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Osim direktnog uticaja nervnih impulsa poreklom iz senzitivnih
zavrsetaka neuromiSi¢nih vretena, na skeletnomotorne neurone, veliki deo
njihove refleksne aktivnosti nastaje i usled priticanja impulsa koj,
posredstvom  »gama-petljes, dospevaju do ovih motornih neurona.
Modulacije ucestanosti prainjenja fuzimotornih neurona odvijaju se
paralelno sa onima koje se javljaju u aktivnosti skeletnomotornih neurona u
trenutku naglog porasta a, takode, i za vreme malih oscilacija refleksne
napetosti 1. friceps surae decerebrisane macke. U drugim sluéajevima
spinalnih refleksnih aktivnosti, aferentni impulsi iz receptora u misi¢ima
mogu aktivirati nezavisno bilo skeletnomotorne, bilo fuzimotorne neurone,
Aktivnost fuzimotornih neurona, prema ovim rezultatima, ne bi predstavljala
glavni podsticaj refleksnoj aktivnosti skeletnomotornih neurona veé bi, u
zajednici sa aferentnim praZnjenjem neuromisi¢nih vretena, ukazivala na
odstupanja od ocekivane ili planirane putanje pokreta i time predstavljala
njen model.

Refleks na istezanje misic¢a do te mere je rasprostranjen u nervnom sistemu Zivotinja,
pogotovu u visih sisara, da se pogreino smatra da je dovoljno dobro prouden i da zbog
toga ne zasluZuje da bude objekat daljih istraZivanja. Pojednostavljeno gledano, kako se
to danas Cesto Cini, sve §to se odigrava u ovome spinalnom proprioceptivnom refleksu,
svodilo bi se na razdrazenje primarnih senzitivnih zavrSetaka neuromi$i¢nih vretena
koje potom dovodi do monosinapticke aktivacije motornih neurona misica koji je bio
istegnut, kao i njegovih bliskih sinergista. Medutim, ¢injenice sakupljene istrazivanjima
ovoga refleksa, koja su preduzimana tokom priblizno 3—4 poslednje decenije,
nedvosmisleno pokazuju da je njegova jednostavnost samo prividna jer opisane nervne
veze predstavljaju samo manji deo kompleksnog mehanizma kojim se obezbeduje
njegovo nesmetano funkcionisanje (1).

* Predavanje odrZano na sastanku u Zagrebu 9. i 10. XI. 1988, u povodu 40. obljetnice Instituta za
medicinska istraZivanja i medicinu rada Sveudilifta u Zagrebu.
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Medu mnogim udesnicima koji, u sklopu spinalnih segmentnih refleksa poreklom iz
proprioceptora misi¢a, sudeluju u regulisanju pokreta, vidno mesto zauzimaju uticaji
fuzimotornih (gama) neurona na neuromisi¢na vretena, kao i fuzimotornog sistema u
celini na refleks na istezanje miSica. S obzirom na iskustva steena u istrazivanjima nase
laboratorije pokusaéemo da damo odgovore na dva sledeca pitanja: koliko refleksni
odgovor skeletnomotornih neurona, izazvan delovanjem adekvatnih nadrazaja na
neuromi$i¢na vretena, zavisi i od istovremenog uticaja nervnih impulsa »gama-petlje« na
ove neurone i u kojoj meri nastaju, pod uticajem autogenih refleksa misica, paralelne
modulacije aktivnosti skeletnomotornih i fuzimotornih neurona.

Procena efikasnosti nervnib impulsa »gama-petlje«

Na osnovi tzv. »servohipoteze« fuzimotornim neuronima pripisivana je prvobitno uloga
primalaca skomandnoge« ili »kontrolnog« signala koji se, posredstvom »gama-petlje,
dostavlja skeletnomotornim neuronima izazivajuéi refleksni odgovor ili voljnu
kontrakciju odgovaraju¢ih misica (2). Medutim, posle niza teoretskih razmatranja akcije
servomehanizma, kakav se zastupa »servohipotezome, doslo se do uverenja da se ucesce
fuzimotornog sistema u regulisanju refleksa na istezanje misica odvija po tipu
»servoasistencije« (3 — 5). Osim toga, na osnovama podataka dobijenih procenjivanjem
graniénih vremenskih odnosa aktivnosti skeletnomotornih i fuzimotornih neurona: a)
kada su usmerene ka misi¢ima ¢ija se refleksna kontrakcija izaziva (6 —9); b) za vreme
lokomotornih pokreta intaktnih macaka (10, 11); ¢) pokreta vilica macaka za vreme
zvakanja hrane (12, 13); i, kona¢no, d) za vreme voljne izometrijske kontrakcije misica
podlaktice ili prstiju $ake ¢oveka (14 — 18) doslo se do saznanja da su skeletnomotorni i
fuzimotorni neuroni naj¢e$¢e jednovremeno aktivni, tj. da, u opisanim okolnostima,
koaktiviraju. Zbog toga se javljaju nervni impulsi i u »gama-petlji« bez obzira na to koji
je put, u sastavu spinalnih segmentalnih ili supraspinalnih puteva, otvoren nervnim
impulsima ili odabran sa ciljem da se pokret zapotne i potom obavlja. Odmah se,
medutim, postavlja pitanje u kojoj su meri, u pogledu ucestanosti, prostornog rasporeda
ili vremenskih obrazaca, oni dovoljni i adekvatno prilagodeni da mogu da proizvedu
znalajne uticaje na skeletnomotorne neurone i, sledstveno tome, na aktivnost misica.
Da nervni impulsi »gama-petlje« u zajednici sa onima poreklom iz senzitivnih
zavrietaka neuromiSiénih vretena, nastalih delovanjem istezanja ili vibriranja misi¢a na
ove receptore, dovode do promena refleksnih aktivnosti skeletnomotornih neurona,
ustanovljeno je na$im ranijim istraZivanjima Cije rezultate ukratko iznosimo (slika 1).
Istezanje ili vibriranje m. triceps surae decerebrisanih macaka uz istovremenu elektri¢nu
stimulaciju distalnog dela presecenog prednjeg (sedmog lumbalnog i prvog sakralnog)
korena ki¢mene mozdine, dovoljnog intenziteta da bi se dostigao prag razdrazljivosti
gama-vlakana, dovodi do: (slika 1.B) porasta vrednosti postsinaptickog potencijala
razdraZenja skeletnomotornih neurona i stvaranja propagirane aktivnosti ovih Celija (19,
20); (A) potencijacije refleksnog praznjenja skeletnomotornih neurona koju izaziva
kratkotrajno ponavljano vibriranje misica (21); (C) veceg faznog prednjacenja akcionih
potencijala skeletnomotornih neurona u odnosu na sinusoidnu promenu duZine miSica
(22); (D) kompenzovanje negativnog efekta skracivanja misica na aferentno praznjenje
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Slika 1.  Obrasei refleksnib odgovora skeletnomotornih neurona na istezanje ili vibrirange miSica |

stimulaciju aksona fuzimotornih neurona. Gornji deo slike predstavlia shemu cksperimentalnib

postupaka. Gornji zapis: A, C i D — akcioni potencijali i B, promene fhore’rm}b!a membrane

skeletnomotornih neurona, Donji zapis: miogram, zadebljanje linije poklapa se sa trajanjem

vibriranja miSica. Amplituda vibriranja 50 um, ucestanost 200 Hz. Horizontalne linije 1 A i B

oxnaiavaju trafanfe fuzimotorne stimulacije. Rimski brojevi u A oznacavaju redni broj perioda
vibriranja u seriji, (Modifikovano prema 20)

impulsa neuromiSi¢nih vretena usled rastereéivanija njihovih centralnih senzornih
delova (23).

Rezultati prikazanih eksperimenata ukazivali bi na Siroke moguénosti regulisanja
refleksnog odgovora skeletnomotornih neurona uée¥éem nervnih impulsa »gama-petlje«
da se odmah ne postavlja pitanje da li i u kojoj meri skeletnomotorni neuroni, za vreme
lokomocije intaktnih laboratorijskih Zivotinja ili obavljanja voljnih pokreta Coveka
zahtevaju aferentnu podrsku i onih nervnih impulsa koji se u senzitivnim zavriecima
neuromisicnih vretena istovremeno stvaraju pod uticajem motorne inervacije ovih
receptora (24 — 26). Veliku teskotu u refavanju ovih pitanja ¢ini to da jo§ uvek, u veéini
»redukovanih preparata« a pogotovu u intaktnih laboratorijskih Zivotinja, nije moguée
za vreme obavljanja pokreta imati precizan uvid u veliinu aferentnih praznjenja
neuromisi¢nih vretena, koje se javlja usled mehani¢kih promena stanja migiéa i onoga
koje nastaje uticajima motorne inervacije intrafuznih vlakana ovih receptora (27, 28).

Koaktivnost skeletnomotornib i fuzimotornib neurona i uticaji autogenih reflebsa misica

Dugo se smatralo da autogeni refleksi miica, tj. oni tija aferentna nervna vlakna poti¢u
od receptora u miSicu Cija se refleksna aktivnost izaziva, iskljudivo utidu na
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Slika 2. Paralelne modulacije ucestanosti pragnjenja fuzimotornib (v) neurona i oscilacife refleksne
napetosti m. triceps surae decerebrisane macke jzazvane njegovim vibriranjem. A: gornji zapis —
histogram raspodele akcionib potencijala fuzimotornog neurona (brzina provodenja impulsa 24 m/s),
srednji zapis — elektricna aktivnost misica, donji zapis — promene napetosti u misicu, zadebljanje
oznalava prisustvo vibriranja. B, odozgo nanize: y — akcioni potencijali fuzimotornog neurona
(brzina provodenja 24 m/s); PSTH — bistogram njegove raspodele; T — napetost misica; EMG —
elektricna aktivnost misica. Strelica (Vi) oznacava Ipo:"emk vibriranja. Histogrami u A i B sacinjeni
za vreme 128 kontrakcija misica. Trajanje odeljaka 4 ms, Kalibracija u B — broj akcionih
potencijala u odeljku. Ulestanost -w'&rr'mﬂjf;d u A i B 200 Hz, amplituda 134 um, misic zategnut 3
nosno 6 mm,

skeletnomotorne neurone odgovarajuce populacije. Pokazano je, medutim, da aferentni
nervni impulsi, poreklom iz neuromifiénih vretena i Golgievih tetivnih korpuskula,
izazivaju takode promene aktivnosti fuzimotornih neurona Ciji se aksoni upucuju ka

mididima u kojima se nalaze pomenuti mehanoreceptori (29 —33). Zbog toga je cil;
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nasih skorasnjih istraZivanja bio da se pokusa definisanje razli¢itih vidova medusobno
grani¢nih vremenskih odnosa, kao i intenziteta aktivnosti skeletnomotornih i
fuzimotornih neurona usmerene ka istome migiéu.

Paralelne modulacije ulestanosti praznjenja fuzimotornih neurona, refleksne
napetosti i elektricne aktivnosti misica ustanovljene su na poletku naglog porasta
refleksne napetosti izazvane istezanjem ili vibriranjem miSi¢a decerebrisane macke (34)
(slika 2.B). Sude¢i na osnovi vremenskih odlika, ustanovljene modulacije aktivnosti oba
tipa motornih neurona najverovatnije nastaju kao posledica promena obrazaca
aferentne aktivnosti receptora na istezanje miica (35), kao i snaznog kratkotrajnog
praznjenja Renshaw interneurona, koje prethodi mehani¢kim promenama u misiéu (36)
i u sklopu lokalnog sistema negativne povratne veze (37) izaziva povratnu inhibiciju oba
tipa spinalnih motornih neurona. Ucestanost praznjenja fuzimotornih neurona, &ji
aksoni inerviSu intrafuzna vlakna neuromisi¢énih vretena m. triceps surae decerebrisanih
macaka, takode je modulisana paralelno sa praZnjenjem skeletnomotornih neurona koji
inervi$u isti misi¢ za vreme malih (manje od 2N) oscilacija napetosti u misi¢u (sli¢nih
tremoru) koje su superponovane na ve¢ postignutu vrednost narasle sile mi$i¢a izazvane
njegovim vibriranjem (38) (slika 2.A).

Slika 3.  Potencijacife refleksnib odgovora skeletnomotornib neurona (A) i fuzimotornib newrona

(B), izazvane serijama kratkotrajnib a ponavljanih vibriranja m. triceps surae decerebrisanib

macaka. Gornji zapisi: A, akcioni potencijali dvaju (niZi i visi zupci akcionib potencijala)

skeletnomotornib  neurona. B, akcioni potencijali fuzimotornog neurona (iji akson inervise

intrafuzna vlakna neuromisicnib vretena istoga misica. Donji zapisi: miogrami, zadebljanja

oznacavaju trajanje vibriranja. Misicu A paralisan gallamin triethiodidom. Rimski brojevi u B
oznacavaju redni brof perioda vibriranja misiéa primenjenib u sukcesifi,

51




Vudo, J.A, Anastasijevié, R, J: Proprioceptivni refleksi i regulacija pokreta. Arh hig rada toksikol, vol. 41 (1990) br. 1, str. 47 — 56

Koaktivacija dveju populacija spinalnih motornih neurona ispoljena je i u uslovima
poveéane transmisije nervnih impulsa u sastavu autogenih refleksa misica, kada se u
monosinaptickim i polisinapti¢kim putevima kiémene moZdine javlja stanje
postaktivacione potencijacije. Fuzimotorni neuroni mogu tako da prate ili da
reprodukuju, u opsegu svojih frekventnih odlika, postepeni porast ucestanosti
praZnjenja skeletnomotornih neurona (21) koji nastaje usled niza kratkotrajnih, ali
ponavljanih, perioda vibriranja misica (39 — 41) (slika 3.A).

Uoéljivo je da, i u opisanim okolnostima, modulacije ucestanosti praZnjenja
fuzimotornih neurona (slika 3.B) nemaju isti intenzitet kao one koje se javljaju u
skeletnomotornih neurona. Mozemo zbog toga pretpostaviti da prikazane promene
udestanosti praznjenja fuzimotornih neurona kao i vremenskih obrazaca fuzimotorne
aktivnosti u celini, jer se takve promene odraZavaju i na aferentno praZnjenje
senzitivnih zavr§etaka neuromisi¢nih vretena, odrazavaju opseg i varijacije Zeljenog ili
nameravanog pokreta i time ¢ine njegov model (42).

Nezavisna aktivnost skeletnomotornih i fuzimotornib neurona

Koaktivnost skeletnomotornih i fuzimotornih neurona u razli¢itim vidovima refleksnih
aktivnosti midi¢a nije uvek pravilo. Tako je poznato da se refleksni odgovor
skeletnomotornih neurona na istezanje m. friceps surae decerebrisanih macaka potencira
za vreme restitucije krvotoka u ovim, do tada ishemi¢nim, miSi¢ima (43). I u toku
restitucije krvotoka u do tada ishemiénim misi¢ima lista Coveka javlja se potencijacija H
i T-refleksa; refleks Ahilove tetive, osim toga, izaziva pojavu gréa ovih misica ili
poveéava njegov intenzitet i trajanje ako je ve¢ bio prisutan (44). Pretpostavlja se da
opisana potencijacija refleksnog odgovora miSi¢a nastaje usled prethodnog priticanja
visokofrekventnog praZnjenja aferentnih impulsa iz neuromisiénih vretena izazvanog
ishemijom miSica (45) ka odgovaraju¢im skeletnomotornim neuronima. U istim
uslovima postizanja ishemije m. friceps surae decerebrisanih macaka ucCestanost
spontano prisutne aktivnosti fuzimotornih neurona, kao i njihove aktivnosti za vreme
kontrakcije ovoga misica, nije se, medutim, menjala ni za vreme ni posle ishemije (46).
Ovi nalazi ukazuju na to da izmenjena aktivnost refleksa na istezanje moze doprineti
pojavi misiénih grleva. Pretpostavku, medutim, da bi povecano praZnjenje
fuzimotornih neurona, eventualno provocirano ishemijom misica, moglo, posredstvom
»gama-petlje«, a na principu delovanja mehanizma pozitivne povratne veze, doprineti
pojavi postishemi¢nih gréeva, morali bismo, na osnovi prikazanih rezultata, odbaciti.
Bradikinin, 5-hidroksitriptamin ili histamin — supstancije su koje se oslobadaju u
mi$iénom tkivu za vreme zapaljenja ili traume — ubrizgani u arteriju koja napaja krvlju
m. triceps surae anestetisanih macaka, izazivaju povecano praznjenje nervnih impulsa u
aferentnim nervnim vlaknima grupe IIT ili IV toga miSica (47 — 49). Iste ove supstance,
ubrizgane u mis$i¢ decerebrisane macke istim putem, dovode i do izrazitog povecanja
aktivnosti fuzimotornih neurona ¢iji aksoni inerviSu intrafuzna vlakna neuromisi¢nih
vretena ovih miSica (slika 4). Latencija i vremenski tok povecanja aktivnosti
fuzimotornih neurona ukazuje na to da ono moZe nastati kao posledica pojacanog

praznjenja nervnih impulsa u aferentnim vlaknima grupe III 1 IV, izazvanog delovanjem
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ubrizganih supstanci. Opisani odgovor fuzimotornih neurona bio je, ponekada, posle
latencije od 10 do 20 sekundi, praen i porastom napetosti u misi¢u. S obzirom na
veoma dugu latenciju, aktivacija skeletnomotornih neurona posredstvom »gama-petlje«
ne bi dolazila u obzir. Da li su upotrebljene supstance u stanju da veoma sporo prodru
kroz kapsulu neuromiSiénih vretena i tako izazovu depolarizaciju primarnih zavrSetaka
ovih receptora, ostaje otvoreno pitanje. Ako bi se to i dogodilo, aktivacija
skeletnomotornih i fuzimotornih neurona nastajala bi u ovom slucaju udedcem
medusobno razli¢itih mehanizama, te se ne bi mogla smatrati koaktivacijom.

Rezultati nasih istrazivanja udela impulsa »gama-petljes, kao i razlic¢itih vidova
koaktivnosti skeletnomotornih i fuzimotornih neurona u mogucoj regulaciji funkcija
refleksa na istezanje midica, doprinose menjanju tradicionalnog gledista na funkciju
ovoga, do sada najviSe proucavanog, proprioceptivnog refleksa ki¢mene mozdine. Oni
takode doprinose uverenju da su bila pogre$na shvatanja po kojima bi ispitivanja
spinalnih segmentnih refleksa pruzala prednosti rada na, kako je i ovde pokazano, samo
prividno jednostavnhom objektu izu¢avanja motornog ponasanja (50).

Prikazana istraZivanja ukazuju istovremeno i na moguce uloge fuzimotornog sistema
u regulisanju funkcija refleksa na istezanje misica. lako aktivnost fuzimotornih neurona,
kako je to prikazano u ovome tekstu, posredstvom sgama-petlje« znatno utiCe na
skeletnomotorne neurone, jos uvek se postavlja pitanje u kojoj meri pod normalnim
okolnostima oni predstavljaju neophodni podsticaj zapocinjanju i obavljanju pokreta. S
obzirom na postojanje paralelnih  modulacija aktivnosti skeletnomotornih i
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fuzimotornih neurona, prisutnih u Sirokome opsegu varijacija velicine refleksne
napetosti u misi¢u, moze se prihvatiti hipoteza o tome da aktivnost fuzimotornog
sistema u celini pre ukazuje na odstupanja od ocekivane putanje pokreta koji se obavlja
nego na aktuelne vrednosti njegovih parametara. Promene nivoa aktivnosti
skeletnomotornih i fuzimotornih neurona, pod uticajem autogenih refleksa misica, bile
su medusobno tesno povezane kada je izazivana refleksna kontrakcija miica. Naprotiv,
ishemija miSi¢a izaziva potencijaciju samo refleksnog odgovora skeletnomotornih
neurona, dok nervni impulsi aferentnih vlakana grupe I1I 1 IV iz miSica aktiviraju samo
fuzimotorne neurone. Prema tome izgleda da aferentni impulsi proprioceptora misica
obezbeduju koaktivaciju oba tipa spinalnih motornih neurona kada god treba da se
reguliSe refleksna napetost misica, ¢ak i ako tada nastanu oscilacije napetosti veoma
sli¢tne onima kod tremora. U drugim slucajevima spinalne refleksne aktivnosti aferentni
impulsi iz receptora mogu aktivirati nezavisno bilo skeletnomotorne, bilo fuzimotorne
neuronec.
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Summary

PROPRIOCEPTIVE REFLEXES AND MOVEMENT REGULATION

Apart from the direct influences of muscle spindle sensory endings on skeletomotor neurones
a great deal of their reflex drive is provided indirectly via the gamma-loop. Fusimotor neurones
modulate their discharge rate in parallel with that of the skeletomotor neurones during the rising
phase, as well as during the maintained reflex tension in m.triceps surae of decerebrated cat, when
small tension oscillations are present in the muscle. However, under other conditions of spinal
reflex activities either skeletomotor or fusimotor neurones could be activated independently by
impulses from muscle receptors. On the ground of the presented results, it can be supposed that
fusimotor firing, together with the afferent firing from muscle spindles, does not provide the main
stimulus for the reflex activity of skeletomotor neurones but serves as an indicator of the
deviations from the expected or planned movement representing, in this way, its model.
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