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Resumo

NAVES, E. L. M. Modelagem e simulagao do controle da postura ereta humana quasi-
estatica com reflexos neuromusculares. Tese de Doutorado. Faculdade de Engenharia

Elétrica da Universidade Federal de Uberlandia. Uberlandia, 2006.

Este trabalho apresenta um modelo matematico computacional do sistema neuro-
musculo-esquelético humano especialmente desenvolvido para o estudo da estabilidade da
postura ereta quasi-estatica. Em adicao ao sistema muscular extrafusal abordado nos
modelos musculares usualmente empregados para estudar o movimento e a postura hu-
mana, o modelo inclui dois outros componentes fisiologicamente importantes do sistema
de controle postural: o sistema muscular intrafusal e as respostas reflexas intrinsecas
provenientes de trés estruturas neuromusculares (fusos musculares, érgaos tendinosos de
Golgi e interneuroénios inibitérios). O modelo global consiste num péndulo simples inver-
tido sustentado por um par de atuadores musculo-reflexo (Winters, 1995) acionados por
um controlador proporcional-integral-derivativo (PID).

Simulacoes do modelo foram processadas com e sem a contribuicao dos reflexos mo-
delados. Os resultados se apresentaram compativeis com aqueles apresentados em outros
trabalhos baseados em observagoes experimentais. Deste modo, trés propriedades fun-
damentais do sistema de realimentacao sensorial foram matematicamente comprovadas:
(i) sua caracteristica antecipatoéria, (ii) sua capacidade de manter de forma auténoma o
corpo na postura ereta quasi-estédtica e (iii) a incapacidade do corpo em se sustentar na-

quela postura na auséncia dos reflexos modelados. Isto permite concluir que tais reflexos
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desempenham um papel fundamental no controle da postura ereta quasi-estatica humana.
Este modelo pode ser usado para formular hipéteses a respeito da causa de déficits de

feedback somatosensorial no controle postural durante a postura ereta.

Palavras-chave

Biomecanica, postura, equilibrio, modelo neuro-musculo-esquelético



Abstract

NAVES, E. L. M. Computer modelling and simulation of human posture in standing
with neuromuscular reflexes. Doctoral Thesis. Faculty of Electrical Engineering of the

University Federal of Uberlandia. Uberlandia - Brazil, 2006.

This work presents a computer mathematical model of the human neuromusculoskele-
tal system specially designed to study the postural balance in standing. In addition to the
extrafusal muscle tissue properties commonly used in traditional muscle models applied
to study human movement and posture, this model includes two components physiolo-
gically important of postural control system: the intrafusal muscle tissue properties and
intrinsic reflex responses provided by three neuromuscular organs (muscle spindles, Golgi
tendon and Rhenshaw cells). The global model treats the body as a single-link inverted
pendulum supported by a pair of muscle-reflex actuators (Winters, 1995) controlled by a
proportional-integral-derivative controller.

Model simulations were made with and without the contribution of the modelled reflex
responses. The results were compatible with those presented in other investigations based
on experimental data. In this manner, three fundamental properties of somatosensory
feedback system were mathematically had been proven: (i) its anticipatory characteristic,
(i) its capacity to maintain alone the human body in standing posture and (iii) the
incapacity of the body in supporting itself in that position in the absence of the modelled
reflex responses. This model analysis allows one to conclude that the modelled reflex

responses plays a fundamental role when a subject maintains an upright posture. This

vii
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model can be used to formulate hypothesis about the origin of the feedback somatosensory

deficits on human postural control in standing.

Keywords

Biomechanics, posture, balance, neuromusculoskeletal model.
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Capitulo 1

Introducao

O fato de nés humanos sermos bipedes e nos locomovermos sobre a superficie terres-
tre com um pé em contato (andando), nenhum pé em contato (correndo), ou ambos os
pés em contato (postura ereta ou apoio duplo) é um grande desafio ao nosso sistema de
controle postural (SCP). Devido ao fato de possuirmos dois tergos de nossa massa corpo-
ral localizados a dois tercos de nossa altura, o corpo humano é um sistema inerentemente
instavel, e exige que um sistema de controle esteja continuamente atuando na manutengao
do equilibrio (Winter, 1995). Felizmente, somos dotados de um sistema neuromuscular ex-
tremamente habil em realizar com precisao essa tarefa fundamental. Porém, a diminuicao
dessa habilidade, seja pela idade avangada e/ou pelo acometimento de diversas patologias
é uma realidade que tem forcado muitos pesquisadores e médicos a entender mais sobre
como esse sistema trabalha e como quantificar seu estado em qualquer instante.

Virtualmente, qualquer distirbio neuro-musculo-esquelético resulta em alguma dege-
neragao no SCP. Entretanto, a habilidade natural do sistema nervoso central (SNC) em
recompor o equilibrio, se readaptando a alguma perda fisiolégica parcial ou total, pode
tornar nao aparente os sintomas de uma dada patologia até que o SNC nao seja mais
capaz de compensar eficientemente tal anomalia, que muitas vezes ja pode ter atingido

um estdgio irreversivel. Pacientes vestibulares!, por exemplo, tem grande dependéncia da

10 sistema vestibular é formado por érgios funcionais do ouvido interno que atuam como sensores de

aceleracao angular e linear da cabeca na manutengao da postura.
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visao, pois se tornam muito instéaveis ao fechar os olhos ou ao andar em locais escuros.

Uma das maiores conseqiiéncias associadas aos disturbios do sistema de controle pos-
tural sao as quedas dos idosos. Anualmente, de um terco a metade da populacao com 65
anos ou mais sofrem quedas, estas podem resultar em lesoes sérias e até mesmo a morte
(Horak et al., 1989).

A necessidade de novas pesquisas para se determinar até que ponto a quantificacao
das respostas posturais automaticas tem implicagoes praticas na prevencao de quedas
em pacientes com limitagoes em seu SCP foi ressaltada por Horak et al. (1997). Neste
sentido, nota-se atualmente um grande esfor¢o da comunidade cientifica mundial em des-
cobrir novos meios que permitam detectar o status do SCP através da quantificacao dos
diversos fatores responsaveis pela manutencao do equilibrio. Tais descobertas podem tor-
nar possivel, por exemplo, o diagnostico precoce e o tratamento preventivo de pessoas
idosas sujeitas a quedas e patologias diversas que afetem seu SCP.

Por outro lado, apesar da aparente simplicidade, a natureza precisa dos mecanismos
de controle que nos permitem ficar de pé, por exemplo, é ainda objeto de controvérsia.
Apenas para ilustrar esta questao, vejamos alguns trabalhos recentemente publicados por
dois grupos de pesquisa em controle postural renomados mundialmente, o do Dr. Winter
da Universidade de Waterloo no Canada e o do Dr. Morasso da Universidade de Génova
na Italia.

Winter et al. (1998), com o objetivo de compreender como o SNC controla e mantém
o equilibrio do corpo na postura ereta quieta, propuseram um modelo para o controle
do equilibrio no plano sagital baseado no tradicional modelo do péndulo simples inver-
tido. Suas observacoes experimentais permitiram concluir que a rigidez dos musculos que
atuam no tornozelo seria suficiente para estabilizacao do sistema, sugerindo que o controle
reativo do equilibrio por parte dos sistemas visual, vestibular e proprioceptivo parecia nao
contribuir significativamente para aquela tarefa.

Morasso & Schieppati (1999) questionaram a hip6tese de Winter et al. (1998), argu-
mentando que sob aquela visao a estabilizagao da postura ereta quieta seria fundamental-

mente um processo passivo sem qualquer componente relevante ativo ou reativo, exceto
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pelo ajuste dos parametros de rigidez. Assim, o SNC estaria limitado a apenas selecionar
o tonus apropriado para os musculos que atuam no tornozelo. Todavia, Morasso et al.
(1999) admitiram que em resposta a fortes perturbagoes inesperadas a rigidez muscular é
o Unico mecanismo de reacao rapida disponivel, devido as laténcias de ativagao muscular
serem préximas a 100 ms (Nashner, 1982). Gatev et al. (1999) também estudaram o
equilibrio de individuos normais na posicao ereta quieta e concluiram que os mecanis-
mos ao redor do tornozelo sao dominantes na manutencao do equilibrio, especialmente no
plano sagital.

Defendendo sua teoria, Winter et al. (2001) formularam uma nova técnica de estimagcao
direta da rigidez muscular utilizando o momento em torno da articulagao do tornozelo
(N.m) e o angulo vertical de oscila¢ao do corpo (graus) obtidos experimentalmente. Mo-
rasso & Sanguineti (2002), formularam entdo um modelo matemético dos musculos que
atuam no tornozelo baseado nos atuadores misculo-reflexo propostos por Winters (1995a,
1995¢) para estudos de coordenagao postural. Apés simulagoes do modelo, os pesquisa-
dores demonstraram a instabilidade do sistema na auséncia de uma entrada de controle
antecipatoria, questionando novamente a hipdtese de Winter et al. (2001) de que a ma-
nutencao do equilibrio durante a postura ereta quieta, pode ser alcancada apenas pela
selecao adequada do tonus muscular ao redor do tornozelo sem um controle antecipatorio
ativo. Loran & Lakie (2002), apds estudos experimentais, também concluiram que a ri-
gidez mecanica intrinseca do tornozelo é insuficiente para a estabilidade, sugerindo que
o triceps sural (gastrocnémio e séleo) atuando balisticamente como controlador predi-
tivo de um elemento mola que seria o responsavel pela manutencao do equilibrio. Tal
polémica nos mostra o quanto ainda temos a aprender sobre os mecanismos responsaveis
pelo controle postural humano.

Assim, buscando contribuir para o avanco das pesquisas no segmento, este trabalho
utiliza ferramentas da engenharia para descrever um problema de natureza biolédgica,
propondo um inédito modelo biomecanico do sistema neuro-musculo-esquelético humano.
Tal modelo fundamenta-se no atuador musculo-reflexo proposto por Winters (1995a) para

estudos tanto de movimento como de coordenagao postural. Aplicagoes futuras do modelo
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incluem simulagoes da postura ereta humana no plano sagital, buscando-se obter subsidios

para melhor entender o funcionamento desse intrigante e complexo sistema.

1.1 Definicao do problema

Segundo Gatev et al.(1999), o foco das pesquisas atuais em controle postural esta
concentrado em duas modalidades. A primeira avalia o equilibrio com relagao a condigoes
externas, uma vez que distirbios externos inesperados revelam respostas posturais este-
reotipadas e o feedback aferente também influencia a postura quando a posigao inicial é
perturbada. A segunda avalia os ajustes posturais a perturbagoes internas previstas do
equilibrio e revela os ajustes posturais antecipatérios (ver Oddson, 1990; Dietz, 1992).

Vérios métodos tém sido empregados para se avaliar a performance do SCP sob
condigoes estaticas (postura natural) e dindmicas (em resposta a perturbagoes). Medidas
e modelos do SCP tem sido desenvolvidos baseados em sistemas de controle sensorio-
motor e na biomecénica (ver Prieto et al., 1993). Recentemente, os estudos das respostas
a perturbagoes posturais tem proporcionado uma nova concepcao de como a estabilidade
postural é controlada, e esta concepcao tém tido profundas implicacoes na pratica da
terapia fisica. Neste sentido, contribui¢des importantes comecam a surgir a partir da mo-
delagem matematica, tanto dos sistemas mecanico e neural isoladamente, quanto do seu
comportamento integrado (Menegaldo, 1997).

Segundo Pandy (2001), o interesse recente em empregar a modelagem e simulagao para
estudar o movimento humano ¢é impulsionado pela convicgao que esta aproximagao pode
esclarecer como o sistema nervoso e os musculos se interagem para produzir o movimento
coordenado das diversas partes do corpo. Valendo-se dos recursos computacionais hoje
disponiveis, modelos biomecanicos complexos, contemplando o sistema neuro-musculo-
esquelético do corpo, podem ser utilizados para produzir simulagoes realisticas do movi-
mento mais complexas que aquelas produzidas ha apenas uma década.

Porém, sao muitos os problemas relacionados a utilizacao de modelos dessa natureza,

pois tratam-se de sistemas complexos, nao-lineares, com muitos graus de liberdade, em ge-
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ral redundantes, compensatorios e adaptativos. Além disso, a dificuldade de comprovacgao
experimental é um fato que tem limitado bastante a utilizacao desses modelos, uma vez
que em muitos casos medir-se “in vivo”a atividade de musculos especificos em condigoes
de ativagao parcial é extremamente dificil. Assim, aqueles modelos tem sido utilizados em
geral para o estudo de movimentos bem definidos e limitados, como por exemplo: O movi-
mento do corpo para se levantar até a postura ereta tradicional partindo de uma posicao
semi-agachada, estudado por Menegaldo et al. (2003); O movimento de reveréncia anali-
sado por Dariush et al. (1998); Movimentos em condigoes de contra¢ado muscular méxima,
como em estudos visando a melhoria de performance no salto vertical (Pandy et al., 1990;
Spagele et al., 1999) e na pedalada (Raasch et al., 1997; Neptune et al., 2000). Contudo,
sao raros os trabalhos que empregam tais modelos para o estudo da estabilidade do corpo
na postura ereta natural (Kuo & Zajac, 1993; Morasso & Sanguineti, 2002; Verdaasdonk
et al., 2004).

1.2 A tese

Um dos maiores problemas envolvidos na modelagem do sistema neuro-musculo-esque-
lético humano é a representacao adequada do processo excitagao-contracao e geracao da
forca muscular. Para tal propdsito, a estratégia comumente utilizada tém sido o desen-
volvimento de atuadores que tentam reproduzir o comportamento do conjunto musculo-
tendao por meio da combinagao de elementos (amortecedores, molas nao-lineares, etc.)
figurativos daquelas estruturas bioldgicas.

Esta estrutura de modelagem derivada do trabalho de A. V. Hill durante os anos 20 e
30 (Hill, 1938) e largamente usada nos tltimos anos, tém obtido éxito no estudo das di-
versas tarefas locomotoras citadas anteriormente. Todavia, ela nao tém sido aplicada com
tal frequiéncia para analisar movimentos cotidianos, os quais envolvem baixas velocidades
e baixa ativagdo muscular (excegao feita ao movimento dos olhos). A estrutura de mode-
lagem em questao também tende a nao ser utilizada para estudos de postura, uma vez que

existem vérias razoes para acreditar que aquela aproximacao da realidade pode diminuir
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em condigoes de ativacao parcial (Winters, 1995a). Ou seja, verifica-se: (i) auséncia de da-
dos experimentais sobre as propriedades musculares (tais experimentos sao mais dificeis);
(i) maior complexidade fisiolégica envolvida (ex: novos motoneurénios ainda estao sendo
recrutados, o que afeta a composigao relativa da fibra e a rigidez muscular); e (iii) uma
participagao relativamente maior do feedback sensorial naquelas condigoes.

Virtualmente, todos os modelos mateméaticos de musculo usados para estudos de co-
ordenacao muscular tém assumido um motoneronio excitador que dirige um modelo de
musculo extrafusal (Winters, 1995a). Entretanto, isto tem um custo conceitual para os
estudos de simulacao multi-articulares, uma vez que outros componentes do sistema neu-
romotor tendem a ser ignorados, tais como o sistema muscular intrafusal, a atividade
reflexa e a “circuitaria” espinhal basica (Winters, 1995b). Diante disso, considerando o
comportamento musculo-reflexo de forma integrada, Winters (1995a) prop6s um atuador
melhorado (atuador musculo-reflexo), destinado a modelos neuro-musculo-esqueléticos em
larga escala. Tal elemento contempla nao “apenas”a atividade realizada pelas fibras ex-
trafusais (EF) na geracao da for¢a muscular abordada pelos modelos tradicionais, como
também inclui o sistema muscular intrafusal (IF). E ainda, o modelo prevé uma mo-
dulacao do padrao de excitacao neural das fibras EF, considerando a atividade reflexa
intrinseca exercida por trés tipos de orgaos: fuso muscular, 6rgao tendinoso de Golgi e
células Rhenshaw ou interneurénios inibitérios.

Assim, na tentativa de contribuir para o avanco das pesquisas que buscam um melhor
entendimento dos mecanismos responsaveis pela estabilidade postural humana, o presente
trabalho pretende avaliar a seguinte hipotese:

Um modelo matematico do SCP humano, baseado no atuador miisculo-
reflexo de Winters, pode fornecer, de fato, uma melhor aproximacao do com-
portamento postural humano quando comparado a um modelo tradicional
equivalente? Caso afirmativo, o ganho obtido seria significativo a ponto de
compensar a maior complexidade envolvida na formulacao de Winters?

No intuito de responder as questoes acima, neste trabalho serd desenvolvido um novo

modelo matematico da dinamica da postura ereta humana quasi-estatica no plano sagi-
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tal. Para melhor lidar com a grande complexidade envolvida, tal modelo serd subdividido
em sub-modelos relativos aos seguintes pontos: (1) dinamica de miltiplos corpos rigidos;
(2) geometria musculo-esquelética; (3) atuadores musculo-reflexos de Winters; (4) acopla-
mento excita¢do-contragao neuromuscular e, (5) objetivo da tarefa motora.

Desta forma, espera-se concretizar as metas propostas estabelecendo-se um novo pata-
mar para o desenvolvimento de novos modelos que reproduzam ainda melhor o sistema de
controle postural humano. Vale ressaltar que a descoberta de um modelo que reproduza
fielmente (em todos os niveis de contragao muscular possiveis) o comportamento do SCP
¢ um dos maiores desafios atuais da comunidade cientifica da area (Herzog, 1998). Tudo
isto porque, a partir de simulagoes realizadas num modelo provido de tal versatilidade,
seria possivel distinguir precisamente as respostas normais daquelas obtidas de portado-
res de lesoes especificas em seu SCP, viabilizando diagnésticos com um grau de precisao
inimaginavel na atualidade. Isto auxiliaria na prevencao de quedas de pessoas idosas, na
detecgao precoce de diversas patologias (esclerose miltipla, mal de Parkinson, etc.), na
simulagao precisa do comportamento futuro do SCP apds determinada cirurgia realizada

sob esta ou aquela técnica, dentre uma gama de outras aplicagoes possiveis.

1.3 Estrutura do trabalho

Além deste capitulo introdutoério, a estratégia utilizada para atingir os objetivos pro-
postos sera detalhada nos demais capitulos deste trabalho. Estruturalmente o texto esta

dividido da seguinte forma:

e Capitulo 2: Revisao dos métodos e técnicas utilizadas para modelagem e simulacao

computacional da biomecanica do movimento humano;

e Capitulo 3: Aborda aspectos fundamentais da morfologia, fisiologia e neurofisiologia

do musculo-esquelético.

e Capitulo 4: Apresenta os fundamentos necessarios a elaboracao de um modelo multi-

articulado do movimento, mostrando também a versatilidade da combinagao mode-
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lagem+-teoria de otimizacao para simular o movimento;

e Capitulo 5: Detalha o modelo neuro-musculo-esquelético elaborado para regulagao

da postura ereta humana no plano sagital;
e Capitulo 6: Aborda as simulagoes realizadas com o modelo e os resultados obtidos;

e Capitulo 7: Apresenta as conclusoes relevantes do trabalho e algumas propostas

para trabalhos futuros que podem ser realizados a partir do mesmo.



Capitulo 2
Revisao bibliografica

O sistema de controle postural (SCP) humano é um mecanismo de extraordindria com-
plexidade que recebe informacoes sensoriais dos sistemas vestibular, visual, e somatosen-
soriall, e controla uma estrutura musculo-esquelética com mais de 200 graus de liberdade
e aproximadamente 750 musculos (Barin, 1989). Como a representacao matemadtica exata
desse sistema ainda esta longe da nossa capacidade analitica e computacional, modelos
simplificados ou mesmo incompletos tém sido tuteis para as pesquisas que buscam um
melhor entendimento sobre como o nosso SCP trabalha. O objetivo maior de tais pesqui-
sas ¢ identificar parametros que permitam apontar com precisao as diferencas existentes
entre as respostas normais e aquelas apresentadas por individuos portadores de lesoes
especificas em seu sistema de controle postural.

Neste sentido, diversos modelos do SCP, fundamentados tanto na biomecanica como
na teoria de sistemas de controle, tém sido reportados na literatura nas iltimas décadas.
Mais recentemente, com o crescimento do poder computacional disponivel, o interesse pela
modelagem e simulacao do sistema musculo-esquelético humano em larga escala e em di-

ferentes niveis de complexidade tem aumentado significativamente ante os pesquisadores.

1O sistema somatosensorial fornece informacoes relativas a orientacdo postural e ao equilibrio do
corpo no espago em relacao a superficie de suporte. Este sistema inclui os proprioceptores musculares
(fusos musculares e érgaos tendinosos de Golgi) e articulares, e os mecanoreceptores da pele. Por estarem
distribuidos ao longo do corpo todo, os receptores somatosensoriais sao uteis na resolugao de ambigiiidades

que podem ocorrer entre os sistemas visual e vestibular (Duarte, 2000).
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Assim, neste capitulo serao mostrados alguns dos trabalhos mais relevantes desenvolvidos
nas ultimas décadas, empregando diferentes modelos para o estudo do movimento. Para
efeito didatico, eles foram agrupados em trés classes, compreendendo: (1) os modelos de
corpos rigidos, (2) os modelos de sistemas de controle e (3) os modelos da musculatura

esquelética.

2.1 Modelos de corpos rigidos

Gurfinkel (1973), Koozekanani et al. (1980), Barin (1989), Yang et al. (1990), Gruber
et al. (1998), Winter et al. (1998), Fukuoka et al. (2001), Loran & Lakie (2002), Barbier et
al. (2003), Koh & Jennings (2003), Patla (2003) e outros, desenvolveram e/ou utilizaram
modelos biomecanicos de corpos rigidos com um ou varios segmentos. Estes modelos
quantificam as relagoes entre os angulos e os torques nas articulagoes dos segmentos
corporais, baseados na estrutura mecanica do modelo.

Gurfinkel (1973) desenvolveu um modelo do corpo na postura ereta natural, no qual
um péndulo simples invertido se movia em torno do vértice de uma base triangular que
simulava os pés. Foi apresentada uma equacao para este modelo relacionando a diferenca
entre o centro de pressao (COP) e a projegao vertical do centro de gravidade (COG), em
funcao do angulo de oscilagao no tempo e da massa e dimensoes do corpo. Como esperado,
quando a velocidade média de oscilagao é zero, o COP é igual a projecao vertical do COG.
A diferenca entre o COP e a projecao vertical do COG foi menor que 10% para freqiiéncias
de oscilagao menores que 0,2 Hz.

Koozekanani et al. (1980) combinaram o elemento de pé triangular de Gurfinkel
(1973) com o modelo em péndulo invertido de trés segmentos de Hemami & Jaswa (1978),
obtendo um modelo dinamico de quatro segmentos que incluia elementos do pé, perna,
coxa e tronco. Os efeitos dos torques produzidos pelas contragoes musculares sobre as
articulacoes, bem como dos torques resultantes de perturbacgoes externas também foram
incluidos. Uma analise do diagrama de corpo livre foi usada para simplificar a solugao

das equagoes acopladas. Tal como Hemami & Jaswa, Koozekanani e seus colegas usaram
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parametros dos segmentos corporais padronizados por Drillis & Contini (1966). Equagoes
para o COP e a projegao vertical do COG foram desenvolvidas. O modelo foi avaliado
usando os angulos de oscilagao medidos com um sistema de video baseado em duas cameras
e as trajetérias do COP medidas com uma plataforma de forca.

Barin (1989) utilizou formulagdes de estado para avaliar quatro modelos de postura no
plano sagital, baseados em estudos anteriores realizados por Hemami & Jaswa (1978) e por
Stockwell et al. (1981), com um, dois, trés ou quatro segmentos para representar o corpo
suportado por um pé triangular (Figura 2.1). O COP foi calculado segundo Stockwell et al.
(1981) através de um modelo dindmico inverso para seis individuos realizando diversas
tarefas posturais. Os valores calculados foram comparados com os valores medidos a
partir de uma plataforma de forca e, para uma amplitude de oscilacao do COP de 14
cm, verificou-se uma razoavel coincidéncia, com desvio padrao de 0,44 cm. Os modelos
com diferentes graus de liberdade foram comparados e verificou-se que o uso de duas
articulacoes, mantendo-se o joelho fixo em extensao maxima, ja é suficiente para se obter

aproximacoes razoaveis.
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Figura 2.1: Modelos multi-articulados da dinAmica postural humana. (A) Uma articulagao, (B) Duas
articulagoes, (C) Trés articulagoes, (D) Quatro articulages. 6 representa dngulos inerciais e 6’ representa

angulos anatomicos (Modificado de Barin, 1989).
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Yang et al. (1990) desenvolveram um modelo de péndulo invertido de trés segmentos
apoiado sobre a articulagao no tornozelo. Representando respectivamente as duas pernas
(inferiores), as duas coxas e o tronco. Em resposta a um distirbio postural especifico,
o modelo identificava um espaco tridimensional de torque nas articulagoes. O espaco
solucao representava as combinagoes dos torques no tornozelo, joelho e quadril, que ob-
tiveram éxito na restauracao da postura inicial, num determinado intervalo de tempo.
Os resultados deste modelo indicaram que a estratégia eficiente adotada como resposta
postural a uma perturbacao nao é tnica, e pode ser gerada por varias combinacoes de
torque nas articulagoes.

Gilchrist e Winter (1997) usaram um modelo tridimensional de nove segmentos (pés,
pernas, coxas, pélvis, tronco e cabega) para simular um passo normal de caminhada hu-
mano. O modelo possuia molas e amortecedores lineares torsionais nas juntas do quadril,
para manter o tronco vertical, e nas juntas do joelho e tornozelo para impedir movimentos
nao fisiologicos. A Figura (2.2) mostra uma vista lateral do pé modelado. Amortecedo-
res também foram requeridos em outras juntas para assegurar a suavidade e o realismo
do movimento. Os momentos nas juntas necessarios para simulagao foram obtidos via
dindmica inversa (defini¢do no item 4.4 do Capitulo 4) em uma caminhada normal, assim
como as condicoes iniciais e a descricao do sistema. Para o individuo analisado, o modelo
reproduziu com éxito um passo completo (550 ms), incluindo as fases de apoio com um
e com os dois pés. Porém, os autores salientaram a necessidade de novos algoritmos de

controle para garantir a portabilidade do modelo a outros individuos.

Figura 2.2: Diagrama representativo do modelo do pé usado na simulagao de Gilchrist & Winter (1997).

Note que os amortecedores horizontais do plano frontal nao estao visiveis nesta vista.
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Gruber et al. (1998) utilizaram um modelo planar de trés segmentos para comparar
os resultados das forgas e torques obtidos com modelos de corpos rigidos versus modelos
de massas oscilantes. Para tal, uma entrada “apropriada’para a forca de reagao do solo
e a aceleracao do calcanhar foi produzida para simular computacionalmente um pequeno
salto em um modelo de massas oscilantes (Figura 2.3). Em seguida, as forgas e torques nas
articulacoes do joelho e quadril foram determinadas via dinamica inversa considerando
os segmentos como sendo corpos rigidos. Foi verificado que, durante a fase de impacto,
a analise com o modelo de corpos rigidos produz forcas e torques internos incorretos,
sugerindo que os resultados obtidos da dinamica inversa, para movimentos com impacto
usando modelos que nao refletem adequadamente as propriedades do sistema locomotor,

devem ser analisados com cautela.

Qw}\ﬁ(x Z
&&&G Y

Figura 2.3: Modelo planar de trés segmentos com massas oscilantes. Para maiores detalhes consulte

Gruber et al., 1998.
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Fukuoka et al. (2001) utilizaram um modelo de péndulo invertido simples para estu-
dar as caracteristicas do feedback somatosensorial e a sua funcao no sistema de controle
postural em individuos normais usando a estratégia do tornozelo?. Para suprimir a in-
fluéncia dos sistemas visual e vestibular, foi utilizado um aparato experimental derivado
daquele proposto por Fitzpatrick et al. (1992a,b) (Figura 2.4). A resposta em freqiiéncia
do momento na articulagao do tornozelo em funcao do angulo de oscilagao com a vertical
foi calculada. Os resultados experimentais sugeriram que o sistema de feedback somato-
sensorial tem caracteristicas derivativas e, conseqilientemente, pode sustentar uma postura
ereta por si mesmo. Apds comparacoes com estudos anteriores sobre os sistemas visual
e vestibular, os autores inferiram que o feedback somatosensorial pode ser o mais au-
tomatico dos sistemas, exercendo um papel dominante para o individuo manter a postura

ereta usando a estratégia do tornozelo.
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Figura 2.4: Diagrama do aparato experimental utilizado por Fukuoka et al., 2001.

2Estratégia que controla o movimento do centro de massa ao gerar um movimento na articulacio do
tornozelo. Essa estratégia é caracterizada pela ativagao seqiiencial dos musculos do tornozelo, joelho e
quadril, fazendo com que o corpo gire sobre a articulagao do tornozelo com um movimento relativamente
pequeno no quadril e joelho. Tem sido demonstrado que esta estratégia é mais adequada quando as

perturbagdes sdo pequenas e lentas sobre superficies planas, firmes e regulares (Duarte, 2000).
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Barbier et al. (2003) apresentaram um modelo de péndulo invertido tridimensional
(Figura 2.5) para estimar o deslocamento do centro de massa (COM) no espago a partir
de dados registrados por uma plataforma de forca para individuos na postura ereta. A
excursao do COM no espaco foi calculada para a postura ereta quieta e para oscilagoes
auto-induzidas nas dire¢oes antero-posterior (AP) e médio-lateral (ML) e comparada com
dados experimentais obtidos com um sistema de cameras de video. Para a postura ereta
quieta o modelo foi capaz de estimar os deslocamentos do COM com razoavel aproximagao
(média RMS de 0,9 mm ou menor). Ja para as oscilagoes auto-induzidas as diferencas
RMS foram de 6,6 mm nas direcoes AP e ML e 1,6 mm ao longo do eixo vertical. Nas
tres modalidades testadas os coeficientes de correlacao dos deslocamentos do COM entre
o modelo e o sistema de cameras estiveram acima de 0,8 com excegao da diregao vertical,

onde os valores foram variados.

w Left fool

..x
&

Right foot

Figura 2.5: Representacio em péndulo invertido 3D do COM do corpo humano oscilando ao redor do

ponto médio entre os tornozelos. Descricao completa em Barbier et al., 2003.
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Patla (2003) desenvolveu um modelo multi-articulado de seis graus de liberdade para
simular a fase de balan¢o do passo apds o choque com um obstéculo (Figura 2.6). Usando
uma simulacao dinamica direta, as forcas e torques calculados foram aplicadas ao modelo
para encontrar as trajetérias antes e apds atingir o obstaculo. A forca de reacao do
obstaculo no momento do impacto foi modelada usando uma mola linear e um amortecedor
nao linear. O modelo predizia o tempo de resposta disponivel (ART) para uma reagao
satisfatoria. Foi verificado que o tempo disponivel é fungao da rigidez (K) e da viscosidade
(X — X.) encontrada durante o impacto e é menor que 100 ms. Exigindo, por esta
razao, respostas rapidas que dependem da informacao sensorial das trés modalidades
(visual, vestibular e proprioceptiva) e também da experiéncia e conhecimento prévios da

perturbagao.
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Figura 2.6: Modelo articulado de seis graus de liberdade desenvolvido para simular o impacto do pé

com um obstdculo (Patla, 2003)
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2.2 Modelos de sistemas de controle

Nashner (1972), Peeters et al. (1985), Maki et al. (1987), Ishida & Miyazaki (1987),
Johansson et al. (1988), Morasso et al. (1999), Peterka (2002), Masani et al. (2003),
Peterka & Loughlin (2004) entre outros, desenvolveram modelos de sistemas de controle
caracterizados por uma fungao de transferéncia de entrada/saida com realimentacao sen-
sorial. Tipicamente, estes modelos predizem o torque na articulacdo do tornozelo e/ou o
angulo de oscilagao do corpo em resposta a uma perturbacao postural externa.

Nashner (1972) desenvolveu um modelo do sistema de controle postural no qual to-
das as entradas foram suprimidas com excecao do sistema vestibular. Uma perturbagao
postural foi produzida mediante a translacio de uma unica plataforma de balanco® na
dire¢ao antero-posterior (AP), mantendo constante o angulo de oscilagdo do corpo com
relacao a articulacao do tornozelo através de uma rotacao da plataforma que acompa-
nhava a oscilacao do corpo. Esta técnica permitiu eliminar o feedback proprioceptivo do
controle postural. O corpo foi assumido como um tnico segmento rigido com movimento
apenas ao redor da articulacao do tornozelo na diregao AP. O modelo estimava o angulo
de oscilacao e o torque de reagao no tornozelo em resposta a uma perturbacao transitoria.
A influéncia relativa dos canais semicirculares e dos otolitos utriculares? foi estimada.

Peeters et al. (1985) obtiveram a relagdo em freqiiéncia entre o torque no tornozelo e
o angulo de oscilagao para um modelo de péndulo invertido simples. Para aquela relagao,
eles calcularam a coeréncia, o angulo de fase, e o ganho de poténcia espectral. Em seguida,
fizeram o mesmo para torques no tornozelo e angulos de oscilagao medidos experimental-
mente. As divergéncias entre os valores obtidos a partir do modelo e os valores obtidos
a partir dos dados experimentais, foram atribuidas, ao decréscimo da relacao sinal ruido
com o aumento da freqiiéncia, a nao-linearidades entre o torque e o angulo de oscilagao,

e ao grau de coordenacao bioldgica entre as partes do corpo.

3Uma descrigao detalhada deste equipamento pode ser obtida em Urquiza (2005).
40s canais semicirculares e os otolitos utriculares sdo elementos funcionais do ouvido interno que

atuam como sensores de aceleracao angular e linear, respectivamente, na manutencao da postura. Juntos

eles compoem o sistema vestibular.
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Johansson et al. (1988) modelaram o sistema de controle postural usando um péndulo
simples invertido, no qual o torque de equilibrio foi representado por uma mola e um
amortecedor (Figura 2.7). Vibragoes nos musculos da panturrilha foram provocadas para
produzir falsa informagao proprioceptiva sem perturbar o sistema vestibular. O COP foi
medido com uma plataforma de forga e relacionado com o torque no tornozelo por um
fator de ganho e um termo de ajuste. Foi assumido que o torque no tornozelo estabilizava
a postura com um controle do tipo PID (proporcional, integral, derivativo). A funcao
de transferéncia do angulo de oscilagao em resposta a vibragao muscular aplicada foi

determinada tanto com métodos de identificacao paramétricos como nao-paramétricos.

% i

Figura 2.7: Modelo em péndulo invertido da dindmica postural humana com o torque de equilibrio Tpe;

similar aquele alcangado com uma mola (k) e um amortecedor (7). (Johansson et al., 1988)

Morasso et al. (1999) usaram um modelo de péndulo invertido simples para investigar
a aplicacao de sistemas de controle baseados em “modelos internos” na estabilizacao da
postura ereta. Uma funcdo de transferéncia relacionando o COP (entrada) e o COM
(saida) foi determinada. As complexidades computacionais dos problemas do controle
foram analisadas, mostrando que apenas a rigidez muscular é insuficiente para estabilizar
o corpo na postura ereta. Os resultados sugerem que os mecanismos preditivos tem um

papel importante na estabilizacao da postura e, que os mesmos podem ser modelados por
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meio do preditor de Smith para o controle motor proposto por Miall et al. (1993).
Peterka & Loughlin (2004), em suas investigacoes sobre a dinamica dos mecanismos
sensoriais responsaveis pelo controle postural humano, utilizaram um péndulo invertido
linearizado para modelar o corpo em conjunto com um modelo de controle realimentado do
sistema de controle postural e do sistema de controle do movimento da superficie suporte
(Figura 2.8). Os resultados experimentais mostraram que, quando a superficie de suporte
retornava a uma posicao inicial, de onde ela fora retirada propositalmente para reduzir
o acesso do individuo a informagao sensorial, a maioria dos sujeitos desenvolvia uma
oscilagao corporal transitoria de 1 Hz, que era significativamente diferente da oscilagao de
baixa amplitude observada durante a postura ereta quieta. O comportamento oscilatério
declinava a medida que os testes eram repetidos, sugerindo um efeito de aprendizagem.
O modelo predizia a oscilacao de 1 Hz em situagoes onde o torque corretivo gerado era
muito alto em proporcao a oscilagao do corpo. Simulagoes do modelo foram efetuadas para
investigar a causa da excessiva geracao de torque corretivo. Tais simulacoes favoreceram
uma interpretacao baseada em contribuigoes sensoriais dinamicas para o SCP ante a um
mecanismo de compensacao de carga que selecione o torque proporcionalmente a uma

combinagao fixa de informacao e orientagao sensorial.

Irvaried
Pandulum Bs—
Body

Figura 2.8: Modelo realimentado do sistema de controle postural e do sistema de controle do movimento
da superficie de suporte. O corpo foi modelado como um péndulo invertido linearizado. Para maiores

detalhes ver Peterka & Loughlin, 2004.
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2.3 Modelos da musculatura esquelética

Ainda que os dois tipos de modelos exemplificados anteriormente contribuam para um
avanco no entendimento do nosso SCP, é sabido que modelos serao melhores a medida que
incorporarem dados que representem com maior fidelidade as propriedades dos parametros
que compoem a estrutura modelada.

Assim, contando com os recursos computacionais disponiveis atualmente, uma nova
tendéncia na modelagem do SCP vem sendo observada nos ultimos anos. Tratam-se
dos modelos biomecanicos da musculatura esquelética em larga escala (Ex: Delp et al.,
1990; Anderson & Pandy, 2001). Tais modelos, ainda que simplificados, constituem um
grande avanco, uma vez que incluem varios parametros do corpo como ligamentos, 0ssos,
musculos e tendoes, antes ignorados ou drasticamente simplificados.

Naturalmente, estes modelos se beneficiam de todo conhecimento adquirido nas duas
classes de modelagem vistas anteriormente, uma vez que constituem-se em complexas
estruturas de multiplos corpos rigidos com muitos graus de liberdade, acionadas por
um grande nimero de atuadores musculares (baseados nas caracteristicas macro ou mi-
croscopicas do corpo dependendo da finalidade do estudo). Tais estruturas podem ainda
empregar a teoria do controle 6timo para tentar estabelecer estratégias eficientes de co-
ordenacao muscular a serem adotadas para melhor reproduzir os movimentos.

Khang e Zajac (1989a, 1989b) introduziram na simulagdo da dindmica da postura
o conceito de atuador musculo-tendineo, o que permitiu realizar o controle artificial da
forga de contragao muscular (Menegaldo, 1997). Foram formulados modelos matematicos
da dinamica da ativagdo (procurando reproduzir o efeito da estimulagao elétrica), da
dinamica da contragdo muscular, baseada no modelo de Zajac (1989) e do sistema de
multiplos corpos, com trés graus de liberdade. Os autores projetaram um sistema de
controle a partir da metodologia do Regulador Linear Quadrético (LQR), formulando
atuadores equivalentes de torque. Em seguida, calcularam uma matriz de ganho K para
um modelo linearizado das equacoes de miiltiplos corpos rigidos e dos atuadores de torque.
O controle da contracao muscular foi feito com a distribuicdo da variavel de controle

(ativacao do atuador equivalente de torque aT) através de uma otimizacao estatica da
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energia total liberada pelo conjunto de musculos considerados. A otimizacao se baseava
numa equacao de restricao na qual o torque gerado pelo conjunto de musculos deveria
ser igual ao torque calculado para cada atuador equivalente, para aT dada, durante um
intervalo de tempo. Zajac & Gordon (1989) realizaram simulagoes para condigoes iniciais
de deslocamento angular das articulacoes, e para para perturbacgoes oscilatorias produzidas
pelos bracos, apresentando respostas de deslocamento angular, de atividade muscular e
de aceleragoes induzidas por musculos.

Delp et al. (1990) desenvolveram um modelo de membro inferior humano para estudar
como mudancas cirirgicas na geometria musculo-esquelética e nos parametros de musculos
e tendoes afetam a forca muscular e o torque sobre as articulagoes. As linhas de acao de
43 atuadores musculo-tendineos foram definidas com base em suas relacoes anatomicas

com a superficie 6ssea representada em trés dimensoes (Figura 2.9).

Figura 2.9: Modelo de membro inferior desenvolvido por Delp et al., 1990.
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A cinematica do membro inferior foi definida pela modelagem das articulagoes do
quadril, joelho, tornozelo, subtalar e metatarso-falangiana. A forga e o torque articular
desenvolvido por cada atuador poderiam ser calculados para qualquer posicao do corpo.
Os torques articulares calculados com o modelo obtiveram boa concordancia com torques
isométricos medidos experimentalmente. Uma interface grafica foi desenvolvida para o
usuario visualizar a geometria musculo-esquelética e manipular os parametros do modelo
para estudar as conseqiiéncias biomecanicas de procedimentos cirturgicos ortopédicos.

Desde entao, diversos modelos neuro-musculo-esqueléticos de maior ou menor com-
plexidade tem sido desenvolvidos para estudar a coordenagao muscular do movimento.
Sendo que o maior desafio ainda consiste em incorporar esses modelos aos modelos de
comportamento do corpo gerados pela dinamica nao-linear (van Soest & van Galen, 1995).
Esta tarefa tem sido facilitada, em parte, pela utilizacao de ferramentas computacionais
como, por exemplo, o pioneiro pacote de software chamado SIMM (Software for Inte-
ractive Musculoskeletal Modeling) desenvolvido por Delp & Loan (1995), que habilita o
usudrio a desenvolver, alterar e avaliar modelos de muitas estruturas musculo-esqueléticas
diferentes (Figura 2.10). O aplicativo permite que sejam quantificados os efeitos da geo-
metria musculo-esquelética, da cinematica articular e dos parametros musculo-tendineos

(comprimentos, bragos de momento, forgas musculares e momentos articulares).
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Figura 2.10: Estrutura do SIMM (Delp & Loan, 2000).
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Com o software implementado numa estacao de trabalho grafica, os usuarios po-
dem visualizar a geometria musculo-esquelética e interagir com os modelos. Finalmente,
simulagoes dinamicas podem ser criadas implementando-se os arquivos da geometria
musculo-esquelética gerados pelo SIMM em um pacote de simulacao dinamica conhecido
como SD/Fast (Figura 2.10), onde os usuarios podem executar simulagoes diretas (calculo
de movimentos a partir de forcas) ou inversas (calculo de forgas a partir de movimentos).
A partir dai, a comunidade cientifica da area pode construir uma biblioteca de simulacoes
que podem ser trocadas, testadas e melhoradas através da colaboracao multi-institucional.

Spagele et al. (1999) desenvolveram um modelo de membro inferior humano para
simular um salto vertical real, incluindo as fases de propulsao, voo e aterrissagem. O
modelo possuia um inico membro inferior constituido de trés corpos rigidos ativados por

nove atuadores musculo-tendineos (Figura 2.11).
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Figura 2.11: Representagio esquemdtica, com uma perna, do salto vertical humano medido e o modelo

musculo-esquelético do membro-inferior ativado por nove grupos musculares (Spégele et al., 1999).
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Uma técnica de controle 6timo multifase foi usada para resolver o problema de com-
partilhamento da for¢a muscular. Para o calculo das excitagoes musculares minimas do
salto, a trajetéria da articulagdo do quadril foi limitada e as forgas de contato (forgas
de reacdo do solo) foram determinadas por plataformas de forga. Baseado no modelo
musculo-esquelético e nas equacgoes diferenciais do sistema de multiplos corpos, as ex-
citagoes e as forcas musculares necessarias para um salto vertical foram calculadas. O
sistema foi avaliado comparando-se as excitagoes musculares calculadas, com os respecti-
vos sinais eletromiograficos (EMG) captados na superficie da pele. Os resultados obtidos
indicaram uma estreita relagao entre os parametros preditos e os medidos.

Anderson & Pandy (2001) utilizaram um sofisticado modelo neuro-misculo-esquelético
tridimensional humano, combinado com a teoria de otimizacao dinamica, para simular a
marcha normal sobre o solo. O corpo foi modelado como um sistema mecanico articulado

de 10 segmentos com 23 graus de liberdade e acionado por 54 misculos (Figura 2.12).

Figura 2.12: Vistas nos planos sagital e frontal, os respectivos graus de liberdade e alguns dos miisculos
incluidos no modelo musculo-esquelético usado por Anderson & Pandy (2001). Para uma descrigao

detalhada do modelo ver Anderson & Pandy (1999).
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O problema de otimizagao dinamica foi calcular os histéricos das excitagoes muscula-
res, as forcas musculares e o movimento dos membros condicionados ao minimo consumo
de energia metabodlica por metro caminhado. A energia metabdlica muscular foi calculada
pela soma de cinco termos: calor latente ou fundamental, calor de ativacao, calor de ma-
nutencao, calor de encurtamento e o trabalho mecanico realizado por todos os musculos
do modelo. O ciclo do passo foi assumido simétrico, ou seja, as excitagoes musculares para
as pernas esquerda e direita e os estados inicial e final do modelo foram assumidos como
iguais. Essencialmente, um problema de rastreamento nao foi resolvido. Antes, apenas um
conjunto de restrigoes - posicoes e velocidades dos segmentos corporais no inicio e no fim
do ciclo - foi imposto ao modelo para forcar a repetibilidade do passo. Comparagoes quan-
titativas das predi¢oes do modelo com padroes de deslocamentos dos segmentos corporais,
forcas de reagao do solo, e ativagoes musculares medidas experimentalmente mostraram
que a simulagao reproduziu as caracteristicas salientes do passo normal. Finalmente, foi
sugerido que a energia metabdlica minima consumida por unidade de distancia percorrida
¢ uma medida de performance valida para avaliacao da caminhada.

Menegaldo et al. (2003) modelaram a mecanica postural humana no plano sagital e
usaram o controle 6timo para gerar o movimento em [oop aberto do levantar do corpo de
uma posicao semi-agachada até a posigao ereta. O modelo biomecanico utilizado (derivado
do modelo de Delp descrito anteriormente) era formado por um péndulo invertido de trés
segmentos rigidos (pernas, coxas e tronco), acionados por 10 atuadores musculo-tendineos
equivalentes (Figura 2.13). Solugdes 6timas de controle foram encontradas por meio de
algoritmos baseados na Teoria das Aproximagoes Consistentes (Schwartz & Polak, 1996).
Devido a natureza altamente nao-linear e instavel da dinamica postural, a dificuldade na
convergéncia numeérica foi destacada, sugerindo a implementacao de estratégias especificas
para facilitd-la. Simulagoes foram realizadas considerando-se dois tempos distintos (0,5 e
1,0 s) para execugao do movimento. Finalmente, os resultados de controle do modelo (ex-
citagdes musculares) e as trajetorias angulares foram mostrados, e estratégias especificas

de controle foram discutidas.
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Figura 2.13: Péndulo invertido de trés segmentos e os dez grupos musculares incluidos no modelo de

Menegaldo et al., 2003. Descrigao completa em Menegaldo, 2001.
2.4 Conclusao

Neste capitulo, procurou-se relatar os avancos da modelagem e simulacao computa-
cional do movimento e da postura humana, ocorridos nas iltimas décadas. De maneira
geral, pode-se concluir que a vantagem dos modelos de corpos rigidos e de sistemas de
controle é o fato que ambos possuem uma formulacao matematica relativamente mais
simples quando comparados a um modelo muscular equivalente, proporcionando assim,
simulagoes a um custo computacional inferior aquele verificado nos modelos da muscu-
latura esquelética. Estes tltimos, por outro lado, apresentam uma melhor aproximagcao
da realidade uma vez que incluem os musculos, que por exercerem forca e produzir movi-
mento, podem ser considerados os elementos basicos da mecanica do movimento humano
e animal (Herzog, 1999). Desta forma, ao contrdrio dos modelos musculares como por
exemplo o modelo proposto neste trabalho, os modelos de corpos rigidos e de sistemas
de controle fornecem muito pouca informacao a respeito da coordenacao muscular a ser
adotada para produzir um determinado movimento. Uma sintese destas informacoes pode

ser vista na Tabela (2.1).
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Tabela 2.1: Tabela comparativa de vantagens e desvantagens dos principais tipos

modelos usados para estudar o movimento e a postura humana.
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de

mente baixo.

Tipo de modelo Vantagem Desvantagem
Corpos rigidos Formulacao matematica | Fornece muito pouca in-
simples proporcionando | formacgao a respeito da coor-
simulagoes a um esforco | denacao muscular a ser ado-
computacional relativa- | tada na execugao do movi-

mento.

Sistema de controle

Formulacao matematica re-
lativamente simples propor-
cionando simulagoes a um
custo computacional razoa-

velmente baixo.

Fornece pouca informacao
a respeito da coordenacao
muscular a ser adotada na

execucao do movimento.

Misculo-esquelético
Obs: o modelo
proposto neste

trabalho pertence a

esta classe.

Fornece informagoes deta-
lhadas sobre a coordenacao
muscular a ser seguida para

realizagao do movimento.

Formulacao matematica

mais complexa pela in-
clusao da fisiologia muscu-
lar, demandando um maior
esforco computacional para

simulacao.




Capitulo 3

O musculo esquelético

O movimento humano ¢ realizado pela contragao dos musculos esqueléticos que agem
sobre um sistema de alavancas e polias formado por ossos, tendoes e ligamentos. Cada
pessoa em especial, possui um padrao de contracoes para realizacao de varias tarefas
motoras, como se manter de pé, andar, correr ou mesmo tocar um instrumento musical.
Um individuo normal tem uma extrema habilidade em desenvolver a quantidade exata de
contracao necessaria a execucao de determinada tarefa, onde o controle fino da contragao
muscular de uma ampla faixa de tensoes, velocidades, extensoes e cargas é realizado por
um sistema de células nervosas muito bem organizado. Uma parte desse sistema fornece
informagoes precisas e oportunas sobre o status de cada parte do corpo e o estado do
ambiente por meio de impulsos nervosos sensoriais. A outra parte do sistema combina
essas informagoes com outras previamente armazenadas no cérebro e, através de impulsos
nervosos motores, instrui os musculos que devem produzir o movimento desejado.

Assim, o movimento é obtido através da acao conjunta de um grande nimero de
fatores anatomicos, fisioldgicos, bioquimicos e biomecanicos, incluindo a habilidade dos
musculos de desenvolver quantidades graduais de tensao ativa, a capacidade dos sistemas
cardiovascular e respiratério de fornecer os nutrientes necessarios ao processo contratil e
a habilidade do sistema nervoso de perceber o status atual do corpo e regular a taxa e
a quantidade de contragao necessaria para mover precisamente certas partes do corpo,

enquanto estabiliza outras.

28
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Provavelmente a propriedade mais basica do misculo é sua habilidade de produzir
forga. Entretanto, apesar das inimeras pesquisas dedicadas aos musculos e ao seu com-
portamento contratil, alguns aspectos da producao da for¢ca muscular ainda permanecem
obscuros. Por exemplo, o mecanismo preciso de ligacao e movimento das pontes cruzadas,
que acredita-se ser o causador dos movimentos relativos dos miofilamentos, e conseqiien-
temente da producao da forca, nao estao claramente entendidos. Alguns pesquisadores
(ex. Iwazumi, 1978; Pollack, 1990) propuseram mecanismos de producao de forca que nao
estao de acordo com o paradigma mais popular de producao da forca muscular, a teoria
dos filamentos deslizantes (Huxley, 1957; Huxley & Simmons, 1971). Neste capitulo, a
producao da forca muscular e as propriedades mecanicas dos musculos estarao associa-
das com as suposigoes e predicoes basicas da teoria dos filamentos deslizantes. Porém,
deve ser considerado que nem todas estas suposicoes e predicoes foram testadas e aceitas
unanimemente na comunidade cientifica.

Tendo em mente o objetivo proposto no capitulo I, isto é, a elaboragao de um modelo
dinamico da postura humana no plano sagital. Os musculos devem ser visualizados a
partir de um ponto de vista mecanico. Todavia, devido as suas propriedades contrateis,
¢é mais dificil associa-los a propriedades estritamente mecanicas do que seria no caso de
0ssos ou tendoes, para os quais as relacoes de forca-alongamento e tensao-deformacao sao
bem definidas (Herzog, 1999). Assim, ao se tratar a mecanica do musculo, é importante
que se considere suas propriedades fisiologicas e bioquimicas.

Os musculos exercem forca e produzem movimento, sendo portanto considerados os
elementos basicos da mecanica do movimento nos humanos e animais. Os histéricos
de forca-tempo dos musculos, durante movimentos, sao como pequenas janelas para o
cérebro, que pode produzir a introspeccao nos mecanismos de controle do movimento. E
precisamente a dualidade da mecanica e do seu controle que divide os biomecanicos em
dois grupos: aqueles que estudam a forga proveniente dos musculos para determinar o
movimento e os efeitos de carga sobre o esqueleto, especialmente em suas articulacoes; e
aqueles que determinam a for¢ca muscular requerida para varias situacoes de movimento

para avaliar os possiveis mecanismos responsaveis pelo controle do movimento.
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Neste capitulo, serao apresentadas a morfologia e a estrutura basica dos musculos, as
quais, combinadas com a teoria dos filamentos deslizantes da contragao, determinam uma

extensa gama de propriedades mecanicas dos musculos.

3.1 Morfologia

Morfologia é o estudo da estrutura e da forma sem considerar a funcao. Ela se tor-
nara aparente neste capitulo ao considerarmos que o musculo é um material altamente
estruturado e organizado e que cada estrutura e cada organizacao podem ser associadas
com propriedades funcionais especificas.

Geralmente, os musculos sdo agrupados em estriados e nao-estriados (lisos), os musculos
estriados sao ainda subdivididos em esqueléticos e cardiacos. Os musculos cardiacos e nao-
estriados sao controlados pelo sistema nervoso autonomo, e, ao contrario dos musculos
esqueléticos, nao estao sob controle voluntario direto.

O musculo esquelético é composto por unidades estruturais de tamanho decrescente
(Figura 3.1). O musculo é tipicamente envolvido pela fascia e por uma bainha adicional
de tecido conjuntivo conhecida como epimisio. A fascia é uma bainha de tecido conjuntivo
que envolve o epimisio protegendo os grupos musculares, separando-os e direcionando seus
movimentos.

A préxima estrutura menor é o fasciculo, que consiste de fibras musculares envoltas por
uma camada de tecido conjuntivo chamada perimisio. As fibras musculares sao envolvidas
pelo endomisio, uma fina bainha de tecido conjuntivo formada principalmente de fibras
reticulares, que mantém as fibras individuais juntas dentro do musculo. Fibras musculares
sao células com uma delicada membrana, o sarcolema.

As fibras do musculo sao constituidas de miofibrilas paralelas entre si. Este arranjo
sistematico da ao musculo esquelético o seu tipico padrao estriado visivel microscopica-
mente. O elemento repetido nesse padrao é chamado sarcomero, a unidade contratil basica
de um musculo. Os sarcomeros sao limitados pelas chamadas linhas Z (Zwischenscheibe

ou discos intermedidrios) e contém filamentos finos (actina) e grossos (miosina). Estes
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Figura 3.1: Tlustragao esquemética das diferentes estruturas e sub-estruturas de um musculo.

filamentos, sao constituidos basicamente de moléculas das proteinas que dao a eles seus
nomes, e encontram-se paralelos uns aos outros (Figura 3.2).

Os filamentos grossos estao localizados no centro do sarcomero. Porém, héa evidéncias
de que eles podem se mover do centro em direcao a superficie do sarcomero durante
uma contracao prolongada (Horowits, 1992). Os filamentos grossos sdo responséveis pelas
areas escuras do padrao estriado, as chamadas bandas A (A = Anisotrdpica) (Figura 3.2).
Eles sao compostos primariamente de moléculas de miosina, uma extensa proteina. Uma
molécula de miosina contém uma longa cauda constituida de meromiosina leve, e uma
cabega globular fixada a cauda composta de meromiosina pesada (Figura 3.3). A cabega
extende-se para o exterior do filamento grosso. Ela contém um local de fixagao para a
actina e um local enzimético que catalisa a hidrélise do trifosfato de adenosina (ATP),

responsavel pela liberacao da energia necesséaria a contracao muscular. As moléculas de
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Figura 3.2: Esquema da unidade contrétil basica do misculo, o sarcomero (adaptado de Pollack, 1990).

miosina de cada metade do filamento grosso estao dispostas de tal maneira que suas
cabecas estao sempre dirigidas para fora do filamento. Por esta razao, as cabecas estao
orientadas em direcoes opostas nas duas metades do filamento, e, ao formar pontes cru-
zadas (i.e., quando as cabecas de miosina se fixam ao filamento fino), estas puxam os

filamentos de actina em diregao ao centro do sarcomero.

cabeca globular \
cauda
N @ molécula de miosina

- | | . .
L L L miofilamento
grosso

Figura 3.3: Tlustragao esquemédtica do miofilamento grosso (adaptado de Seeley et al., 1989).

As pontes cruzadas no filamento grosso estao deslocadas por 14,3 nm na direcao axial
e por 60° na dire¢ao radial (Figura 3.4). Assim, pares de pontes cruzadas de orientagao
idéntica ocorrerdo a cada 180° de deslocamento e 42,9 nm (3 x 14,3 nm) de distancia ao
longo do filamento grosso.

Os filamentos finos estao localizados em ambos os lados das linhas Z dentro dos
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Figura 3.4: Esquema da organizacido das pontes cruzadas sobre o miofilamento grosso (Pollack, 1990).

sarcomeros (Figura 3.2). Eles formam o padrao claro do estriamento do misculo es-
quelético, isto é, a chamada banda I (I = Isotrépica). A “espinha dorsal”dos filamentos
finos é composta de dois corddes de glébulos de actina ligados em série (Figura 3.5). O
diametro de cada glébulo de actina é de aproximadamente 5-6 nm.

Segundo Pollack (1990), os corddes de glébulos ligados em série se cruzam a cada
intervalo de cinco a oito unidades num padrao relativamente aleatério. Os filamentos
finos contém ainda tropomiosina e troponina. A tropomiosina é uma longa proteina fibrosa
encontrada dentro do sulco formado pelas cadeias de actina (Figura 3.5). A troponina esta
localizada em intervalos de aproximadamente 38,5 nm ao longo do filamento fino. Ela é
composta de trés subunidades: troponina C, que contém locais para ligacao do fon Ca™t;
troponina T, que se conecta a tropomiosina; e troponina I, que bloqueia fisicamente o local
de fixa¢ao da ponte cruzada no estado de repouso (i.e., na auséncia de Ca*™). Actina
e miosina sao normalmente referidas como proteinas contrateis, enquanto tropomiosina
e troponina sao proteinas reguladoras, devido a seu papel na regulacao da fixacao das
pontes cruzadas e na producao da forca.

Os comprimentos do filamento fino parecem ser notavelmente constantes nas espécies
animais (~ 1,6 pym); todavia, comprimentos variando de 0,925 pum em ras a 1,27 ym em
humanos tem sido reportados (Walker & Schrodt, 1973). Estes comprimentos correspon-

dem respectivamente a 24 e 33 locais para ligacao na proteina actina (um a cada 38,5 nm)
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Figura 3.5: Tlustracdo esquematica do miofilamento fino, composto por duas cadeias de glébulos de

actina ligados em série (adaptado de Seeley et al., 1989).

ao longo do filamento fino (Figura 3.5). A influéncia dessas diferencas de comprimento do
filamento fino sobre as propriedades funcionais do tecido muscular sera discutida adiante.

Percebe-se entao que o musculo esquelético possui uma intrigante e sistematica or-
ganizacao estrutural ao longo do seu eixo longitudinal. Esta caracteristica é também
observada na secao estriada das fibras e miofibrilas, pelo arranjo regular das pontes cru-
zadas sobre os filamentos grossos, e pela periodicidade da troponina sobre os filamentos
finos. Similarmente, uma regularidade estrutural pode ser observada na secao transversal
(Figura 3.6). Cada filamento grosso do interior de uma miofibrila é circundado por seis
filamentos finos na area de sobreposicao do filamento. As sec¢oes transversais dos filamen-
tos grossos e finos sao de aproximadamente 12 nm e 6 nm, respectivamente, e a distancia
entre dois filamentos grossos adjacentes é da ordem de 42 nm (Iwazumi, 1979).

Ao lado das proteinas contrateis e regulatérias, os sarcomeros do musculo esquelético
contém uma variedade de outras proteinas que estao associadas as propriedades estruturais
e passivas do sarcomero, e nao necessariamente com a producao ativa da forca. A mais
importante dessas proteinas, do ponto de vista funcional, é a titina.

A titina é uma imensa proteina encontrada em abundancia nas miofibrilas dos musculos
estriados dos vertebrados (e de alguns invertebrados). Sua massa é de aproximadamente

3000 Dal. Dentro do sarcomero, a titina estende-se da linha Z até a banda M, i.e., o centro

1Da = Dalton, é equivalente 4 massa de um dtomo de hidrogénio ou 1,657 x 10724 gramas
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Figura 3.6: Vista transversal da organizagio dos miofilamentos grossos e finos (Adap. de Herzog, 1999).

do filamento grosso. Apesar do papel funcional exato da titina ainda nao estar claro, é
geralmente aceito que ela atua como uma mola molecular que desenvolve tensao quando
os sarcomeros sao alongados. A posicao da titina tem sugerido que ela seria responsavel
pela estabilidade do filamento grosso no centro do sarcomero (Figura 3.7). Tal estabi-
lizacao pode ser necessaria para prevenir um possivel deslocamento do filamento grosso
para outro local do sarcomero quando as forcas atuando sobre cada metade do filamento

grosso nao forem exatamente iguais.

filamento grosso

filamento fino titina
\\ 1
N1 /
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Figura 3.7: Tlustraciao esquematica de um sarcomero incluindo as proteinas titina localizadas da linha-
7 até a banda-M, cujas propriedades eldsticas mantém o miofilamento grosso centralizado no sarcémero

durante a contragao (adaptado de Pollack, 1990).
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Horowits & Podolsky (1987) estudaram o papel da titina na centralizagao do filamento
grosso. Eles mostraram, a partir da ativagao prolongada de fibras quimicamente “des-
cascadas” do psoas do coelho, que os miofilamentos grossos eram facilmente afastados do
centro do sarcomero encurtado (< 2,5 ym) mas nao do alongado (> 2,8 um), quando a

“mola” titina estaria presumivelmente tensionada para centratizar o filamento grosso.

Unidades motoras

O musculo esquelético é organizado em unidades motoras. Uma unidade motora é
definida como um conjunto de fibras musculares enervadas pelo mesmo neuronio motor
(Figura 3.8). Uma pequena unidade motora, de um pequeno musculo que necessite de
um controle extremamente fino, pode consistir de umas poucas fibras musculares apenas,
enquanto que uma unidade motora de um grande musculo esquelético humano pode conter
mais de 2000 fibras musculares. Quando um neurénio motor é estimulado suficientemente
um potencial de acao percorre seu axonio chegando a todas as fibras da unidade motora,
que deverao se contrair. Considerando que a forca da contracao, dentre outros parametros,
depende do niimero de fibras ativadas, uma grande unidade motora (que possua um grande

numero de fibras musculares) pode exercer mais forga que uma pequena unidade motora.

"
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Figura 3.8: Diagrama esquemdtico de uma unidade motora.

Estudos minuciosos das unidades motoras dos musculos séleo (McPhedran et al., 1965)
e gastrocnémio medial (Wuerker et al., 1965) de gatos, mostraram que existem grandes

diferencas no tamanho das unidades motoras, tanto de musculos distintos como dentro de
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um mesmo musculo. Notou-se que, paralelamente as diferencas de tamanho das unidades
motoras de um dado musculo, existem diferengas nas caracteristicas contrateis. E ainda,
pequenas unidades motoras tendem a ser constituidas por fibras de contracao lenta e gran-
des unidades motoras por fibras de contragao rapida, particularmente no gastrocnémio
medial.

As diferencas no tamanho das unidades motoras e a correlacao dessas diferencas com
o tipo de fibra contido em uma unidade motora, sao interessantes do ponto de vista
morfol6gico. Porém, apenas em dois estudos realizados por Henneman et al. (1965) e
Henneman & Olson (1965) é que o significado funcional desta combinagao foi revelado
completamente. Estes pesquisadores mostraram que os neuronios motores com axonios
finos eram os mais excitéveis (i.e., eram excitados primeiramente em uma contragao mus-
cular gradual) e pertenciam a pequenas unidades motoras (i.e., unidades motoras com
um pequeno nimero de fibras, que eram tipicamente do tipo lento), ao passo que os
neuronios motores com axonios grossos eram os menos excitaveis e pertenciam a grandes
unidades motoras. A partir desta observacao, eles concluiram que as contracoes gradu-
ais dos musculos eram realizadas primeiro recrutando as pequenas unidades motoras e
progressivamente as grandes unidades motoras, quanto mais forca era requerida.

Os musculos esqueléticos sao constituidos de unidades motoras de contracao lenta e
rapida. A propor¢ao de unidades motoras lentas e rapidas determina as propriedades
de forga-velocidade de um musculo (Hill, 1970). Em termos de consumo de energia,
contragoes rapidas s@o mais dispendiosas que contragoes lentas (Hill, 1938). O desenho
e o uso dos musculos podem ter evoluido para levar em conta as vantagens e limitagoes
da velocidade em contraste com a economia. Por exemplo, no grupo triceps sural (séleo
+ gastrocnémio) do gato, as tarefas funcionais sdo divididas num certo grau entre os
musculos. O séleo é quase exclusivamente composto de fibras de contragao lenta (Ariano
et al., 1973) que sao dominantes em situagoes que requerem pouca forga, ao passo que, o
gastrocnémio contém aproximadamente 25% de fibras de contragao lenta e 75% de fibras
de contragao rapida, tornando-o apropriado para reagir a grandes e stibitas demandas de

forga (Walmsley et al., 1978; Herzog et al., 1993).
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Organizacao das fibras no interior do musculo

Dependendo da disposicao das fibras em seu interior, os musculos sao referidos como
fusiformes ou penados (Figura 3.9). Nos miusculos de insercao fusiforme as fibras des-
crevem arcos e convergem para tendoes. Na insercao penada as fibras musculares sao
paralelas entre si e obliquas ao tendao, se assemelhando a penas de aves. Este tltimo
tipo pode ser dividido em unipenada, se a insercao for apenas de um lado do tendao; bi-
penada, quando a inser¢ao ocorrer nos dois lados; e multipenada, se as fibras musculares
tomam diversas direcoes em relacao ao tendao, como é o caso do deltoide. As diferentes
disposicoes das fibras dentro de um miusculo influenciam algumas caracteristicas funcio-
nais de maneira significativa, fato pelo qual um indice da arquitetura foi proposto para
quantificar a estrutura de um musculo. Esse indice é definido como a relacao da fibra do
musculo pelo comprimento da “barriga” do musculo a um (suposto) comprimento 6timo

de todas as fibras (Woittiez et al., 1984).

unipenado bipenado

A

fusiforme

4

Figura 3.9: Classificacio dos misculos em fusiforme, unipenado, bipenado e multipenado, dependendo

da disposic¢do das fibras no interior do musculo (adaptado de Herzog, 1999).

Para descrever brevemente as propriedades contrateis de um musculo como funcao
do indice da arquitetura, vejamos um pequeno exemplo: Imagine que um determinado
volume de miusculo esteja disponivel para ser ocupado com material contratil. Supondo

que todos os sarcomeros tenham o mesmo volume, existe um ntimero exato de sarcomeros
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que podem ser usados para preencher o volume disponivel. Porém, esses sarcomeros
podem ser associados em série para formar fibras longas ou curtas. Fibras longas, em
contraste com fibras curtas, ocupam um grande volume, e, por esta razao, o nimero de
fibras longas que podem ser associadas em paralelo para um dado volume de musculo
é menor que o correspondente ntimero de fibras curtas. Supondo também que todos
0s sarcomeros possam se encurtar e se alongar na mesma quantidade, um musculo com
fibras longas pode exercer forcas sobre uma escala maior de comprimento muscular que um
musculo de fibras curtas (Figura 3.10). Supondo ainda que todos os sarcomeros produzam
a mesma quantidade de forca, e que cada fibra produza a mesma quantidade de forca,
independente do seu comprimento em repouso, o musculo de fibras curtas sera mais forte
que o musculo de fibras longas devido ao maior niimero de fibras que ele pode acomodar
em paralelo (Figura 3.10). Deste modo, o misculo de fibras longas pode produzir forca
num maior intervalo de comprimento, mas com menor potencial de forca de pico que o
musculo de fibras curtas. O potencial desses dois musculos em produzir trabalho mecanico
¢ 0 mesmo, uma vez que eles contém o mesmo nimero de sarcomeros (volumes iguais), e

cada sarcomero supostamente produz uma determinada quantidade de trabalho.

o N— /

Comprimento
de fibra

L

L2

comprimento
de fibra

comprimento
de fibra

area da segéo
transversal

-—

area da segd@o
transversal

Figura 3.10: Relagio esquemética de for¢a-comprimento de dois misculos com diferentes dreas de se¢ao

transversal e comprimentos de fibra, mas com volumes iguais (adaptado de Herzog, 1999).
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3.2 Contracao muscular

Musculos esqueléticos se contraem em resposta a estimulos eletroquimicos. Células
nervosas especializadas, chamadas neuronios motores, propagam potenciais de agao para
as fibras musculares esqueléticas. Ao alcancarem o musculo, os axonios dos neuronios
motores se dividem em pequenas ramificacoes, cada uma indo para uma fibra muscu-
lar. Normalmente, o neurénio motor alcanga uma fibra muscular préximo de seu centro,
formando a entdo chamada jun¢ao neuromuscular ou sinapse (Figura 3.11).

A juncao neuromuscular é formada por um terminal nervoso ampliado conhecido como

terminal pré-sinaptico, que se encaixa em pequenas invaginacoes da mebrana celular, a

placa motora final ou terminal pds-sinaptico. O espaco entre os terminais pré-sinaptico e

pos-sinaptico é a fenda sinaptica.
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Figura 3.11: Detalhe esquemético da jungao neuromuscular mostrando o neurénio motor e a membrana

da célula muscular (adaptado de Herzog, 1999).
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Quando um potencial de agao de um neuronio motor alcanca o terminal pré-sinaptico,
acontece uma série de reagoes quimicas que culminam na liberacao da acetilcolina (ACh)
das vesiculas sindpticas localizadas no terminal pré-sinaptico. A acetilcolina se difunde
pela fenda sinédptica, liga-se as moléculas receptoras do terminal pés-sinaptico, e causa um
aumento na permeabilidade da membrana aos fons de sédio (Na™). Se a despolarizacao
da membrana, devido a difusao dos ions de sédio, exceder um limiar critico, um potencial
de acao entao viajara através da fibra muscular estimulada. A fim de prevenir uma
estimulacao continua das fibras musculares, a acetilcolina é rapidamente quebrada em

acido acético e colina pela acetilcolinesterase.

Acoplamento excitacao-contracao

O processo de acoplamento excitacao-contracao envolve a transmissao dos sinais ao
longo das fibras nervosas, cruzando a jungao neuromuscular (onde o final do nervo encon-
tra a fibra muscular; Figura 3.11), e percorrendo as fibras musculares. Em repouso, as
fibras nervosas e musculares mantém em seu interior uma carga elétrica negativa compa-
rada com a carga externa (i.e., a membrana esta polarizada). Fibras nervosas e musculares
sao excitaveis, o que significa que elas podem mudar o potencial local da membrana de
uma forma caracteristica quando o estimulo excede um determinado limiar. Quando uma
membrana muscular despolariza-se além de um certo limiar, existe uma subita mudanca
em sua permeabilidade, particularmente para os ions de sédio positivamente carregados
(Na™), cuja concentragao fora da célula é muito maior que dentro da célula. O fluxo
de Na™ para dentro da célula faz com que a carga no interior desta fique mais positiva.
A membrana entao diminui a permeabilidade ao sédio e aumenta a permeabilidade aos
ions de potéssio, que sao muito mais abundantes dentro que fora da célula. O fluxo dos
ions potassio, positivamente carregados, para o exterior da célula provoca a restauragao
do estado polarizado da membrana excitavel. Esta mudanca transitéria no potencial da
membrana é referida como um potencial de acao e dura aproximadamente 1 ms. Ao longo

da fibra muscular, este potencial se propaga a uma velocidade em torno de 5-10 m/s
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(Figura 3.12). No neurdnio motor alfa?, os potenciais de agao se propagam em veloci-
dades proporcionais ao didametro do neur6nio, com os neurénios maiores (nos mamiferos)

conduzindo a 120 m/s.
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Figura 3.12: Superior: desenho esquemético de um potencial de acio de uma fibra muscular isolada.

Inferior: propagacao do potencial de acdo ao longo da fibra muscular (adaptado de Herzog, 1999).

Uma vez que o potencial de acao foi transmitido do axonio do nervo para a fibra
muscular na jun¢ao neuromuscular, ele se propaga ao longo e ao redor da fibra alcangando
seu interior através das invaginagoes da membrana celular chamadas tibulos-T (Figura
3.13). A despolarizacao dos tubulos-T causa a liberagao dos fons Ca?* da cisterna terminal
do reticulo sarcoplasmaético (estrutura membranosa em forma de saco que armazena célcio)

dentro do sarcoplasma que envolve as miobibrilas.

membrana celular

T T \ T T T T
[ rs J|{[ rs ]U[ RS ]U[ RS IU[ RSN

elementos contrateis

Figura 3.13: Tustracio esquemadtica dos tibulos T (T) numa secio de uma fibra muscular e sua

associacao com o reticulo sarcoplasmético (RS) e os miofilamentos contréteis (adaptado de Herzog, 1999).

2Neurénios motores alfa sdo os neurdnios motores que enervam as fibras musculares.
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Os fons Ca?* ligam-se a locais especificos das moléculas de troponina dos filamentos
finos, e entao removem o mecanismo inibitorio que naturalmente impede a formacao das

pontes cruzadas no estado de repouso (Figura 3.14).

Figura 3.14: Tlustracao esquematica da regulacio excitatéria/inibitéria da ligagdo da ponte cruzada no
filamento de actina (A). Sem célcio (esquerda), a tropomiosina (TM) e o complexo troponina (troponina
T, C, e I) permanecem numa configuracao que bloqueia o local de fixacdo da ponte cruzada (S). Acrescen-
tando célcio (Ca2"), este se liga num ponto especifico da troponina (troponina C) e altera a configuracao

do complexo tropomiosina-troponina deixando o caminho livre para a conexao da ponte cruzada.

As pontes cruzadas fixam-se entao aos locais apropriados dos filamentos finos e, através
da quebra do ATP em difosfato de adenosina (ADP) mais um fon fosfato (P;), a energia
necessaria é fornecida para fazer com que a cabeca da ponte cruzada mova-se e assim
tente puxar os filamentos finos sobre os filamentos grossos (Figura 3.15). Ao final do
movimento da ponte cruzada, uma molécula de ATP se fixa a miosina da ponte cruzada
de modo que esta possa se liberar do seu local de fixacao, retornando a sua configuragao
original, e estando pronta para um novo ciclo de ligacao. Este ciclo repete-se por si
s0 enquanto a fibra muscular estiver estimulada. Quando a estimulagao cessa, os ions
Ca?* sao ativamente transportados de volta ao reticulo sarcoplasmético, resultando num
descréscimo de fons Ca?* no sarcoplasma. Como conseqiiéncia, os fons Ca?* se difundem
para longe de seus locais de fixagao na molécula de troponina finalizando o ciclo das pontes

cruzadas.
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a)

b)

c)

d)

Figura 3.15: Tlustragdo esquemética do ciclo da ponte cruzada. (a) o musculo em repouso. O ponto
de fixagao sobre o filamento fino esta coberto pelo complexo tropomiosina-troponina. O ATP estd ligado
& miosina da ponte cruzada. (b) em ativacdo, a concentracao de célcio aumenta no sarcoplasma e o fon
Ca?* liga-se & troponina C, causando uma mudanca na configuracio que expde o ponto de conexdo da
actina. (c) a ponte cruzada se fixa a actina e sofre uma alteragdo. A quebra do ATP em ADP e P;
fornece a energia que resulta na contragao, i.e., o movimento do filamento fino sobre o grosso. (d) um
novo ATP se fixa na ponte cruzada e esta agora pode se desconectar do filamento fino estando pronta

para uma nova interagdo com outro local do filamento fino (Herzog, 1999).
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Orgaos sensoriais

Para melhor compreender o controle local da for¢ca muscular, torna-se necessario des-
crever os Orgaos sensoriais do musculo que influenciam os neurénios motores. Primeiro,
porém, ¢é necessario entender que o controle local nao é regulado exclusivamente pelos
niveis mais altos de envio de mensagens do cérebro para o nivel local, mas também pelas
fibras aferentes dos musculos, tendoes, pele e articulagoes, as quais podem ativar ou ini-
bir neurénios motores. A entrada sinaptica dos neuronios motores, seja ela de neuronios
aferentes ou eferentes (do cérebro para a periferia do corpo), geralmente nao é dirigida
mas é canalizada através dos interneuronios. Estes interneurénios podem ser vistos como
chaves liga-desliga. As fibras aferentes dos érgaos sensoriais dos musculos se conectam
aos interneuronios locais, excecao feita ao reflexo tonico de estiramento. As informacoes
conduzidas por estas fibras influenciam entao a ac¢do (a) do musculo a partir do qual a
informagao aferente é recebida (agonista), (b) dos musculos agonistas correspondentes
(sinergistas), e (c¢) dos musculos antagonistas correspondentes.

O primeiro 6rgao sensorial a ser discutido é o fuso muscular. Fusos musculares consis-
tem em terminacoes de fibras nervosas aferentes enroladas ao redor de fibras musculares
modificadas, conhecidas como fuso ou fibras musculares intrafusais (Figura 3.16). Geral-
mente, varias fibras sao envolvidas por uma capsula de tecido conjuntivo para formar o
fuso muscular. Os fusos musculares estao em paralelo com as fibras musculares e respon-
dem ao alongamento e a velocidade de alongamento do misculo.

Quando um musculo é alongado, as fibras aferentes do fuso muscular enviam um sinal
ao sistema nervoso central. Este sinal é dividido em diferentes ramificacoes que tomam
varios caminhos. Um caminho estimula diretamente os neurénios motores voltando ao
musculo alongado. Este caminho ¢ particularmente conhecido como arco-reflexo. Um
segundo caminho para as ramificacoes das fibras aferentes dos fusos musculares conecta-
as aos interneuronios que ativam os neuronios motores dos musculos agonistas e inibem
os neuronios motores dos musculos antagonistas do musculo alongado. As sinapses de um
caminho final se conectam a interneuronios que carregam a informacao para os centros de

controle motor do cérebro.
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Figura 3.16: Estrutura esquemadtica de um fuso muscular (adaptado de Herzog, 1999).

Os fusos musculares podem contrair-se nas extremidades e encurtar-se simultanea-
mente ao encurtamento do musculo. Esta combinacao permite a transmissao da in-
formagao do comprimento muscular e da velocidade de contracao, em qualquer instante,
aos altos centros de controle motor localizados no cérebro.

As fibras do fuso muscular possuem neuronios motores separados das fibras musculares
verdadeiras, i.e., as fibras extrafusais. Os neuronios motores que controlam as fibras mus-
culares sao maiores e sao chamados neuronios motores alfa, enquanto que, os neuronios
motores que enervam os fusos musculares sao conhecidos como neurénios motores gama.
A interacao entre os sistemas alfa e gama durante o encurtamento muscular é importante,
porque a parte central ou sensorial das fibras intrafusais nao deve se afrouxar em nenhum
instante. Uma forma de prevenir o afrouxamento das fibras intrafusais durante o movi-
mento é ligar a ativagao dos neuronios alfa e gama do mesmo miusculo (ex: Vallbo et al.,
1979). Todavia, evidéncias experimentais obtidas na década de 80 sugerem que existe
uma diferenca entre o controle dos neuronios fusimotores gama e dos neurénios motores
alfa (Loeb, 1984).

O segundo orgao sensorial firmemente associado ao controle muscular é o érgao ten-
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dinoso de Golgi. Os 6rgaos tendinosos de Golgi estao localizados proximo as jungoes
musculo-tendineas. Eles consistem em fibras nervosas aferentes envolvidas ao redor de
feixes de coldgeno do tendao, e monitoram a tensao muscular. Quando o musculo se
contrai, forcas sao transmitidas através do tendao, e sinais aferentes dos 6rgaos tendino-
sos de Golgi sao transmitidos aos interneuronios a nivel espinhal. Esses sinais suprem os
centros de controle motor do cérebro com informacao continua a respeito da tensao muscu-
lar. Além disso, ramificacbes do neuronio aferente inibem neuronios motores do musculo
sob contragao e ativam neuronios motores dos musculos antagonistas durante contragoes
isométricas (quando o musculo se contrai sem mudar o angulo da articulacao) liberando
assim a forca sobre os tendoes. Este mecanismo protege o complexo musculo-tendao de

lesoes que poderiam ser causadas por forgas contrateis excessivas.

3.3 Teoria dos filamentos deslizantes

Formulacao de 1957 da teoria dos filamentos deslizantes

Até o momento, foram discutidos apenas os eventos neurofisiolégicos e alguns aspectos
de controle relativos a contracao muscular. Na presente se¢ao, abordar-se-4 o mecanismo
de producao da forga durante a contracao muscular. O paradigma de produgao da forca
muscular aceito atualmente é a Teoria dos filamentos deslizantes, introduzida por Andrew
Huxley em seu classico tratado de 1957 descrito a seguir.

Antes de 1954, a maior parte das teorias de contragao muscular eram baseadas na
idéia de que o encurtamento e a producao da forca eram resultado de algum tipo de
dobragem ou bobinamento dos miofilamentos (particularmente os filamentos grossos) em
locais especificos. Todavia, em 1954 H.E. Huxley & Hanson (1954) e A. F. Huxley &
Niedergerke (1954) demonstraram que o encurtamento muscular nao estava associado a
uma soma signicativa de encurtamento do miofilamento, e, por esta razao, postularam
que o encurtamento muscular é provavelmente causado por um deslizamento do miofila-
mento fino em relagdo ao grosso. O mecanismo por meio do qual este deslizamento do

miofilamento é produzido foi proposto por A.F. Huxley (1957), e é referido como a teoria
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dos filamentos deslizantes ou teoria da ponte cruzada.

Na teoria dos filamentos deslizantes (Huxley, 1957), assumiu-se que os filamentos gros-
sos possuiam saliéncias laterais conectadas entre si por meio de molas elasticas. Tal estru-
tura, possuiria ainda um local de conexao M (Figura 3.17) que oscilaria sobre o ponto de
equilibrio O devido a agitagao térmica. Quando M estivesse na vizinhanga de um ponto
especifico A, encontrado sobre o miofilamento fino, ocorreria entao a conexao de M com A,
constituindo assim a chamada ponte cruzada. A combinacao dos M-locais com os A-locais
ocorreria expontaneamente e em apenas um lado de O, produzindo uma for¢a (devido a
tensdo na mola conectada a M) e o movimento, que tendia a encurtar o sarcomero. A
conexao e a desconexao seriam governadas por funcgoes f e g, respectivamente, as quais
foram modeladas como fungoes lineares da distancia x, medida a partir de A (o local
ativo sobre o filamento fino), até a posicao de equilibrio O (Figuras 3.17 e 3.18). Desde
que se assumiu que a ligacao entre M e A ocorre expontaneamente, a quebra da referida
conexao estaria entao associada a um processo ativo que demandaria energia. Assumiu-se
entao que tal energia deveria ser proveniente da ruptura de um composto fosfatado de
alta energia.

posicao de equilibrio

. L de M
filamento de miosina |

/ WA N
/N NN 2N ~ - /N ~ < 4
( /oy L - - / i | — - — P
\ = N - NN -
filamento de actina P ——

Figura 3.17: Tlustracdo esquemética do modelo de 1957 da teoria dos filamentos deslizantes (adaptado
de Huxley, 1957).

Para que a producao de forca ocorresse suavemente, assumiu-se que havia um nimero

de locais M e A para combinacgao dos filamentos grossos e finos, que se escalonavam entre
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Figura 3.18: Fungdes para a formacdo, f, e a quebra, g, das conexdes entre os miofilamentos grossos
(miosina) e finos (actina) em fungdo de x, a distancia do ponto de conexao sobre o filamento fino a posigao

de equilibrio da ponte cruzada (adaptado de Huxley, 1957).

si de tal maneira que combinacoes em diferentes locais, com diferentes deslocamentos
relativos entre os miofilamentos, poderiam ocorrer. Assumiu-se ainda que os locais M e
A estariam suficientemente distantes para que os eventos de um local nao influenciassem
nos eventos em outro local.

A teoria dos filamentos deslizantes e o seu tratamento do ponto de vista energético
estao supostamente associados a estruturas bem definidas. Os locais M sao representados
pelo subfragmento S1 da proteina de miosina (a ponte cruzada, Figura 3.3); os locais A
sao os pontos de ligacdo sobre a actina préximos a troponina (Figura 3.5) e o composto
fosfatado que fornece a energia para produgao da forca e desconexao da ponte cruzada
estd associado ao trifosfato de adenosina (ATP). Em geral, supoe-se que uma molécula de
ATP é hidrolisada por completo em cada ciclo da ponte cruzada.

Considerando que um miofilamento grosso de um miusculo esquelético de mamifero
possui aproximadamente 1600 nm de comprimento e contém cabegas globulares ao longo
de todo seu comprimento, exceto em torno de seus 160 nm centrais, cada metade do fila-
mento grosso contém aproximadamente 50 (720 nm / 14.3 nm) pares de cabegas globulares
diametralmente opostas entre si. Desta forma, cada par contém duas cabegas globulares
para possivel ligacao ao filamento fino. Visto que os pares de cabecas globulares estao

deslocados de 60° (Figura 3.4), existem aproximadamente 16 (720 nm / 42.9 nm) pares
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disponiveis em cada filamento grosso para interacao com um determinado filamento fino.

A fim de testar o modelo dos filamentos deslizantes da contragao muscular, Huxley
(1957) comparou as predi¢oes de sua teoria (que foi formulada em termos matematicos
precisos) com os resultados experimentais obtidos por Hill (1938) num musculo estriado de
ra, sob estimulagao tetanica a 0°C. Huxley (1957) encontrou uma boa aproximagao entre
a relagao forca-velocidade normalizada de Hill (1938) e suas préprias predigoes tedricas

(Figura 3.19).

Velocidade de encurtamento
[norm]
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Figura 3.19: Comparacgao da relagao forga-velocidade obtida usando a equagdo caracterfstica de Hill
(com a/Fo = 0,25) (Hill, 1938) (curva sdlida), e a obtida por Huxley (1957) (circulos) baseada no modelo
da ponte cruzada (adaptado de Huxley, 1957).

Ao se comparar as predicoes tedricas as propriedades do musculo estimulado que é
forgosamente alongado, vérias observagoes foram feitas. Katz (1939) encontrou que a
inclinacao da curva forca-velocidade, para alongamento lento, era da ordem de seis vezes
maior a correspondente inclinagdo para encurtamento lento. A teoria de Huxley (1957)
também previu esta assimetria da curva forga-velocidade sobre o ponto isométrico, com
as inclinagoes diferindo em um fator de 4,33. Katz (1939) encontrou ainda que a forca
produzida durante o alongamento rapido de um musculo estimulado era de aproximada-
mente 1,8 vezes a forga isométrica. Usando as fungoes de Huxley (1957), a forca para

crescentes velocidades de alongamento aproxima-se assintoticamente de um valor de 5,33
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vezes a forga isométrica, o que é um valor muito grande (Herzog, 1999).

Similarmente, a teoria de Huxley (1957) nao previu com éxito a produgao de calor
de um musculo alongado. Huxley definiu que a taxa de producao de calor aumenta line-
armente com a velocidade do alongamento, uma predicao que superestima imensamente
a producao de calor no alongamento do musculo (Abbott & Wilkie, 1953). Entretanto,
Huxley (1957) apontou que a discrepancia entre os experimentos e a teoria poderia ser
completamente eliminada supondo-se que, durante o alongamento, as pontes cruzadas co-
nectadas eram quebradas mecanicamente antes de serem liberadas pela divisao do ATP.
Esta suposicao foi implementada na década passada em vérios modelos buscando-se con-
siderar as observagoes experimentais feitas durante contragoes concéntricas (Cooke et al.,

1994) e excéntricas.

Formulacao de 1971 da teoria dos filamentos deslizantes

Uma outra caracteristica da contracao muscular nao prevista apropriadamente pela
teoria de 1957 sao as forcas transitorias que resultam de uma mudanca em degrau no
comprimento. Em particular, quando um miusculo é encurtado repentinamente, a forca
cal simultaneamente com o comprimento e entao se restabelece rapidamente (Figura 3.20).
Dois parametros de for¢a (T, e Ty) foram definidos por Huxley & Simmons (1971) para
descrever estes transitérios de forca. T4 € definido como a forca minima alcancada durante
o encurtamento brusco e Ty é a forga no final da fase rédpida de recuperagao (Figura 3.20).
T, torna-se progressivamente menor com o aumento na distancia de liberagao, e assumiu-
se estar linearmente relacionado aquela distancia (Figura 3.21). A curva de Ty versus o
degrau de comprimento foi assumida para representar a elasticidade nao amortecida do
mecanismo contratil. Ty é sempre maior que T, indicando um recomposicao da forca
dentro de poucos milisegundos apds o degrau do comprimento (Figura 3.21).

Na teoria de 1957, a ponte cruzada estava conectada ou desconectada. Quando um
musculo completamente ativado era encurtado rapidamente, muitas pontes cruzadas se
desligariam durante a atividade, e a recuperacao da forca era dependente da taxa de

ligacado das pontes cruzadas. A funcao de conexao, porém, era muito lenta para satis-
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Figura 3.20: Definigoes de Ty e Ta: Ty é o valor minimo da forga obtida durante a répida liberagao do

musculo; Ty é o valor de forga alcangado apds o curto periodo de recuperagio (adap. Herzog, 1999)

fazer a répida recomposicao da forga. Segundo Podolsky (1960), uma maneira facil de
contornar esta limitagao seria aumentar a taxa de ligagao das pontes cruzadas. Todavia,
modelos com fungoes da taxa de ligagao substancialmente elevadas nao poderiam predizer
a relacao forca-velocidade de Hill (1938) tao bem quanto o modelo de 1957, e também
nao se ajustavam aos dados térmicos observados experimentalmente durante contragoes

de encurtamento (Woledge et al., 1985).
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Figura 3.21: T; e Ty em fungao do comprimento do degrau (em nandémetros por meio sarcémero).
A linha tracejada representa a curva estimada de T apds corrigir a quantidade de forga recuperada,

ocorrida durante a subita liberacao (adaptado de Huxley & Simmons 1971).
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A fim de incluir as forcas transitérias causadas por uma mudanca de comprimento em
degrau e nao perder a boa capacidade de predicao do modelo de 1957, Huxley & Simmons
(1971) introduziram o conceito de diferentes estados de ligagdo para a ponte cruzada,
permitindo assim que a ponte cruzada pudesse realizar trabalho (enquanto ligada) em
um pequeno numero de passos. A transicao de uma conexao estavel para a seguinte
estava associada a uma energia potencial progressivamente menor. Além disso, Huxley
& Simmons (1971) assumiram que hd um elemento eldstico ndo amortecido no interior
de cada ponte cruzada que a permite ir de um estado de ligacao ao seguinte sem um
deslocamento relativo correspondente dos filamentos fino e grosso. A Figura (3.22) mostra

uma representacao esquematica do modelo de 1971.

filamento de miosina

filamento de actina

A, \ A,

o\

A

Figura 3.22: Representacao esquematica da interacao entre os filamentos grossos e finos assumida pela
formulagdo de 1971 da teoria dos filamentos deslizantes (Huxley & Simmons, 1971). A cabega da ponte
cruzada € fixada ao miofilamento grosso por uma mola elastica. Ela pode rodar e entao produzir diferentes
quantidades de tensao no segmento eldstico AB sem movimentos relativos dos miofilamentos (adaptado

de Huxley & Simmons, 1971).
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As forcas transitorias que aparecem durante uma rapida mudanca de comprimento
podem ser agora interpretadas do seguinte modo: Se um musculo é liberado de maneira
infinitamente rapida, ndo haverd rotagdo da cabega da ponte cruzada (Figura 3.23a,b).
Assim, a queda de forga observada durante o degrau do comprimento (T;) corresponde a
propriedade de forga-alongamento do elemento elastico nao amortecido dentro da ponte
cruzada. Considerando-se que a relacao entre o valor T; e a distancia do degrau de
comprimento era virtualmente linear (a ndo-linearidade observada experimentalmente foi
associada ao inicio da rédpida recomposi¢ao durante os degraus de comprimento extensos),
a elasticidade da ponte cruzada também foi assumida como linear (2,3 x 107* N /m; Huxley
and Simmons, 1971). Decorrido o degrau de comprimento infinitamente rapido, a stbita
recuperacao da forca é possivel devido a uma rotagao da cabeca da ponte cruzada de uma
posicao de alta para uma posicao de baixa energia potencial, ocasionando um alongamento
do segmento eléstico e, conseqiientemente, a recuperagao da forga (Figura 3.23c).

Huxley and Simmons (1971) examinaram um modelo com trés estados de ligagao
estaveis e derivaram equagoes para um sistema contendo dois estados estaveis. Muitos
modelos adicionais com uma variedade de estados estéveis foram propostos (ex: Eisenberg
et al., 1980) mas as idéias basicas desses modelos foram todas tragadas segundo o modelo
da ponte cruzada de 1971 (Huxley and Simmons, 1971).

Segundo Herzog (1999) o modelo aqui discutido tem dominado o pensamento da co-
munidade cientifica acerca da contragao muscular nas tultimas décadas, uma vez que ele
nao esclarece todo o fenomeno observado. De fato, pode-se argumentar que o modelo
omite fenomenos basicos como, por exemplo, a producao de forca do musculo seguida de
um alongamento ou encurtamento de longa durabilidade, dependente do tempo. Por esta
razao, é provavel que o modelo da ponte cruzada seja revisto ou substituido num futuro
proximo. Todavia, nos dias atuais, ele ainda representa o paradigma de escolha, e sera ne-
cessario forte evidéncia e teoria convincente para substitui-lo (Herzog, 1999). Finalmente,
um tratamento matematico completo e detalhado da teoria da ponte cruzada, incluindo
efeitos temporais e aquiescéncia dos miofilamentos, pode ser encontrada em (Forcinito et

al., 1997).
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Figura 3.23: Tlustracio esquematica dos eventos presumidamente associados a stibita liberagao seguida
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por uma rapida recuperagao da forga. (a) a cabega da ponte cruzada em sua posigdo inicial com o
segmento eldstico tensionado. (b) uma répida liberagdo ocorreu. A cabega da ponte cruzada se mantém
na mesma orientagdo que em (a) mas o segmento eldstico se encurtou devido ao movimento relativo dos
miofilamentos. A for¢a da ponte cruzada (armazenada no segmento eldstico) é menor em (b) que em (a).
(c) a cabega da ponte cruzada gira para uma posi¢do de menor energia potencial, ocasionando assim o
alongamento do segmento eldstico e a retomada da forga da ponte cruzada sem nenhum movimento de

miofilamento.
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3.4 Propriedades fisicas

Tendo em vista que os musculos sao estruturas ativas na producao de forca, pode-se
argumentar que, se suas propriedades materiais basicas, tais como as relagoes de forca-
alongamento, sao medidas passivamente, elas podem nao ser significativas para a com-
preensao da funcao muscular. Por outro lado, as propriedades de forga-alongamento das
estruturas musculo-esqueléticas passivas como ligamentos, ossos e cartilagens sao essen-
ciais para um entendimento de sua funcao num sistema biolégico intacto. Nao obstante,
duas importantes propriedades dos musculos sao exaustivamente usadas em experimentos
biomecanicos envolvendo musculos ou o sistema musculo-esquelético. Estas proprieda-
des sao as relacoes forca-comprimento e forca-velocidade dos musculos, as quais serao
discutidas a seguir.

As relacoes forga-comprimento e forca-velocidade dos tecidos esqueléticos muscula-
res foram determinadas em diversos sub-niveis, como no sarcomero, na fibra isolada,
no musculo isolado e nos musculos intactos; e, dependendo do nivel de interesse, estas
relacoes devem ser interpretadas diferentemente. Além disso, os termos “relacao forga-
comprimento” e “relacao forca-velocidade” sugerem um procedimento experimental ou
um pensamento tedrico governado por condicoes definidas. Por exemplo, é comum ava-
liar as relacoes de forca-comprimento de um musculo sob condicoes isométricas, com o
musculo em ativagao maxima.

A ativacao muscular maxima é um termo que deve ser tratado de uma forma com-
pletamente liberal neste contexto. Na preparacao in-vitro de uma tunica fibra muscular,
pode-se ajustar a ativagao até o nivel maximo (i.e., para se obter a maxima forga possivel).
Enquanto que, em experimentos envolvendo musculos esqueléticos humanos intactos, a
ativacao maxima é freqiientemente associada ao esfor¢o voluntario maximo, o qual rigo-
rosamente nao é necessariamente maximo, em termos de ativacao muscular absoluta.

As propriedades forca-comprimento e forca-velocidade sao diferentes entre os musculos.
Especula-se que essas diferengas sao reflexos da demanda funcional imposta aos musculos
durante as atividades cotidianas (Herzog, 1999). A seguir, serao discutidas tanto as

propriedades musculares como também o seu relacionamento com as demandas funcionais.
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Relagao forga-comprimento

As relagoes forca-comprimento se referem as relagoes entre a maxima forga que um
musculo (ou fibra, ou sarcomero) pode exercer e o seu comprimento. Elas s@o obtidas sob
condicoes isométricas e para ativacao maxima do musculo. O termo “isométrica” pode
se referir ao comprimento do musculo inteiro, ao comprimento de uma fibra ou mesmo de
um sarcomero, dependendo do nivel investigado.

Blix (1894) descreveu ha mais de um século que a forga que um miusculo pode exercer
depende do seu comprimento. Em 1966, Gordon, A.F. Huxley, e Julian publicaram os
resultados de um estudo classico no qual eles mostraram que a producao de forca em
fibras isoladas de um mtsculo esquelético de ra dependia do comprimento do sarcomero.
Os resultados experimentais se mostraram de acordo com previsoes tedricas baseadas na
teoria da ponte cruzada (ou teoria dos filamentos deslizantes), tornando-a o paradigma
primario para descrever a producao de forca muscular.

De acordo com a teoria dos filamentos deslizantes, as pontes cruzadas extendem-se
do filamento grosso para o filamento fino causando o deslizamento dos miofilamentos uns
sobre os outros. Assume-se que cada ponte cruzada gera, em média, a mesma quantidade
de forca e trabalho, independentemente das pontes cruzadas remanescentes. Admitindo-se
que as pontes cruzadas estao equidistantes entre si sobre o filamento grosso, a sobreposicao
entre os filamentos grosso e fino determina o nimero possivel de pontes cruzadas a serem
formadas e, conseqiientemente, o total de forca que pode ser exercida.

Para o musculo esquelético da ra, os comprimentos dos filamentos grosso e fino repor-
tados sao de 1,6 um e 0,95 pm, respectivamente (Page & H.E. Huxley, 1963; Walker &
Schrodt, 1973). Se a largura do disco Z é da ordem de 0.1 pum e da zona H (zona livre
de pontes cruzadas localizada na metade do filamento grosso) de 0,2 pm, uma relagao
tedrica de forca-comprimento para sarcomeros de ra pode ser calculada (Figura 3.24).
Para longos comprimentos de sarcomero, os filamentos grosso e fino interrompem sua
sobreposicao impossibilitando a formacao das pontes cruzadas, e portanto, a forca cor-
respondente torna-se igual a zero. No miusculo estriado da ra, a forca nula é verificada

quando o comprimento do sarcomero é da ordem de 3,6 ym (comprimento do filamento
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Figura 3.24: Relacdo tedrica de forca-comprimento para fibras individuais de musculo esquelético de

ra. Note que as letras do grafico estao associadas as diversas configuragoes de sarcomero mostradas.

grosso (1,6 pm), mais duas vezes o comprimento do filamento fino (1,9 ym), mais a largura
do disco Z (0.1 um)), conforme Figura (3.24e).

O encurtamento dos sarcomeros aumenta o numero de pontes cruzadas de forma linear
com o comprimento do sarcomero ou, similarmente, com a sobreposicao dos filamentos
grosso e fino, até o nimero maximo de pontes cruzadas possivel de ser atingido (Figura
3.24d). Esta sobreposigao 6tima corresponde ao comprimento de sarcomero igual a 2,2 ym
no musculo da ra (duas vezes o comprimento do filamento fino (1,9 pum), mais a largura
do disco Z (0.1 pm), mais a largura da zona H (0,2 ym)). Encurtamentos adicionais do

sarcomero até 2,0 ym (Figura 3.24c: o dobro do comprimento do filamento fino (1,9 pm),
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mais a largura do disco Z (0.1 pm)) aumentam a drea sobreposta entre os filamentos mas
nao altera o nimero de pontes cruzadas, visto que a regiao média do filamento grosso nao
contém pontes cruzadas. Assim, a for¢ca permanece constante entre 2,0 e 2,2 pm.

O encurtamento do sarcomero abaixo de 2,0 pm tém sido associado a um decréscimo
de forca causado pela interferéncia dos filamentos finos que comecam a se sobrepor entre
si. Abaixo de 1,7 um (Figura 3.24b: comprimento do filamento grosso (1,6 um), mais a
largura do disco Z (0,1 pm)) a taxa de decréscimo da for¢a torna-se mais alta que entre
1,7 e 2,0 pm. Este declinio acentuado da forga, para um determinado encurtamento do
sarcomero, tém sido associado a forca requerida para deformar o filamento grosso. Para
um comprimento de sarcomero de 1,27 um, as forcas determinadas experimentalmente no
musculo da ra tornaram-se nulas (Gordon et al., 1966).

Provavelmente, o resultado mais importante que sustenta a teoria dos filamentos des-
lizantes é a relacao linear entre for¢a e comprimento para comprimentos de sarcomero
entre 2,2 e 3,6 um (Figura 3.24). Contudo, a linearidade perfeita desta relagao foi ques-
tionada por varios pesquisadores que mostraram um comportamento for¢ca-comprimento
nao linear neste trecho descendente da relacao forga-comprimento (ex: ter Keurs et al.,
1978). A diferenca entre os estudos mostrando o comportamento forga-comprimento como
linear e nao-linear foi no aspecto referente ao controle do comprimento dos sarcomeros.
Os estudos que mostraram uma relacao linear mantiveram o comprimento do sarcomero
constante (controlado), enquanto que, os estudos que mostraram uma relagao nao-linear
mantiveram o comprimento da fibra constante, mas permitiram mudancas nao-uniformes
no comprimento do sarcomero. Segundo Herzog (1999), esta tltima situacdo parece estar
mais proxima das condigoes fisiolégicas atuais, e entao, pode ter maior relevancia para os
estudos de musculos esqueléticos intactos. Ressalta-se ainda que, os mecanismos que per-
mitem o aumento da forca na fibra, quando os comprimentos de sarcomero estao mudando
sob condicoes isométricas, ainda nao foram completamente esclarecidos.

Tradicionalmente, o decréscimo na forga externa do musculo esquelético da ra com
comprimento de sarcomero abaixo de 2,0 um tém sido associado a dupla sobreposicao dos

filamentos finos e a correspondente interferéncia causada por esta situagao, e o decréscimo
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da forca para comprimentos de sarcomero abaixo de 1,7 pum foi relacionado as forgas re-
queridas para deformar o filamento grosso. Esta teoria do decréscimo da forga, no trecho
ascendente da relagao forca-comprimento, tém sido desafiada por experimentos que mos-
tram que a liberagao de Ca™ do reticulo sarcoplasmatico (RS) é dependente do compri-
mento. Ruedel & Taylor (1971) em experimentos com musculos esqueléticos e Fabiato
& Fabiato (1975) em experimentos com musculos cardiacos mostraram que a liberacao
de Ca™™ do reticulo sarcoplasmatico diminuia para comprimentos de fibra muscular mais
curtos que o comprimento 6timo. A adicao de cafeina a solugao de ativacao realcou a
liberacao de Ca** nos comprimentos de fibra curtos e aumentou substancialmente a forca
maxima. Estes resultados sugerem que a ativacao incompleta (com liberagao reduzida
de Ca™™ pelo RS) exerce um importante papel no decréscimo da for¢a produzida para
comprimentos de fibra abaixo do comprimento 6timo, tanto quanto os fatores geométricos
tipicamente associados a esta diminuicao, baseados na teoria dos filamentos deslizantes.
De acordo com a teoria da ponte cruzada, as relacoes forca-comprimento podem ser
determinadas matematicamente se os comprimentos dos filamentos grosso e fino sao co-
nhecidos. Existe um consenso geral que os comprimentos do miofilamento grosso sao
aproximadamente constantes em muitas espécies animais (em torno de 1,6 ym). Todavia,
comprimentos do filamento fino variam significativamente nos animais (Tabela 3.1) e as
vezes dentro do mesmo animal. A influéncia dessas diferencas de comprimento dos miofi-
lamentos finos sobre as propriedades de forca-comprimento, derivadas teoricamente, dos

musculos esqueléticos de ra, gato e humano pode ser vista na Figura (3.25).

ANIMAL Ly Lihin | AT |
PAGE & HUXLEY WALKER & HERZOG ET AL, |
SCHRODT
[um] [um] [lm]
(e - 1.12 !
RAT s .09 |
RABBIT 1.07 - 1.09 |
FROG 0.973 {925 2 |
MONKEY - 116 ‘

HUMAN 1.27

Tabela 3.1: Diferencas de comprimento do miofilamento fino, Lipi,, entre animais (de trés diferentes

fontes: Page & Huxley, 1963; Walker & Schrodt, 1973; e Herzog et al., 1992).
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Figura 3.25: Influéncia das diferencas de comprimento do miofilamento fino nas propriedades de forca-
comprimento obtidas teoricamente para musculos esqueléticos de ra, gato e humano (adaptado de Herzog,

1999).

As regioes de plato e os trechos descendentes dessas curvas foram obtidas estritamente
de acordo com as predicoes da teoria da ponte cruzada. Os trechos ascendentes foram
determinados assumindo que a interferéncia dos miofilamentos finos nos comprimentos de
sarcomero abaixo da regiao de platd (Figura 3.24) ocasionaram o mesmo efeito na taxa
de decréscimo de forca, e que a forca nula foi alcancada para comprimentos de sarcomero
de 1,27 pm em todas as espécies.

As regioes de plato e os trechos descendentes (Figura 3.24) sao idénticas para misculos
esqueléticos de ra, gato e humano, exceto por um deslocamento sobre o eixo do compri-
mento do sarcomero. A largura do plato corresponde a largura da zona livre de pontes
cruzadas localizada na metade dos miofilamentos grossos (i.e., a zona H, aqui assumida
como 0,17 pum). O comprimento do trecho descendente corresponde ao comprimento do
miofilamento grosso menos a zona H (i.e., 1,60 um - 0,17 yum = 1,43 pum) e é 0 mesmo para
os trés musculos mostrados. O deslocamento das regioes de plato e trechos descendentes
ao longo do eixo horizontal entre musculos de animais distintos é causado pelas diferencas
de comprimentos dos miofilamentos finos dos mesmos. Por exemplo, os comprimentos dos
miofilamentos finos no musculo esquelético humano e de ra se diferem por 0,32 pm (i.e.,

1,27 pm - 0,95 pm, Tabela (3.1)), gerando um deslocamento correspondente de 0,64 pm.
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Diferencas nos comprimentos dos miofilamentos finos causam diferengas corresponden-
tes nas propriedades forca-comprimento. Se assumirmos que durante a evolu¢ao muscular
os individuos tém otimizado suas propriedades para satisfazer as necessidades funcionais
diarias. , por exemplo, que o limite de producao de forca ativa parece ser maior no
musculo esquelético humano comparado ao da ra. Disso, pode-se conjeturar que os com-
primentos de fibra dos musculos esqueléticos humanos sao mais curtos, em relacao ao seu
limite normal de operacao diaria, do que os misculos da ra, e que esta “desvantagem” é
parcialmente ajustada por um desenho de sarcomero que possa produzir forga ativa sobre
uma vasta escala de comprimentos. A anuéncia para esta consideragao foi dada num
estudo onde comprimentos de fibras musculares de muitos animais foram relacionados ao
tamanho dos animais. Foi verificado que os comprimentos de fibra nao se escalonaram
proporcionalmente ao tamanho dos animais, mas foram relativamente mais curtos para
os animais maiores (Pollock, 1991).

Uma outra diferenca entre as relagoes forga-comprimento do sarcomero humano e da
ra é que o trecho ascendente da curva da ra é menor que o dos humanos (Figura 3.25).
Além disso, ha um decréscimo muito mais rapido da for¢a por unidade de encurtamento
do sarcomero na ra quando comparado ao musculo humano. Por esta razao, parece
que os musculos esqueléticos humanos podem ser mais apropriados que os musculos da
ra para operar no trecho ascendente da relagao forca-comprimento. Estudos buscando
determinar qual parte da relagao forca-comprimento esta sendo verdadeiramente usada
por um musculo durante movimentos diarios normais sao raros e nao podem ser usados
como sustentacao conclusiva para a observacao feita anteriormente. Contudo, os poucos
dados disponiveis tendem a se ajustar aquela suposigao. Por exemplo, Mai & Lieber (1990)
reportaram que o musculo semitendinosus da ra trabalha quase exclusivamente no trecho
descendente durante um salto (atividade locomotora cotidiana de uma ra), ao passo que,
Herzog & ter Keurs (1988) encontraram relages forga-comprimento de musculos rectus
femoris humanos intactos que parecem estar sobre os trechos ascendente e descendente das
curvas forca-comprimento para os limites anatomicos do joelho e quadril. Foi constatado

que musculos gastrocnemius intactos operam exclusivamente sobre a regiao ascendente da
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curva forga-comprimento, dentro do limite anatomico dos angulos articulares do tornozelo
e joelho (Herzog et al., 1991a).

A relagao forga-comprimento tém geralmente sido tratada como uma propriedade cons-
tante dos musculos. Todavia, uma boa sustentacao para a nocao de que as propriedades de
forga-comprimento estao associadas a demandas funcionais, podem ser encontradas em es-
tudos nos quais as relacoes de for¢ca-comprimento foram determinadas a partir de musculos
compreendendo uma unidade funcional. Tais miusculos devem satisfazer demandas funcio-
nais similares e entao pode-se conjeturar que possuem propriedades de for¢ca-comprimento
similares. Estudos dos grupos triceps surae e plantaris da jaritataca listrada (mamifero
carnivoro dos E.U.A) (Goslow & van de Graaf, 1982) e do gato (Herzog et al., 1992)
mostram que as propriedades de for¢a-comprimento desses musculos sao similares quando
normalizadas pela forca de pico e quando expressas em termos dos angulos articulares,
suportando entao a hipétese descrita.

Herzog et al. (1991b), observaram que os corredores usam o rectus femoris em uma
posicao alongada no treinamento, pois a corrida é realizada com a articulagao do qua-
dril extendida, enquanto que, os ciclistas realizam movimentos com uma grande flexao
do quadril. Os angulos dos joelhos correspondentes as duas atividades estao aproxima-
damente na mesma escala. Logo, as demandas sobre o rectus femoris de um corredor
sao substancialmente diferentes daquelas observadas no mesmo musculo de um ciclista.
Diferengas correspondentes foram também encontradas nas respectivas relagoes de forca-
comprimento. Os musculos rectus femoris dos corredores tendem a ser fortes para com-
primentos musculares relativamente longos e fracos para comprimentos musculares curtos,
ao passo que, este musculo foi fraco para comprimentos musculares longos e forte para
comprimentos musculares curtos nos ciclistas. As diferencas foram estatisticamente sig-
nificativas, apesar do ntimero limitado de individuos (quatro corredores e trés ciclistas).
Por esta razao, pode-se inferir que as demandas impostas pelo treinamento de alta per-
formance sao suficientes para alterar as propriedades de forca-comprimento de musculos
esqueléticos humanos intactos significativamente.

Tendo em vista que as propriedades de forca-comprimento dos musculos esqueléticos
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humanos intactos estudados acima foram obtidas usando contracoes voluntarias com es-
forgo maximo, nao se pode concluir, com os dados obtidos, se as diferencas nas proprieda-
des de forca-comprimento entre os dois grupos de atletas foram causadas por mecanismos
neurofisioldgicos ou mecanicos. Um possivel mecanismo mecanico poderia ser a adi¢ao ou

a remogao de sarcomeros em série nas fibras musculares (Herzog, 1999).

Relacao forca-velocidade

A relagao forga-velocidade de um musculo é definida como a razao entre a maxima
forca do musculo e sua taxa instantanea de mudanca de comprimento. As propriedades
de forca-velocidade sao determinadas em condigoes de ativacao maxima do musculo, e sao

normalmente obtidas para um comprimento étimo dos sarcomeros (Figura 3.26).
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Figura 3.26: Relagao forca-velocidade normalizada do misculo esquelético contraido concentricamente

(adaptado de Herzog, 1999).

Hill (1970) estabeleceu que a eficiéncia do movimento humano varia em fungao da
velocidade do movimento. Ou seja, para uma dada quantidade de trabalho, a energia
utilizada (medida da eficiéncia) aumentava para velocidades crescentes de contragao mus-
cular (i.e., a eficiéncia diminuia). Fenn & Marsh (1935) foram os pioneiros na realizagao
de experimentos e publicacao de resultados sobre as propriedades de forca-velocidade dos
musculos, e seu trabalho foi seguido pelo classico estudo de Hill (1938), quem disse ter

“tropecado” na relacao de forca-velocidade enquanto estudava a producao de calor de
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musculos esqueléticos isolados de ra. Hill, e provavelmente a maior parte dos fisiologistas
musculares que o sucederam, pensaram na propriedade de forca-velocidade de um musculo
como a aplicagao de uma forga no musculo e a medida da correspondente velocidade de

encurtamento (i.e., equagao (3.1)):

V= ——" (3.1)

onde:
v = velocidade de encurtamento
F, = forca maxima para velocidade nula e comprimento étimo do sarcomero
F = forca instantanea

a,b = constantes com unidades de forca e velocidade, respectivamente

De maneira alternativa, muitos experimentos em biomecanica tomam a velocidade do
movimento como uma variavel independente e medem a forca correspondente (varidvel
dependente). Para realizacao de tais experimentos em musculos esqueléticos intactos,
baseados nesta idéia, os pesquisadores utilizam as chamadas maquinas “isocinéticas” (ex:
Thorstensson et al., 1976; Perrine & Edgerton, 1978). Nesses casos, a equagao (3.1) pode

ser reestruturada para se obter a equacao:

(Fob — av)

P= "0

(3.2)

Se v é igual a zero na equagao (3.2), tem-se a medida da forga sob condigoes isométricas.
Nesta situacao, F' torna-se igual a F,. Se a forga externa, que esta agindo sobre o musculo
(F'), for igual a zero, a equagao (3.2) pode ser resolvida para v, a qual, sob estas cir-

cunstancias, corresponde a velocidade méxima de encurtamento (v,):

F,
o =b=" 3.3
Vo = b— (3.3)
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Ou ainda:

2 — 2 _ constante (3.4)
F, v,

Valores tipicos para a/F, reportados sao da ordem de 0,25 para misculos esqueléticos
de uma variedade de animais, incluindo ra (Hill, 1938), rato (Close, 1964) e pequenos
gatos (Close & Hoh, 1967).

As equagoes (3.1) ou (3.2) podem ser obtidas para fibras ou misculos preparados in-
vitro determinando-se F,, e entao F' e v, para uma variedade de diferentes velocidades
de contracao. As constantes “a” e “b” podem entao ser determinadas de maneira que a
equacao obtida proporcione um melhor ajuste aos dados experimentais.

Para estudos biomecanicos, é interessante descrever as propriedades de forca-velocidade
para os musculos esqueléticos humanos intactos. Considerando que a aproximacao expe-
rimental é limitada nesta situacao, as relagoes de forca-velocidade podem ser obtidas
estimando-se primeiro F, e v,, e depois resolvendo-se a equacao (3.8) mostrada adiante,
para as constantes “a” e “b”. Uma vez que “a” e “b” foram determinados, as equacoes
(3.1) e (3.2) podem ser usadas, tendo-se como entrada as forcas para se calcular as velo-
cidades correspondentes ou as velocidades para se calcular as forcas correspondentes.

Para se estimar as propriedades de forca-velocidade do musculo esquelético humano
intacto, ¢ necessario conhecer a area de segao transversal fisioldgica (PCSA) e o compri-
mento médio 6timo de fibra ([,)® do musculo de interesse, uma vez que esses dois valores
parecem estar diretamente relacionados a F;, e v,, respectivamente.

Assumindo-se, por exemplo, que ao se estimar as propriedades de forga-velocidade do
musculo vastus lateralis humano os valores médios obtidos de uma variedade de fontes
literarias sejam 50 cm? para PCSA e 12 cm para l,. Além disso, pesquisas sobre os

musculos esqueléticos dos mamiferos indicam que

F, ~ 25N /em’xPCSA (3.5)

31, é o comprimento no qual o misculo desenvolve a forca isométrica méxima F,
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e ainda
Vo = 6— (3.6)
para musculos predominantemente constituidos de fibras de contracao lenta, e

vy A 165 (3.7)
S

para musculos formados predominantemente de fibras de contracdo rapida (ex. Spector
et al., 1980). Assim, F, = 1250 N e v, = 72 cm/s ou 192 cm/s, dependendo do tipo de
fibra contido no wvastus lateralis. Considerando-se que os musculos esqueléticos humanos
geralmente apresentam uma mistura de fibras em sua composicao (i.e., possuem tanto
fibras lentas como rapidas), pode-se adotar uma aproximagao estatistica para se obter as
relagoes de forga-velocidade.

As propriedades de forca-velocidade de um musculo de composicao mista de fibras
podem ser calculadas através da separacao do musculo inteiro em unidades de fibras
lentas e rapidas, ou ainda, em uma escala continua de fibras lentas a rapidas, pesando suas
respectivas contribuicoes para o comportamento total de forca-velocidade do musculo, em
conformidade com a informacao disponivel sobre a distribuicao dos tipos de fibras dentro
do musculo (Hill, 1970).

A partir dos resultados das equagoes (3.5), (3.6) e (3.7), as constantes “a” e “b” podem

ser determinadas usando:

b
=—=0,2 (3.8)

Assim, para fibras de contracao lenta:

a = 0,25x1250 N
b = 0,25x72 cm/s
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e para fibras de contragao rapida:

a = 0,25x1250 N
= 0,25x192 cm/s

[Apehi

Tendo determinado F), e as constantes “a” e “b” para o vastus lateralis humano, sua
forga como fungao da velocidade de encurtamento (i.e., sua relagao forga-velocidade) pode
agora ser calculada pela equagao (3.2) .

Considerando que a equacao de Hill (equagao (3.1)) foi deduzida originalmente para
musculos a temperatura de 0°C, levanta-se a questao se a equagao (3.8) também ¢é valida
para a temperatura fisiolégica dos musculos (i.e., 37°C em humanos). Valores para a/F,
parecem ser largamente independentes da temperatura (Hill, 1938), enquanto que, “b” e
“v,7 mudam em funcao da temperatura. Como primeira aproximacao, pode-se assumir,
entretanto, que a relagdo b/v, permanece aproximadamente constante numa larga escala
de temperaturas musculares (Herzog, 1999).

A poténcia muscular (P) é definida como o produto da forga pela velocidade (F.v).
Conseqilientemente, para uma determinada relagao forca-velocidade de um mtsculo, sua
poténcia instantanea em funcao da velocidade de contragao (P(v)) pode ser determinada
para todas as velocidades de encurtamento (Figura 3.27). Em muitas aplicagdes praticas,
ela é interessante para se calcular sob qual velocidade de encurtamento a poténcia absoluta
méxima (F,) é alcancada.

Por definicao:

P(v) = F(v) (3.9)
onde:
dP(v) dF
il + F(v) (3.10)

e usando a equagao (3.2) tem-se:
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Forgal Poténcia

5 — fOrca
[normalizadal
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Velocidade
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Figura 3.27: Representagao esquemadtica da forga-velocidade normalizada e da correspondente relacio

poténcia-velocidade do musculo esquelético (adaptado de Herzog, 1999).

dP(v)  (F,+a)b* —a(v+b)?
dv (v+0b)? (3:11)

Considerando que dP(v)/dv deve ser zero para P(v) se tornar méxima (i.e., P,):

(F, + a)b? — a(v + b)?

0= (00

(3.12)

Resolvendo a equacgao (3.12) para a velocidade (v,,), na qual P, ocorre, tem-se:

U = b(\/%qtl — 1) (3.13)

(1P

Resolvendo a equagao (3.8) para “a” e “b” e substituindo na equagao (3.13) tem-se:

U = %(\/4 T1-1) (3.14)

ou:

Um =~ 0,310, (3.15)
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o que significa que a velocidade de encurtamento, na qual a maxima poténcia muscular
pode ser produzida, é da ordem de 31% da méxima velocidade de encurtamento.
Substituindo a equagao (3.14) na equacao (3.2) e reestruturando os termos, é possivel

calcular a forca produzida na velocidade de encurtamento v,,:
F,
F(vy,) = Z(\/él +1-1) (3.16)
ou:

F(vn) ~ 0,31F, (3.17)

A poténcia méxima P, pode entao ser determinada usando as equagoes (3.9), (3.14) e

(3.16):

VEFT 1)
p o WAL= D (3.18)
16
ou:
P, = 0,095F,0, (3.19)

A relagao forga-velocidade de Hill (1938) tém sido usada por mais de meio século.
Porém, evidéncias obtidas em experimentos realizados com fibras individuais dos musculos
semitendinosus e tibialis anterior da ra sugerem que apenas uma faixa em torno de 5 a
80% da forga isométrica (F,) pode ser aproximada satisfatoriamente pela equagao de Hill
(Edman, 1979). A equagao de Hill, geralmente superestima a for¢a isométrica maxima
do seu valor real em até 25%, e a velocidade méxima de encurtamento sob carga zero,
usando a equacao de Hill, é subestimada consideravelmente do seu valor real (Figura
3.28). Visto que ¢ dificil obter v, experimentalmente, aproximagoes matematicas das pro-
priedades de forca-velocidade dos mtusculos sao freqiientemente utilizadas para predizer
v, teoricamente. Baseado nos achados de Edman (1979), esta aproximagcao pode subesti-

mar significativamente a velocidade real de encurtamento sob carga nula. A discrepancia
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seria levada em conta argumentando-se que v, obtida experimentalmente é estritamente
uma medida das fibras de contracao mais rapidas de um mtsculo inteiro, ao passo que, o
valor de v, determinado teoricamente representa uma estimativa da velocidade de encur-
tamento maxima média de muitas fibras do musculo (Hill, 1970). Todavia, este argumento
nao esclarece a discrepancia encontrada por Edman (1979) em experimentos com fibras

isoladas.

Forga

: - = evidéncia experimental
[normalizada]

— efuacio de Hill

-

g eSS~ Velocidade
o 1.0 [normalizada]

Figura 3.28: Tlustragao esquematica da diferenca entre a aproximacio tedrica e a determinagio expe-

rimental (ex., Edman, 1979) da relacio forca-velocidade (adaptado de Herzog, 1999).

A discrepancia entre os valores de F, preditos e determinados experimentalmente foi
explicada por Edman (1979) como reflexo da inabilidade de todas as pontes cruzadas
possiveis se conectarem simultaneamente durante contracoes isométricas, devido aos di-
ferentes padroes de repeticao dos pontos de ligagao sobre os miofilamentos finos e das
pontes cruzadas dos filamentos grossos. Edman observou ainda que este fator torna-se
menos relevante a altas velocidades de encurtamento, visto que nesta situagao as pontes
cruzadas se conectam e desconectam continuamente. Mais pontos de ligacao estao, assim,
disponiveis para as pontes cruzadas a altas, comparadas com baixas (ou zero) velocidades
de encurtamento.

Estudos anteriores reportam que a velocidade de encurtamento descarregada (v,) per-
manece constante para uma larga escala de comprimentos de sarcomero (i.e., entre 1,65

e 2,7 pm para o musculo esquelético de ra; Edman, 1979). Considerando que a tensao
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isométrica varia consideravelmente entre 1,65 e 2,7 um nos musculos esqueléticos da ra,
este achado ilustra que v, parece ser independente do niimero de pontes cruzadas unidas.

No miusculo esquelético da ra, a forga isométrica maxima comeca a declinar para
comprimentos de sarcomero da ordem de 2,0 ym (Figura 3.24). Tradicionalmente, foi
assumido que o decréscimo na forca, para comprimentos de sarcomero menores que 2,0
pum, estava associado a alguma forga resistiva interna (ex., Gordon et al., 1966). Porém, se
este for o caso, poderia-se esperar que v, diminuisse naqueles comprimentos de sarcomero.
Sugere-se, por esta razao, que a perda de forca isométrica no musculo esquelético da ra
abaixo de 2,0 pgm nao é uma conseqiiéncia de forcas resistivas internas, mas é causada
por uma inabilidade dos elementos contrateis em produzir forcas tao altas quanto F,.
Esta teoria é suportada por experimentos em propriedades de forca-comprimento onde
o Ca?* liberado do reticulo sarcoplasmaético foi aumentado artificialmente, e as forcas
permaneceram proximas a F, para comprimentos de sarcomero menores que 2,0 pm.

A velocidade méxima de encurtamento diminui bruscamente para comprimentos de
sarcomero abaixo de 1,65 pm, e aumenta dramaticamente para comprimentos de sarcomero
acima de 2,70 um. Estes fenomenos podem seguramente estar associados com aumen-
tos na resisténcia interna devido a deformacao do filamento grosso, e com aumentos na
forca muscular causados por elementos elasticos em paralelo, para um comprimento de
sarcomero curto e longo, respectivamente.

As propriedades de forga velocidade sao tipicamente obtidas para comprimentos 6timos
de sarcomero. Entretanto, sugeriu-se que a equagao de Hill (1938) ainda pode ser aplicada
para comprimentos de sarcomero diferentes do comprimento 6timo, pela substituicao de
F, pela forga isométrica maxima que corresponde ao comprimento de sarcomero no qual
as propriedades de forga-velocidade sao medidas (ex., Abbott & Wilkie, 1953). Se F,
for substituido dessa maneira, a velocidade de encurtamento sem carga transforma as

equagoes (3.2) e (3.3) em:

Vo = bFoTl(x) (3.20)

onde:
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[(z) é um valor entre 0 e 1,0 representando a forga normalizada como uma fungao do
comprimento do sarcomero.

7

Considerando que o valor de “I(z)” na equagao (3.20) diminui tao logo os compri-

mentos de sarcomero se desviam do comprimento 6timo e, desde que “F,”, “b” e “a”
sdo constantes, nota-se, pela equagao (3.20), que v, serd menor para um comprimento
nao-6timo comparado ao comprimento 6timo do sarcomero. Contudo, de acordo com os
experimentos de Edman (1979) em fibras esqueléticas isoladas de ra, v, ndo é influenciado
dentro de um intervalo de comprimentos de sarcomero de 1,65 a 2,70 pym. Assim, antes
de substituir F, pela forca isométrica maxima no comprimento de sarcomero de interesse
(=l(z).F,), o lado direito da equagao (3.2) pode ser multiplicado por “I(z)”:

F= {%}m) (3.21)

Esta equacao parece se aproximar melhor das observagoes experimentais que aquela
sugerida acima. Em particular, a velocidade maxima de encurtamento permaneceria como
mostrado na equagao (3.3), e a forga isométrica méaxima no comprimento de sarcémero
desejado tornaria-se F' = F,l(x).

Ao se usar o termo “velocidade de encurtamento” de um mtsculo ou de uma fibra,
subentende-se automaticamente que esta é uma velocidade média. Todavia, foi obser-
vado que as fibras dos musculos podem nao se contrair uniformemente, e ainda, que os
sarcomeros dentro de uma fibra tem uma velocidade maxima de encurtamento distinta
(Edman & Reggiani, 1983). Assim, o conceito de encurtamento uniforme de fibra ou
sarcomero pode nao ser adequado e pode influenciar as propriedades de forga-velocidade
de um musculo. Assim, pesquisas adicionais nesta drea sao necessarias (Herzog, 1999).

Os itens anteriores, procuraram discutir as propriedades de forca-velocidade do en-
curtamento do musculo. Observa-se que, quando um musculo é alongado a uma dada
velocidade, sua forca excede a forca isométrica maxima, F,, alcancando um valor as-
sintotico da ordem de 2F, em velocidades de alongamento muito menores que a maxima
velocidade de encurtamento (Lombardi & Piazzesi, 1992). Também, em alongamentos

isotonicos (sob tensao constante) (Katz, 1939) ou isocinéticos (sob velocidade constante)
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(Edman et al., 1978), parece haver uma descontinuidade na relagao forca-velocidade sobre
o ponto isométrico: a elevagao de forca associada ao alongamento lento é muito maior que
a queda de forca associada a correspondentes velocidades de encurtamento. Em contraste
a relacao forga-velocidade durante o encurtamento, a relacao forga-velocidade durante o
alongamento é raramente descrita usando uma equacao padrao, tal como a funcao hi-
perbdlica proposta por Hill (1938) para o encurtamento. A razao primdria para esta
discrepancia é o fato que as propriedades de forga-velocidade durante o alongamento tem
sido muito menos investigadas, e que estas propriedades nao sao tao consistentes quanto
aquelas obtidas durante o encurtamento (Herzog, 1999). Por exemplo, as relagoes de
forca-velocidade parecem depender do tipo de experimento: isotonico ou isocinético.

Em experimentos isotonicos (Katz, 1939), forcas maiores que F, sdo repentinamente
aplicadas ao musculo plenamente ativado e as correspondentes velocidades de alongamento
sao registradas. Estas velocidades seguem um curso complexo no tempo: primeiro, ha um
alongamento instantaneo tipicamente associado com a elasticidade em série do musculo,
entao ha um alongamento répido e finalmente um alongamento lento das fibras. FEste
alongamento final refletiria o comportamento contratil real do musculo esquelético, e é
esta velocidade de alongamento a responsavel pelo comportamento descontinuo da relagao
forga-velocidade sobre o ponto isométrico.

Em experimentos isocinéticos, a velocidade do alongamento é controlada e as forgas
sao medidas. Dependendo da velocidade do alongamento, as forcas correspondentes con-
tinuam a aumentar durante todo o alongamento (baixas velocidades), alcangam um plato
(velocidades intermedidrias) ou um pico e caem para o restante do alongamento (altas
velocidades) (Edman et al., 1978). Dependendo da forca considerada como a representa-
tiva para o experimento de alongamento, diferentes relagoes de forga-velocidade podem
ser obtidas. As dificuldades experimentais associadas a determinacao de um compor-
tamento for¢a-velocidade consistente dos musculos esqueléticos durante o alongamento,
resultaram no panorama atual no qual o comportamento do musculo durante o alonga-
mento é pouco conhecido (e descrito) quando comparado ao comportamento do musculo

no encurtamento.
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3.5 Conclusao

Neste capitulo, descreveu-se a morfologia béasica do musculo esquelético, a teoria dos
filamentos deslizantes da contracao muscular, e as propriedades mecanicas basicas tipica-
mente utilizadas na modelagem da musculatura esquelética. No capitulo seguinte, serao
vistos alguns fundamentos importantes necessarios a modelagem matematica da muscu-
latura esquelética e do sistema neuromuscular, além de procedimentos basicos utilizados

na simulagao e analise do movimento humano.



