, 45–
51]. У дослідженнях цілеспрямованих зусиль, що 
розвиваються м’язами руки людини, досить деталь-
но проаналізовані найбільш прості (“односуглобо-
ві”) ізометричні моторні акти, зокрема згинальні 
зусилля, що розвиваються кистю. При цьому був 
проведений аналіз ефектів чергування цільових зу-
силь різного рівня [22, 24, 25]. У деяких роботах 
цілеспрямовані зусилля розглядають як цілісний 
відносно просто організований моторний акт, у пе-
ребігу реалізації якого використовуються подібні 
або ідентичні програми [52, 53]. У дослідженнях 
складніших “двосуглобових” ізометричних зусиль, 
створених скороченням м’язів плечового пояса та 
плеча, ми проаналізували залежність характерис-
тик ЦМК, що надходять у даних умовах до вказа-
них м’язів, від зміни напряму вектора зусилля. Як 
кореляти ЦМК, адресованої тому чи іншому м’язу, 
ми розглядали патерни випрямленої та інтегрова-
ної (підданій низькочастотній фільтрації) ЕМГ, від-
веденої від зазначеного м’яза в перебігу реалізації 
відповідного довільного моторного акта (в нашому 
випадку – ізометричного зусилля). При цьому по-
ложення кінцівки було стандартизованим та незмін-
ним (зовнішні кути 30 град у плечовому суглобі та 
90 град у ліктьовому суглобі; рис. 1).

Реєстрація ЕМГ. За допомогою поверхневих 
електродів («Biopac System EL 503», США) від-
водили ЕМГ-сигнали від восьми м’язів руки: m. 
brachioradialis (Br, флексор ліктьового суглоба), 
m. biceps brachii, caput breve (BB cb, двосуглобо-
вий флексор), m. biceps brachii, caput longum (BB 
cl, флексор ліктьового суглоба), m. triceps brachii, 
caput laterale (TB clat, екстензор ліктьового сугло-
ба), m. triceps brachii, caput longum (TB cl, дво-
суглобовий екстензор), m. pectoralis major (Pm, 
флексор плечового суглоба), m. delteoideus, pars 
clavicularis (D pc, екстензор плечового суглоба), m. 
delteoideus, pars scapularis (D ps, екстензор того ж 
самого суглоба).
Були визначені переважні сектори активності, 

в межах яких   зусилля формувалося внаслідок 
переважної активації окремих груп м’язів (рис. 
2, А, Б). Орієнтація таких секторів максимальної 
ЕМГ-активності для м’язів-згиначів співпадала з 
орієнтацією генерованого зусилля в напрямку зги-
нання передпліччя (сектор 100–215  град). Така ж 
сама тенденція спостерігалась і в групі розгиначів 
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Р и с. 1. Схема проведення експерименту [23].
0–180° – напрямок вектора зусилля (ВЗ) щодо 
перпендикуляра до осі передпліччя; максимальний 
момент сили при спробах зміни кута в ліктьовому 
суглобі (Мл = max); 145–325°  – напрямки, що 
пов’язані з максимальним моментом сили 
для плечового суглоба (Мп = max); 50–230°  – 
напрямок ВЗ по лінії кисть–плечовий суглоб; 
нульовий момент сили для плечового суглоба 
(Мп = 0); напрямок 90° відповідає орієнтації 
осі передпліччя; нульовий момент сили для 
ліктьового суглоба (Мл = 0). Стаціонарний рівень 
зусилля 40 Н. 

Мл = max

МП = max
МП = 0

МЛ = 0

Р и с. 2. Секторні діаграми рівня активності окремих функціональних груп м’язів плечового пояса та плеча залежно від напрямку 
генерованого зусилля [23].
А – згиначі ліктьового суглоба (Br, BB cl), біартикулярні згиначі (BB cb) і згиначі плеча (Pm); Б – розгиначі ліктьового суглоба (TB 
clat), біартикулярні розгиначі (TB cl) і розгиначі плеча (D pc, D ps). Пунктиром позначені межі стандартного відхилення усереднених 
значень логарифмічного коефіцієнта приросту інтенсивності ЕМГ. Калібровка (дБ) відноситься до радіусів окружностей на 
секторних діаграмах. 

12 дБ

19 дБ

42 дБ

12 дБ

15 дБ

32 дБ
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Б
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(сектор 290–45 град). Значно складніше виглядала 
ситуація з орієнтаціями зусиль, які забезпечувалися 
протилежною спрямованістю можливих рухів у су-
глобах, тобто згинанням у ліктьовому та розгинан-
ням у плечовому суглобі (сектор 230–270 град), та 
навпаки – розгинанням у ліктьовому та згинанням 
у плечовому суглобі (сектор 50–90 град). У таких 
секторах спрямованості результуючого зусилля, 
що розвивається м’язами плечового пояса та пле-
ча, була необхідна координована активація м’язів-
антагоністів, які належать до різних суглобів. 
При цьому скорочення м’язів-згиначів, які діють 
на один суглоб, супроводжувалось активацією 
розгиначів іншого. Було висунуто припущення, що 
в результаті специфіки розташування векторів дії 
сили м’язів і більших значень кутів між векторами 
(згинання в плечовому – розгинання в ліктьовому 
суглобі, та навпаки) їх геометричної сумації було 
недостатньо для розвитку необхідної силової дії.
Згідно з існуючою думкою, в статичних умовах 

(створення ізометричних зусиль) контроль силової 
відповіді в значній мірі залежить від тонічної коак-
тивації м’язів-антагоністів та функціонування афе-
рентного зворотного зв’язку (на відміну від режи-

му здійснення просторових рухів, коли жорсткість 
кінцівки зумовлена в основному фазною активніс-
тю певних м’язів) [54–59]. Результати  нашого до-
слідження підтверджують подібні уявлення. При 
цьому були виявлені деякі відмінності в коактива-
ційних патернах м’язів плечового пояса та плеча. 
Рівень коактивації флексорних м’язів був значно 
вищим, ніж у м’язів-екстензорів. На користь таких 
відмінностей свідчить більш вибірковий характер 
секторів активності екстензорних м’язів порівня-
но з таким у флексорів. У даному випадку згиначі 
плечового та ліктьового суглобів у разі створення 
розгинальних зусиль могли демонструвати одно-
часну активацію (коактивуватися). Згинач ліктьо-
вого суглоба (BB cl) збільшував свою активність 
при генерації зусиль у більшості напрямків, у тому 
числі й таких, коли зусилля було орієнтовано в на-
прямку розгинання. Ймовірно, це зумовлено тим, 
що даний м’яз не тільки виконує функцію згина-
ча передпліччя, але й стабілізує голівку плечової 
кістки, притискаючи її своїм сухожиллям до сугло-
бової поверхні лопатки [60–64]. Активна участь Br 
у генерації “двосуглобових” ізометричних зусиль, 
у тому числі й зусиль, орієнтованих уздовж осі пе-

4 %

29 %

4 %

30 %

10 %

12 %

15 %

14 %

Р и с. 3. Секторні діаграми зміни рівня активності м’язів плечового пояса та плеча залежно від орієнтації зусилля при різних 
положеннях руки в операційному просторі горизонтальної площини [87].
Зображено зміни рівня ЕМГ-активності м’язів при різних значеннях кута в плечовому та ліктьовому суглобах відповідно: 1 – 30 
і 90, 2 – 70 і 45, 3 – -20 і 120°. Праворуч над діаграмою вказано, яку частину зовнішнього кола діаграми складає рівень ЕМГ-
активності м’язів, нормований щодо розвинутого випробуваним максимального зусилля.
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редпліччя (нульовий момент сили для ліктьового 
суглоба), є результатом поліфункціональності да-
ного м’яза та його участі як у згинанні передпліч-
чя, так і в пронації останнього та стабілізації кута 
в ліктьовому суглобі [65, 66]. 
Однією з можливих причин наявності різниці між 

патернами активності м’язів-згиначів та розгиначів 
плечового та ліктьового суглобів є залежність 
організації ЦМК, що адресовані цим м’язам, від 
біомеханічних параметрів – напрямку ВЗ, кутів у 
суглобах, довжини сегментів руки, персональних 
анатомічних особливостей м’язів випробуваного, 
особливостей кріплення досліджуваних м’язів до 
кісток скелета [67, 68]. Такі особливості активації 
м’язів в умовах ізометрії, очевидно, визнача-
ють не тільки значні специфіку та варіабельність 
генерації заданого зусилля, але й аналогічні аспек-
ти здійснення певної силової протидії (для ство-
рення достатньої механічної жорсткості системи 
тулуб–плече–передпліччя).

ЗАЛЕЖНІСТЬ МОТОРНИХ 
КОМАНД ВІД ЗМІНИ НАПРЯМКУ 
ЗУСИЛЛЯ ТА ПОЛОЖЕННЯ РУКИ В 
ГОРИЗОНТАЛЬНОМУ ПРОСТОРІ

У перебігу вивчення організації довільних мотор
них актів було сформульовано головне питання 
щодо їх контролю: як ЦНС із великої кількості ва-
ріантів вибирає саме той, який необхідний для здій-
снення конкретного моторного акту [1, 69, 70]. Як 
можна припустити, у випадках, коли з’являється 
проблема моторного “надлишку”, ЦНС вибирає 
певну моторну програму, котра відповідає прин-
ципу оптимізації. Існує точка зору, що численність 
ступенів свободи не корелює в повній мірі з чис-
ленністю проблем моторного контролю. Проте су-
купність таких факторів слугує базою для склад-
ної системи, котра дозволяє ЦНС забезпечувати 
цілком стабільну поведінку в умовах дії багатьох 
зовнішніх сил, особливо при необхідності викону-
вати декілька моторних завдань одночасно [71]. Та-
кий метод, що використовує ЦНС, отримав назву 
„принцип чисельності”. Це перетворює явно “над-
лишкові” системи елементів керування моторними 
актами в менш численні моторні синергії, які за-
безпечують співставлення багатьох діючих зовніш-
ніх факторів, а це в свою чергу стабілізує певні ха-
рактеристики поведінки.
При розгляді стратегії виконання моторних зав

дань деякі автори виділили низку аспектів стерео
типної моторної координації активності м’язів. 
Це реципрокна активація односуглобового м’яза-
антагоніста,  синергічність активації  м’язів-
агоністів, зміни амплітуди активності двосугло-
бових м’язів залежно від обертального моменту в 
суглобі, коактивація односуглобового м’яза з його 
двосуглобовим антагоністом (наприклад, односу-
глобового розгинача колінного суглоба людини та 
двосуглобового флексора коліна) при здійснен-
ні певних моторних актів, гальмування активації 
односуглобового м’яза у тих випадках, коли його 
двосуглобовий синергіст виявляє досить високий 
рівень своєї активності (гальмування активації од-
носуглобового екстензора гомілковостопного су-
глоба m. soleus при активації двосуглобового роз-
гинача – m. gastrocnemius – у котів) [72–76]. Було 
також встановлено, що певний внесок у регуляцію 
м’язового скорочення вносить відповідна зворотна 
аферентація [77–81].
Синергії можуть бути змінені залежно від зав

дань, що виконуються: однакові синергії можуть 
використовуватися для реалізації різних моторних 
актів, і навпаки, – для генерації певного моторно-
го акту в один і той самий час використовують-
ся різні системи синергій. Наприклад, синергічна 
відповідність моментів сил, які створюються 
м’язами окремих пальців, забезпечує створення 
загальної сили, що прикладається до об’єкта [3, 
8, 11, 12, 14, 82–86]. Зокрема, для більш повного 
розуміння феноменології та механізмів синергічної 
взаємодії м’язів плечового пояса та плеча було 
досліджено залежності характеристик моторних ко-
манд, що надходять до цих м’язів в ізометричному 
режимі, від зміни напрямку зусилля та положення 
руки в горизонтальному просторі [87].
Виявилося, що незалежно від зміни положен-

ня кінцівки в горизонтальній площині просторова 
спрямованість переважних секторів активності для 
кожного м’яза майже не змінювалася. Виняток ста-
новила зміна просторової організації активності BB 
cl в умовах, коли кут у плечовому суглобі складав 
70, а у ліктьовому – 45 град (рис. 3). Отримані дані 
свідчать про те, що генерація зусилля, орієнтова-
ного в напрямку згинання в ліктьовому та плечо-
вому суглобах, забезпечувалася в основному завдя-
ки активації м’язів-згиначів ліктьового суглоба (Br, 
BB cl), двосуглобового флексора (BB cb) та згина-
чів плеча (Pm), тоді як активність антагоністичних 
екстензорних м’язів (TB cl, TB clat, D pc, D ps) була 
в цих випадках незначною. Дещо складніше вигля-
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дала активність м’язів під час створення двосугло-
бових розгинальних зусиль. На тлі значної актива-
ції екстензорів ліктьового (TB clat, двосуглобового 
TB cl) та плечового (D pc та D ps) суглобів спо-
стерігалася деяка коактивація флексорних м’язів. 
Такі дані щодо просторової організації активності 
м’язів плечового пояса і плеча та особливостей їх 
коактивації залежно від зміни точки прикладання 
сили в операційному просторі підтверджуються ре-
зультатами, які були отримані при дослідженні ізо-
метричних зусиль із різною швидкістю їх генерації 
[23, 88]. Відносно стереотипний патерн активації 
досліджуваних м’язів під час зміни умов реаліза-
ції зусиль вказує на те, що центральна програма в 
такому разі підлягає деякій модифікації в напрям-
ку скорочення та спрощення. Це може свідчити про 
певну стереотипність стратегій керування ЦНС ці-
леспрямованими моторними актами в умовах від-
повідних тестів. Даний факт також підтверджує гі-
потезу про те, що при виконанні різних моторних 
актів можуть бути використані однакові системи 
м’язових синергій. Це сприяє істотній оптимізації 
та спрощенню організації контролю певного мотор
ного акту [3, 77, 84, 89–93]. Отримані результати 
щодо синергічної взаємодії різних м’язів плечового 
пояса та плеча при генерації ізометричних “двосу-
глобових” зусиль узгоджуються з даними, які були 
отримані в експериментах на мавпах. Результати 
згаданих досліджень свідчать про те, що нейрони, 
залучені в контроль довільних скорочень окремих 
м’язів кінцівки, розподілені на поверхні моторної 
кори досить широко; отже, одні й ті ж самі м’язи 
можуть активуватися від різних кортикальних ді-
лянок. Крім того, як показано, терміналі кортико-
спінальних аксонів дивергують до багатьох спі-
нальних мотонейронів, аксони яких в свою чергу 
можуть іннервувати не один м’яз, а більше [54].  
Відмінності в координації активності згинача 

ліктьового суглоба (BB cl) порівняно з такою ак-
тивності розгиначів (TB clat і TB cl) можуть бути 
пов’язані насамперед із деякими біомеханічними 
аспектами – особливостями їх кріплення до кісток 
передпліччя [21, 26]. Плече прикладання сили, що 
розвивається м’язами плеча, збільшується по мірі 
згинання в ліктьовому суглобі, а потім зменшуєть-
ся. Таким чином, залежність між моментом сили та 
кутом у суглобі є істотно нелінійною (дзвоноподіб-
ною). Спосіб кріплення основного розгинача лік-
тьового суглоба (TB clat) принципово відрізняється. 
Плече прикладання сили, яка створюється TB clat, 
при зміні кута в згаданому суглобі істотно не змі-

нюється, що зумовлюється відмінним від зазначе-
ного вище способом кріплення сухожилля цього 
м’яза до кісток передпліччя [41–43]. Отже, можна 
припустити, що завдяки біомеханічним особливос-
тям управління екстензорами відрізняється певною 
специфікою порівняно з координацією активності 
м’язів-згиначів.
Ще однією помітною властивістю розгинальних 

зусиль порівняно зі згинальними було те, що під час 
їх реалізації активація екстензорів майже завжди 
супроводжувалася деякою коактивацією флексорів. 
Такі відмінності в патернах коактивації м’язів 
плечового пояса та плеча також були виявлені 
при дослідженні просторових рухів в умовах 
ізотонії [26, 94]. Можна припустити, що причини 
таких відмінностей в управлінні флексорними та 
екстензорними м’язами у ссавців, що здійснюють 
опору на субстрат двома парами кінцівок, пов’язані 
зі здійсненням антигравітаційної функції екстензо-
рами та відсутністю такої функції у флексорів. Оче-
видно, що вказана функція у розгинальних м’язів 
верхньої кінцівки людини у зв’язку з переходом від 
квадрупедальної локомоції до біпедальної в осно-
вному втрачена, а певну антигравітаційну функцію 
у м’язах верхньої кінцівки натомість виконують 
якраз м’язи-згиначі. Проте цілком можливо, що 
атавістичні елементи асиметричного принципу 
управління антагоністичними групами м’язів 
верхньої кінцівки могли зберегтися на рівні програ-
мування, незважаючи на корінну зміну функцій цих 
груп. Як можна припустити, така функціональна 
особливість флексорних м’язів руки є причиною 
відмінностей ЦМК (постійна тонічна активація 
флексорів порівняно з такою екстензорів), що 
надходять до м’язів плечового пояса та плеча, 
у разі необхідності забезпечити стаціонарне 
положення кінцівки у просторі, розвиваючи при 
цьому відповідні зусилля. 
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