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Resumo: O controle da postura ereta quieta é uma 
tarefa motora desafiadora que envolve a ação de vários 
elementos do sistema neuromusculoesquelético. Estudos 
anteriores representaram o sistema de controle postural 
humano por meio de modelos simplificados baseados 
nas teorias de Engenharia de Controle. Neste estudo, o 
objetivo foi representar o sistema de controle postural 
por meio de um modelo matemático multi-escala e 
biologicamente plausível. Toda a estrutura do modelo 
neuromusculoesquelético foi baseada em conhecimentos 
prévios da fisiologia, biofísica e biomecânica dos 
diversos elementos envolvidos (motoneurônios, 
interneurônios, músculos, proprioceptores, fibras 
sensoriais e dinâmica articular). O modelo baseado em 
um controle medular da postura foi capaz de reproduzir 
as respostas típicas encontradas em estudos 
experimentais com humanos durante a manutenção da 
postura ereta quieta, por exemplo, variabilidade  e 
espectro do centro de pressão (CP); correlação cruzada 
entre eletromiograma e CP; e o recrutamento 
intermitente das unidades motoras do músculo 
Gastrocnêmio. Estes achados sugerem que a 
manutenção do equilíbrio postural pode ser controlada 
por circuitos medulares comandados por informações 
proprioceptivas dos receptores musculares. Além disso, 
diferentemente do que tem sido postulado por outros 
estudos, nenhum mecanismo de controle preditivo foi 
necessário para produzir os comportamentos motores. 
Palavras-chave: Biomecânica, Controle Postural, 
Neurociência Computacional, Proprioceptores, Sistema 
Neuromusculoesquelético. 
 
Abstract: The control of upright quiet standing is a 
challenging motor task encompassing the action of 
several elements of the neuromusculoskeletal system. 
Previous studies represented the human postural control 
system by simplified models based on Control 
Engineering theories. The present study aimed at 
representing the postural control system by a 
biologically plausible large-scale mathematical model. 
The whole model structure was based on the known 
physiology, biophysics, and biomechanics of the 
neuromusculoskeletal system elements (e.g., 
motoneurons, interneurons, muscles, proprioceptors, 
sensory fibers, and joint dynamics). This large-scale 
model reproduced typical outcomes from experimental 
studies carried out on humans during upright quiet 

standing, for instance, center of pressure (COP) 
variability and power spectrum; cross-correlation 
functions between electromyograms and COP; and the 
intermittent recruitment of the motor units from the 
Gastrocnemius muscle. These findings suggest that 
spinal circuits driven by proprioceptive information may 
provide appropriate control to keep the stability of a 
human being during quiet standing. Additionally, 
differently from what is being postulated by others, no 
predictive control mechanism was necessary to produce 
the motor behaviors. 
Keywords: Biomechanics, Computational Neuroscience, 
Neuromusculoskeletal System, Postural Control, 
Proprioceptors. 
 
Introdução 
 

A manutenção da postura ereta quieta é uma tarefa 
desafiadora para o sistema nervoso central (SNC), cujo 
objetivo é controlar um sistema biomecânico 
intrinsecamente instável sob efeito da gravidade. O 
controle postural é um problema de controle de posição 
em que o SNC, os músculos das pernas e diferentes 
sistemas sensoriais interagem para manter a projeção 
horizontal do centro de massa dentro de uma restrita 
região delimitada pelos pés [1]. 

Uma questão conceitual que tem sido debatida na 
literatura diz respeito à forma com que o SNC controla a 
postura ereta quieta nos seres humanos. Alguns autores 
defendem um controle contínuo por realimentação 
negativa em que os músculos das pernas são ativados 
reflexamente em resposta a variações ou perturbações 
da posição de equilíbrio do corpo [2]. Outros grupos 
defendem que um mecanismo antecipatório é necessário 
para um efetivo controle postural [3]. Mais 
recentemente, a hipótese de que a postura é controlada 
por um mecanismo preditivo e intermitente tem 
ganhado força na literatura [4]. Isto se deve, em parte, a 
achados experimentais que mostram um recrutamento 
intermitente das unidades motoras (UMs) do músculo 
Gastrocnêmio Medial (GM) [5]. 

Do ponto de vista teórico, modelos matemáticos têm 
sido desenvolvidos para se estudar as diferentes 
estratégias de controle postural [2, 6, 7]. Embora estes 
modelos apresentem diferenças conceituais em suas 
concepções, todos eles simplificam o sistema de 
controle postural representando o SNC por um 
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controlador proporcional-integral-derivativo (PID) ou 
por algum tipo de controlador ótimo. Esta abordagem de 
Engenharia de Controle é útil, pois permite avaliar 
analiticamente o problema de controle postural; porém, 
não permite relacionar os mecanismos de controle com 
os mecanismos neurofisiológicos envolvidos nesta 
tarefa motora. 

O presente estudo tem por objetivo avaliar os 
mecanismos de controle da postura ereta quieta por 
meio de uma abordagem que visa estabelecer uma ponte 
entre os estudos experimentais de controle postural em 
humanos e os estudos teóricos baseados nas teorias de 
Engenharia de Controle. Neste sentido, foi desenvolvido 
um modelo matemático multi-escala e biologicamente 
plausível do sistema neuromusculoesquelético, 
composto pelos principais elementos do sistema de 
controle postural humano. O comportamento 
neuromecânico do modelo foi avaliado e comparado 
com os dados experimentais disponíveis na literatura. 
 
Materiais e métodos 
 

O modelo neuromusculoesquelético desenvolvido 
para representar o sistema de controle postural é 
composto por quatro subsistemas: i) uma rede medular 
de motoneurônios (MNs) e interneurônios; ii) unidades 
musculotendíneas que representam os quatro músculos 
da perna (Sóleo, GM, Gastrocnêmio Lateral e Tibial 
Anterior); iii) Receptores sensoriais musculares (fusos 
neuromusculares e órgãos tendinosos de Golgi) e as 
fibras sensoriais (Ia, II e Ib) que levam informação da 
periferia para o SNC; e iv) um modelo biomecânico do 
ser humano em uma postura ereta quieta (pêndulo 
invertido). 

Modelos de neurônios medulares – O modelo do 
pool de MNs é similar ao já reportado em outros estudos 
[8-11]. Brevemente, cada núcleo motor que comanda 
um dado músculo é composto por modelos de MNs com 
dois compartimentos, um representando o soma e outro 
a arborização dendrítica. Condutâncias ativas de Na+, 
rápida de K+ e lenta de K+ foram incluídas no soma para 
gerar o decurso temporal dos potenciais de ação. 
Condutâncias sinápticas foram incluídas no 
compartimento dendrítico. 

Grupos de interneurônios foram modelados para 
representar as principais vias de realimentação sensorial 
que atuam durante o controle postural. Foram incluídos 
grupos de interneurônios inibitórios, que recebem 
informações das aferentes sensoriais Ia dos fusos 
neuromusculares do músculo antagonista (inibição 
recíproca) e Ib dos órgãos tendinosos de Golgi dos 
músculos homônimos. Além disso, representou-se um 
grupo de interneurônios excitatórios que recebem 
informações sensoriais das aferentes tipo II dos fusos 
neuromusculares dos músculos homônimos. Cada 
interneurônio foi modelado como um único 
compartimento cilíndrico contendo condutâncias ativas 
de Na+, rápida de K+ e lenta de K+, bem como as 
condutâncias sinápticas que recebem informações das 
aferentes sensoriais. 

A rede de neurônios medulares é composta por cerca 
de 3200 neurônios. Quatrocentos processos pontuais 
estocásticos homogêneos e independentes foram 
utilizados para representar a ativação basal do pool de 
MNs por comandos descendentes. 

Modelo das unidades musculotendíneas – Cada 
unidade musculotendínea foi representada por um 
modelo “tipo Hill” [12] para a geração da força e um 
modelo para a geração do eletromiograma (EMG) [8]. 
As fibras musculares foram representadas por um 
elemento elástico em paralelo com um elemento viscoso 
e dois elementos contráteis ativados pelos disparos dos 
MNs. O tendão foi representado por um elemento 
elástico em série com as fibras musculares. Considerou-
se o ângulo de penação entre as fibras musculares e o 
tendão. Além disso, a variação do comprimento e dos 
braços de momento de cada um dos músculos com 
respeito ao ângulo da articulação do tornozelo seguiu 
um modelo polinomial estimado com base em dados de 
cinemática inversa [13]. 

Modelo dos proprioceptores e fibras sensoriais – 
Dois tipos de receptores sensoriais (proprioceptores) 
musculares foram representados: fusos neuromusculares 
e órgãos tendinosos de Golgi. Um modelo de fuso 
neuromuscular [14] foi incluído em paralelo com o 
modelo da fibra muscular de cada um dos músculos 
representados. Este modelo produz como saída a taxa de 
disparo média das aferentes Ia e II em resposta à 
variação de comprimento e à velocidade de estiramento 
das fibras. O fuso é também sujeito a entradas dos MNs 
gama, que foram representadas por processos aleatórios 
Gaussianos com uma taxa média e variabilidade 
ajustadas para fornecer uma sensibilidade apropriada. 

O modelo de órgão tendinoso de Golgi foi incluído 
em série com o modelo do tendão. A resposta do modelo 
(taxa de disparo das aferentes Ib) é função da força 
exercida pelo músculo [15]. 

A atividade de cada tipo de aferente sensorial foi 
modelada como um processo pontual estocástico não-
homogêneo modulado pelas saídas dos modelos de 
receptores sensoriais [16]. Um feixe de aferentes foi 
utilizado para representar a população que comanda os 
neurônios medulares. 

Modelo da biomecânica do corpo humano – 
Utilizou-se um modelo de pêndulo invertido [2] para 
representar a dinâmica do corpo humano no plano 
sagital. O torque gerado ativamente pelos músculos 
contrapõe parte do torque gravitacional que tende a 
desestabilizar o pêndulo. Um torque passivo de ~70% 
do torque de queda foi incluído para representar a 
viscoelasticidade da articulação do tornozelo. Modelos 
para a geração do centro de massa (CM) e centro de 
pressão (CP) [2] foram utilizados para produzir saídas 
tipicamente registradas em experimentos de controle 
postural [3, 5, 17, 18]. 

Protocolos de simulação e análise dos dados – 
Todos os modelos foram implementados em linguagem 
de programação Java (Oracle) e integrados 
numericamente utilizando um método de integração de 
Runge-Kutta de quarta ordem com passo de integração 
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fixo (50 s). Foram realizadas três simulações 
independentes com 30 s de intervalo de simulação. 

Análises no domínio do tempo e no domínio da 
frequência foram realizadas com as saídas do modelo e 
comparadas com dados experimentais [3, 5, 17, 18]. 
 
Resultados 
 

A Figura 1 mostra saídas típicas de uma simulação 
realizada com o modelo de controle postural. Resultados 
similares aos observados nesta figura foram obtidos em 
experimentos com seres humanos [3, 5, 17, 18]. Durante 
o controle postural, deslocamentos anteriores do 
pêndulo invertido são acompanhados de uma força de 
flexão plantar (Figura 1 A-B). Analisando os EMGs, 
observa-se que o músculo Sóleo (SO) está tonicamente 
ativo durante todo o intervalo de simulação (Figura 1 C). 
Ao contrário, os EMGs dos músculos GM e 
Gastrocnêmio Lateral (GL) apresentam ativações 
intermitentes (fásicas) (Figura 1 D-E). O músculo Tibial 
Anterior (TA) permanece silente durante as simulações 
do controle postural. 
 

 
Figura 1: Exemplo de respostas neuromecânicas do 
modelo de controle postural. (A) Deslocamentos do 
centro de massa (CM) e centro de pressão (CP). (B) 
Torque muscular. (C-E) Envoltórias dos 
eletromiogramas (EMGs) dos músculos Sóleo (SO), 
Gastrocnêmio Medial (GM) e Gastrocnêmio Lateral 
(GL). 
 

Uma análise quantitativa das variáveis de controle 
postural mostrou que as respostas do modelo são 
compatíveis com dados de seres humanos que sofrem de 
patologia do sistema vestibular medidos durante a 
manutenção da postura ereta quieta [18]. O valor RMS e 
a velocidade média do CP para as três simulações 
realizadas foram iguais a 9,75  0,99 mm e 10,83  0,86 
mm/s, respectivamente. A análise de correlação cruzada 

(Figura 2 A) mostrou que os EMGs dos músculos GM e 
GL apresentam maior correlação com as oscilações 
posturais (CP) do que o EMG do SO. No entanto, para 
todos os músculos, o pico da correlação cruzada ocorre 
com um atraso de ~300 ms, que é compatível com os 
achados de [3]. Os espectros do CM e CP (Figura 2 B) 
são compatíveis com dados experimentais, sendo que 50% 
da potência do CP concentra-se abaixo de 0,3 Hz [17]. 
 

 
Figura 2: Análise de correlação cruzada e análise 
espectral dos dados mostrados na Figura 1. (A) 
Correlação cruzada entre o centro de pressão (CP) e 
eletromiogramas (EMGs). (B) Espectros de potência do 
centro de massa (CM) e centro de pressão (CP). 
 

A Figura 3 mostra o recrutamento intermitente das 
UMs do músculo GM. Note que as UMs são 
preferencialmente recrutadas quando o pêndulo 
invertido oscila para frente. O intervalo médio de 
intermitência no recrutamento das UMs foi de ~500 ms, 
que é compatível com o valor reportado em [5]. 

 

 
Figura 3: Exemplo do recrutamento intermitente das 
unidades motoras do músculo Gastrocnêmio Medial 
(GM). (A) Deslocamentos do centro de massa (CM) e 
centro de pressão (CP). (B) Envoltória do 
eletromiograma (linha cinza) e instantes de disparo dos 
motoneurônios (MNs; pontos pretos) do músculo GM. 
 
Discussão e Conclusão 
 

Alguns autores propõem a necessidade de um 
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mecanismo preditivo para explicar os resultados de 
correlação cruzada entre CP e EMG [3]. Similarmente, 
[4, 5] discutem que a ação intermitente dos músculos 
durante o controle postural requer um mecanismo de 
controle intermitente (não-contínuo) no SNC. Os 
resultados das simulações do presente estudo mostram 
que não há necessidade de um mecanismo de controle 
preditivo e/ou intermitente no SNC para explicar o 
controle da postura ereta quieta. A compatibilidade dos 
resultados de simulação com dados de sujeitos com 
lesão bilateral do sistema vestibular [18] pode ser 
explicada pela ausência de um modelo específico deste 
sistema sensorial que fornece informações adicionais 
para o controle postural [1]. No entanto, os resultados 
das simulações sugerem que é possível que o controle 
postural humano seja, em parte, mediado por 
mecanismos medulares, em que a informação 
proprioceptiva é realimentada continuamente para o 
SNC que, por sua vez, atua de forma contínua (SO) e 
intermitente (GM e GL). Dessa forma, outros 
fenômenos complexos observados experimentalmente, 
como o recrutamento intermitente das UMs, podem não 
estar relacionados a estratégias de controle intricadas 
formadas no cérebro, conforme postulado por alguns 
pesquisadores, mas sim associados à forma como a 
medula espinhal está estruturada e pela modulação da 
informação proprioceptiva durante o balanço postural. 
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