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‘Primljeno 5. VIII. 1956.)

U ovom prikazu autor iznosi suvremeno gledanje na probleme me-
hani¢kih svojstava mi$i¢a. Narotito su obradena ova pitanja: izometrijska
kontrakcija, izotonitka kontrakcija, dinamika mi$i¢a uz razlitite vrste
opterecenja. trzaj i tetanus. aktivno stanje mi¥iéa i karakteristiéne kri-
vulje misica.

Misi¢ je stroj, koji pretvara kemijsku energiju u mehanitki rad. Da-
kako, ima strojeva, koje su nadinili ljudi, i koji mogu izvriavati istu
zadaéu. Medutim, parni strojevi ili eksplozivni motori potpuno su raz-
liéiti od miSiéa, jer najprije pretvaraju kemijsku energiju u toplinu, a
toplina onda sluzi za pogon stroja. To je nuZno neekonomian proces.
Koeficijent iskoriStenja najboljih parnih strojeva iznosi otprilike 309,
i to slabo iskoriStenje nije uvjetovano nesavrienom tehnitkom izvedbom
(koja se jo$ mozZe 1 dotjerati u buduénosti), nego prirodom same topline.

Misi¢ni stroj radi na drugi nadin. Umjetni sistem. koji je po svom
na¢inu rada najblizi miSi¢u, je elektri¢na baterija, koja tjera elektriéni
motor. U ovom sludaju energija, koja se oslobada kemijskom reakcijom
(na pr. reakcijom izmedu cinka i sumporne kiseline u Danielovu ¢anku,
neposredno se pretvara u mehanitku energiju, a da se prije toga nije
transformirala u toplinsku energiju. Potencijalno je to proces s mnogo
boljim iskoriStenjem.

Nazalost, kontraktilni proteini u mi$iéu, &ni se, mogu troSiti samo
jednu specifitnu vrstu goriva, adenozin — trifosfat (ATP). Stvaranije tog
goriva iz naSe obi¢ne hrane vrlo je slozen proces, koji se sastoji od niza
kemijskih reakcija, i u toku svake od tih reakcija neizbjeino se gubi
jedan dio energije, te je koeficijent iskori$tenja nalih misi¢a na kraju
samo 20-25%. Kad bismo pri izratunavanju koeficijenta iskoriitenja
elektri¢ne baterije ukljudili gubitke energije pri kopaniju i rafiniranju
cinka, dobili bismo takoder vrlo slab koeficijent iskoriitenia.

* Prevedeno s engleskoga uz suglasnost autora.
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Proutavanje funkcije mii¢a dijeli se prirodno u tri zasebna podrucja:

1. Dobava energije, koja ukljuluje sve transformacije u toku stva-
ranja ATP-a. To je podrudje rada biokemicara.

2. Sistem za regulaciju, pomoéu kojega se kontraktilni sistem ukop-
¢ava i iskop¢ava, bilo djelovanjem nervnih impulsa u skladu s potre-
bama intaktnog organizma, ili djelovanjem elektri¢énih udara, koji se
neposredno primjenjuju na izolirani misi¢ u eksperimentalnom uredaju.
Taj su sistem za regulaciju iscrpno proutavali elektrofiziolozi.

3. Kontraktilni sistem, koji se sastoji od fibroznih proteina posve
specijalnog tipa. Ti proteini pokazuju kontraktilna svoijstva i in vitro,
ali se mehanitka svojstva misi¢a, koji kontrahira, vjerojatno najbolje
mogu prouavati u intaktnom zivom misiéu, koji je izoliran iz Zivotinj-
skog tijela i stimuliran elektri¢nim putem. Takve studije su vazne, jer
definiraju rad mi$i¢a s mehanitkog stajalita. Na analogan nadin me-
hani¢ki rad elektritnog motora karakterizira krivulja: »moment sile-
brzina«. Mi$i¢é, koji miruje mekan je i lako se isteze. Ako ga stimu-
liramo, prelazi u novo fizi¢ko stanje — postaje tvrd, u njemu se razvija
napetost, on pruza otpor na rastezanje, diZe teret. U ovom ¢lanku
bavit éu se problemom definicije toga novog fizitkog stanja pomocu
egzaktnih mehanic¢kih pojmova.

Najveéi dio istraZzivanja tog problema izvrSen je na izoliranom pru-
gastom mi$iéu Zabe. Radi jasnoée pokufat éu da zakljutke takvih istra-
zivanja prikaZem u konkretnom obliku, kao rezultate niza eksperimenata
izvréenih aparaturom, koja je prikazana na slici 1.
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1. Dijagram aparature za istrazivanje
mehanickih svojstava misica,

Misié, sartorius zabe, (a) lezi na nizu elektroda za stimulaciju. Zdje-
li¢ni kraj misi¢a uévriéen je, a njegov slobodni tibijalni kraj pri¢vriéen
je na polugu od duraluminijuma (b), koja se moZe okretati oko osovine
na kugli¢nim lezajima. Polozaj te poluge, a prema tome i duzina misic¢a,
bilje#i se pomocéu fotoelektricnog uredaja, koji nije prikazan na slici.
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Na misi¢ se moze djelovati silom, tako da ga opteretimo utegom (c)
(uteg treba objesiti blizu uporiita, da se smanji inercija). Du¥ina mi$iéa
za mirovanja moZe se udesiti pomoéu vijka (d). Za neke svrhe treba
upotrebiti magnetski zaustavlja¢ (e), koji se moze ukloniti svakog Casa
u toku kontrakcije.

Namjesto da biljezimo promjene duzine miSi¢a, mozemo biljeZiti pro-
mjene napetosti pomoéu prevodnika (engl. transducer) (f). Prevodnik
je mala elektronska cijev (R. C. A. 5734), kojoj se anoda mo¥e pomicati
1zvana, te se na taj natin promjene u napetosti mogu prevoditi u pro-
mjene voltaZe,

Trzaj i tetanus. Ako se miié stimulira jednim, kratkim elektri¢nim
udarom, on reagira lrzajem, t. . nastupa faza kontrakcije, iza koje
slijedi faza relaksacije. Ako se podra¥aj ponovi prije nego §to je prva
reakcija nestala, druga reakcija se stapa s prvom. Ako se podrazaj po-
navlja pravilno s dovoljno visokom frekvencijom (na pr. 30/sec. za
sartorius Zabe pri 0° C), individualne reakcije se vise ne mogu otkriti, i
misi¢ pokazuje neprekinutu, edr¥anu kontrakciju ili tetanus. Dakako,
mnogo je lakse istrazivati mehanitko stanje mi$i¢a u tetanusu, nego za
vrijeme prolaznog trzaja. O odnosu izmedu trzaja i tetanusa govorit
¢emo kasnije.

1. Izometrijska kontrakcija: krivulja »napetost — du¥ina«

Ako se duZina miSiéa fiksira (t. j. mi$ié se direktno pri¢vrsti na pre-
vodnik (f) na slici 1.) i tetanizira, mi¥i¢ reagira razvijanjem napetosti.
Ako se duZina miSi¢a u mirovanju udesi na razliite vrijednosti prije sti-
mulacije, vidi se, da je napetost funkcija du¥ine mi%iéa (slika 2 B, kri%i&i).
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2. a) eksperimentalni uredaj; b) tetaniéka krivulja »dutina..

Brojevi pokazuju red. kojim su izvriena kontrolna opaianja
pri toj duzini misica (31 mm)
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Najvecta se napetost razvije, kad mi$i¢ ima otprilike istu duzinu kao
u tijelu Zivotinje, $to u ovom slu¢aju iznosi 31 mm. Misi¢ u mirovanju
je elastitno tijelo, djelomi¢no zbog vezivnog tkiva, koje sadrzava. Kri-
vulja »naprezanje — napon« za misi¢ u mirovanju prikazana je na donjoj
krivulji slike 2.

Elastitna komponenta u seriji. Ima dovolino dokaza (1), da se misi¢
sastoji od dvije komponente u seriji. Kontraktilna komponenta ie dio
mi¥i¢a, koji se mijenja stimulacijom i koji je sposoban da razvije aktivni
napon i skraéenje.

U seriji s tom komponentom nalazi se neprigudeni pasivni elassiém
e¢lement, preko kojega kontraktilna komponenta mora prenijeti svoju
silu na miSi¢nu tetivu.

Odijeljeno postojanje tih dviju komponenata mozda se najjasniie
mo¥e pokazati eksperimentom (2), koji je prikazan na slici 3a.
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3. Odredivanje krivulje »naprezanje-napon«
za serijsku elastiénu komponentu.

a) aparatura; b) krivulja »skraéenje-vrijeme«,
0°C (¢ita se s lijeva na desno).

Misi¢ se stimulira ili pojedinim udarom ili serijom udara, ali ga
elektromagnetski zaustavljal spretava da se skrati. MiSi¢ prema tome
razvije napon izometrijski. U odabranom Casu zaustavljac se ukloni.
te se registrira pokret poluge (slika 3 B). Pokret pokazuje dvije odije-
ljene faze — jedan brzi gotovo vertikalni pomak zbog naglog skracenja
neprigusene serijske elasti¢ne komponente, iza kojega slijedi mnogo po-
laganija faza, skratenje aktivne kontraktilne komponente.
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Iznos naglog skraéenja zavisi od razlike izmedu tereta na poluzi 1 izo-
metrijskog napona u midiéu u ¢asu otpudtanja. Ponavl jajudi eksperiment
s razliCitim teretom moZe se mjeriti iznos naglog pomaka, koji odgovara
svakom pojedinom teretu. Na taj se natin dobije krivulja »naprezanje—
napon« za serijsku elasti¢nu komponentu.
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4. Krivulja »naprezanje-napon« za serijsku elasti¢nu
komponentu u razlicita vremena, koja su naznalena
razli¢itim simbolima, nakon jednog podraiaja.

U eksperimentu, koji je prikazan na toj slici, varirao je ne samo teret,
nego je i miSi¢ bio otpusten u razlidita vremena nakon pojedinaénog
podrazaja.

Razlicite krivulje na toj slici prema tome prikazuju mjerenja krivulje
»naprezanje-napon«, koja su izvriena u razlidito vrijeme u toku pote-
dinog trzaja. Cinjenica, da se sve krivulje podudaraju, pokazuje, da
je serijska komponenta prisutna &itavo vrijeme, te da ne nastaje kao
rezultat podraZaja, odnosno ne nestaje, kad nestane aktivnost u mifiéu.
Medutim, nije jasno, gdje je serijska komponenta smijetena anatomski.
Dio te komponente sigurno se sastoji od tetivnih viakana, u koja su
miSiéna vlakna uklopljena. Drugi dio elasticiteta mo¥da je svoistvo sub-
mikroskopskih struktura u samim vlaknima, na pr. podrudje Z-linije u
I vrpci (3).

Serijska elasticna komponenta ima vazan udinak na mehanitka svoi-
stva Citavog misica, jer ublaZuje brze promjene u naponu. Upravo zato
ta komponenta Cesto smeta, kad se istra’uju mehanitka svojstva kon-
traktilne komponente. Kad god se napon mijenja, mora se mijenjati i
duZina elasti¢ne komponente. Tu promjenu u duZini (koja se moze izra-
¢unati iz krivulje »naprezanje-napon«) treba odbiti od promjene duine
misica, da bi se dobila promjena duine kontraktilne kemponente.

zotonicna kontrakciju. Potreba, da se rezultati korigiraju s obzirom
na serijski elasticni element, velikim se dijelom moZe eliminirati, ako
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se registracija vr$i izotoni¢ki (slika 5 A). Teret je podbocen zaustavlja-
Yem, dok misi¢ ne razvije dovoljan napon da ga podigne. Nakon toga
napon ostaje konstantan u toku ¢itavog skratenja, pa prema tome ela-
sti¢na komponenta u seriji mora imati konstantnu duzinu pri svakoj kon-
trakciji. Inerciju aparature treba naliniti 3to manjom, upotrebljavajuéi
vrlo laganu polugu i viefajuéi teret vrlo blizu osovini poluge, jer se
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5. Izotoniéna kontrakcija (0°C). a) aparatura; b) krivulja

»skratenje-vrijeme« za letanizirani misi¢ pri ovim napo-

nima: 1, 2.5. 5.0, 10.0. 20.0. 30.0 g (treba (itati odozgo
prema dolje).

efektivna inercija tereta smanjuje proporcionalno s omjerom poluge.
Inercija se jo§ moze smanjiti. ako je to potrebno, tako da se teret objesi
na pero.

Niz izotoni¢nih skraéenja u odnosu na razli¢ite terete prikazan je na
slici 5 b. Povetanjem tereta opaZaju se 3 promjene: a) latentna perioda
postaje duza, b) maksimalno skra¢enje postaje manje 1 c) poletna brzina
skraéenja, t. j. pocetni nagib krivulje, takoder postaje manji.

a) Latentna perioda je vrijeme potrebno da midi¢ razvije izometrijski
napon jednak izotoni¢nom teretu. Sto je veci napon, treba viSe vremena,
da ga se postigne. Prema tome, ako na dijagram nanesemo latentnu
periodu u odnosu na izotoni¢ni teret, dijagram ce biti identi¢an s izo-
metrijskom krivuljom »napon-vrijemex.

b) Krivulja, koja povezuje maksimalno skracenje i teret, jednaka je
krivulji »napon—duZina«, koju smo veé odredili iz izometrijskih opazanja.
Na slici 2 totkice se odnose na izotoni¢ne eksperimente, a krizi¢i naj izo-
metrijske. Jedne i druge vrijednosti dobivene su na istom misi¢u. Kon-
trolne vrijednosti (1) i (2) dobivene su prije, odnosno poslije, izotonicne
serije eksperimenata, a kontrolna vrijednost (3) nakon izometrijske serije
eksperimenata.
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Ako to izrazimo opéenitije, ti rezultati znace, da je napon u mifiéu
samo funkcija duzine, kad je brzina skra¢enja kontraktilne komponente
jednaka nuli (t. j. kad su napon odnosno skratenje postigli svoj maksi-
mum). Napon ne zavisi, na primjer, od pocetnih uvjeta ili od puta, kojim
se postigla krajnja ravnoteza.

c) Ako se na dijagram nanese izotoni¢na sila u odnosu na poletnu
brzinu skra¢enja, dobije se krivulja karakteristitna oblika (slika 6).
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6. Krivulja »sila-brzina« za tetanizirani miié pri 0°C.

Mali krugovi predstavijaju eksperimentalne toéke:

krivulja je ucrtana prema Hillovoj jednad$bi, Veliki

krugovi oznalavaju totke, koje su »ishoriftene« pri

udesavanju krivulje. Slinost izmedu teorije i ekspe-

rimenta signifikanta je samo na drugim tolkama
krivulje.

Krivulja pokazuje da i onda, kad midi¢ nije optereéen, brzina ima
jednu odredenu ograni¢enu vrijednost. Ne postaje beskonaéno velika,
kao §to bi bila, da je mi§ié¢ neprigufeno elastino tijelo. (Ta razlika je
jasno pokazana sa dvije faze skraéenja na slici 3b.) Kad je brzina
Jednaka nuli, t. j. pod izometrijskim uvijetima, sila je maksimalna. Te
dvije krajnje totke spaja krivulja, a ne pravac. To pokazuje, da visko-
zitet mora biti nelinearan, ako je sistem viskozno-elastiéan.

Medutim ima drugih dokaza, narotito na temelju toplinskih mjerenja
(1), koji ukazuju na to, da brzina nije ogranitena pasivnim unutarnjim
viskozitetom misiéa. Mnogo je vjerojatnije, da sila, koja djeluje na
midi¢, ravna i kemijskim reakcijama, koji proizvode mi¥iénu energiju.

Oblik krivulje »sila~brzina« manje vife je isti za mi¥iée razli&itih vrsta
zivotinja. U svim sludajevima maksimalni izometrijski napon je otprilike
isti — 1 ili 2 kg/cm? Ipak, skala brzine silno varira izmedu brzih pru-
gastih miSi¢a (na pr. sartorius ¥abe kod 25° C) i polaganih glatkih mifi¢a
(na pr. pu¥asti retraktor farinksa).
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Krivulja »sila—brzina« moze se prikazati razlititim algebarskim jedna-
dzbama. Neke od njih navodim ovdje:

V=V, ePa (osimitojezaV = 0, P = )
P=P,e—a"—FkV (2)
P=Pye—4—F (3)
V = (Py— P)bl(P +a) (1)
P =P e~ tWtc..Valb (4)

(Ako se ta jednadzba razvije u red, dobije se Hillova jednadzba.)
V — X (1 — PIPy) ___ b (PIPe— 1) (5)

V i P su varijable, a svi ostali simboli prikazuju konstante.

Posljednjih 5 jednadiba prikazuju eksperimentalne podatke jednako
dobro, te izbor izmedu njih treba udiniti na drugoj osnovi, a ne na
temelju slaganja s cksperimentalnim podacima. Najpoznatija jednadzba
je Hillova jednadzba

(P+a)(V+b)=(P,+a)b,

gdje je P =sila, V = dx/dt = brzina, Py = izomctrijski napon, @ i b
c: konstante, koje imaju dimenzije sile, odnosno brzine. Taj oblik jed-
nad¥be jasno pokazuje, da je krivulja »sila — brzina« dio istostrane
hiperbole. Ta se jednadzba moie napisafi i u obliku

V = (P, — P)b/(P + a),

koji pokazuje, da brzina zavisi od razlike izmedu stvarne sile, koja
djeluje na mi$i¢ (P) i maksimalne sile, koju bi mi$i¢ mogao razviti (Po).

Hiilova jednadzba ne samo da dobro opisuje eksperimentalne podatke
o odnosu sile i brzine za razlitite tipove mi$iéa, nego se i jedna od
njezinih konstanata (@) moZe odrediti nezavisno bilo iz mehani¢kih bilo
iz toplinskih mjerenja, i te se dvije ocjene prili¢no dobro slazu.

Buduéi da P, u Hillovoj jednadzbi dolazi kao konstanta, ta se jedna-
d¥ba mo¥e primijeniti samo blizu vodoravnog gornjeg dijela krivulje
napon duZina, t. j. gdje misi¢ ima otprilike prirodnu duZinu. Stovise,
buduéi da je elastitna komponenta bila eliminirana izotoni¢nom regi-
stracijom, jednadzba se odnosi samo na kontraktilnu komponentu.

Dinamitke karakteristike misiéa uz razlicite vrste opterelenja
U po'druéju prirodne du¥ine mi$i¢a, mehanicko ponaanije tetanizi-
ranog ¢itavog misiéa ¢ini se da je potpuno odr edeno jednadZbom:
V = (P,— P)b/(P + a) — d [f, (P)]/dt,

gdje je f,® =% jednadiba krivulje naprezanje—napon, koja je od-
redena eksperimentalno (slika 4). To nam omoguéuje, da predvidimo,
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kako ¢e misi¢ reagirati, kad ga podvrgnemo djelovanju nekog odredenog
mehanickog sistema.

Ako uvrstimo prikladne odnose (koji su odredeni vanjskim mehanié-
kim uvjetima) u gornju jednadbu, mo¥emo razlikovati ove slucajeve:

1. lzometrijska kontrakcija. V = O, pa je prema tome:

(Po— P)b/(P+a) = d [f1 (P)]/dL,

t. j. brzina unutarnjeg skraéenja kontraktilne komponente jednaka je
brzini unutarnjeg produZenja elasti¢ne komponente. Rjedenje te jedna-
dzbe opisuje promjenu izometrijskog napona s vremenom, i dobro se
slaZe s eksperimentalnim &injenicama (1, 6).

2. Brzina je odreden i konstantna (Levin-Wymanova poluga), V =
konst. (1).

3. Inercijsko kolo; P = M dV/dt, (7).

4. Inercija + konstantna sila F; P = F + M dV/dt.

U takvoj se situaciji mi§i¢ nalazi u Zivom organizmu. Taj rezultat,
prema kojem se u odredenim uvjetima mogu predvidjeti i oscilacije,
dobro se slaZe s eksperimentalnim nalazima (8).

Iako je dosta lako napisati te diferencijalne jednad¥be, esto ih je
nemoguce rijesiti algebarski, jer nisu linearne. Riefenje treba onda tra-
Ziti numeri¢kim metodama ili, $to je jo¥ jednostavnije i brze, izgraditi
analogne elektritne krugove (6). Kontraktilnu komponentu predstavlia
baterija u seriji s nelinearnim otporom: elasti¢nu komponentu pred-
stavlja nelinearni kapacitet, a vanjsko optereéenje prikladna induktiv-
nost (= inercija) i baterije (= sile).

Trzaj 1 tetanus: krivuljo aktivnog stanja

Fizitko stanje mifi¢a potpuno je jednako u poletku trzaja i za teta-
nusa. (Misi¢, dakako, ne moze znati, da li ¢e nakon prvog podrazaja doéi
drugi podrazaj!) Medutim, kontrahirano stanje ili »aktivno stanje« ne
traje dugo; i samo nakon jednog podraZaja nema dovolino vremena, da
izometrijska tenzija ili izotoniéno skraéenje postigne svoju punu (te-
tani¢nu) vrijednost. Posljednjih godina mnogo se proudavalo, kako na-
staje i nestaje aktivno stanje. Ima mnogo dokaza, da mnoge supstancije
djeluju tako, da mijenjaju vremenski tok tog procesa.

Definicija aktivnog stanja. Intenzitet aktivnog stanja u bilo kojem
asu odreden je »izomelrijskim naponom, koji kontraktilna komponenta
moze razviti (ili upravo podnijeti bez produZenja) u tom asu«. Napon
u litavom mi$iu razvija se mnogo polaganije zbog serijske elastiéne
komponente.

1. Aktivnost pocinje vrlo skoro nakon podraaja. Prva promijena u
mehanickim svojstvima (pri 0°C) moZe se otkriti nakon 3 msec (9):
spontani napon javlja se nakon otprilike 12 msec (10); izotonitno skra-
¢enje nastaje nakon otprilike 20 msec (11). Buduéi da izotoniéno skra-
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¢enje odmah potinje maksimalnom brzinom, moZe se zakljuciti, da je u
to vrijeme aktivno stanje ve¢ postiglo svoj puni intenzitet.

2. Plateau aktivnosti. Aktivno stanje se odrzava u punom intenzitetu
dosta dugo vremena nakon podraZaja (40 msec pri 0°C, 10 msec pri
20° C). U toj periodi mii¢ se ponasa upravo kao da je bio tetaniziran
(12). Ukloni 1i se utjecaj serijske elasticne komponente naglim ade-
kvatnim rastezanjem (22) ili naglim izotoni¢nim optereéenjem (WiLkiE
1956, neobjavljeno), misi¢ moZe razviti, odnosno podnijeti punu teta-
niénu napetost.

3. Opadanje aktivnosti. Prividno trajanje platoa varira obrnuto pro-
porcionalno s osjetljivo$éu aparata za registraciju napona. Na pr. upo-
trebljava 1i se piezo-elektri¢ni kristal namjesto prevodnika, prvo opa-
danje aktivnosti platoa moze se otkriti nakon 34 msec (13), a ne nakon
40 msec kao $to smo prije spomenuli. Faza opadanja na krivulji aktivnog
stanja mo¥e se odrediti jednoznaénom metodom, koju je opisao Ritchie
(14). Kad je brzina promjene napetosti u mifi¢u jednaka nuli, njegova
elastina komponenta mora imati nepromijenjenu duzinu. To se dogada
na vrhu izometrijskog trzaja; buduéi da se &itava duZina miica, a i
duzina elastiéne komponente tada ne mijenjaju, ne moZe se ni kontrak-
tilni element ni produzivati ni skraéivati. U toj situaciji mora napon
kontraktilne komponente (koji je jednak naponu Citavog miSica) biti
jednak intenzitetu aktivnog stanja, prema definiciji, koju smo naprijed
dali. Otpudtajuéi misi¢ u razlitito vrijeme nakon podraZaja, Ritchie je
dobio niz trzaju sli¢nih registracija napona (slika 7b). Vrh svake od tih
registracija mora le¥ati na krivulji aktivnog stanja, koja je prema tome
prikazana iscrtkanom linijom na slici 7b.

7 Krivulja aktivnog stanja. a) aparatura; b) eksperimentalne kri-
vulje »napon-vrijeme«. Isprekidana linija povucena kroz vrhove
pokazuje opadanje intenziteta aktivnog stanja,

Aparatura za ta mjerenja prikazana je na slici 7a. Poluga (neopterecena)
ne mo¥e se micati zbog zaustavljala, a pri¢vri¢ena je na prevodnik po-
moéu labave veze. Iznos labavosti nije vaZan tako dugo, dok je veéi nego
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iznos, za koji se elastiéna komponenta produzi na kraju kontrakcije, t. j.
oko 1,5 mm. (Vidi sliku 4.)

Kad se misi¢ stimulira. razvija se izometrijski napon, koji se medutim
ne registrira. Kad se zaustavlja¢ iznenada makne, serijska elastiéna
komponenta naglo se skrati (kao na slici 3b), i napon padne na nulu.
Aktivna kontraktilna komponenta, medutim, nakon toga ponovo razvije
napon, koji se registrira kao na slici 7b. Sto se midié kasnije otpusti,
manji se napon naknadno razvije.

Na krivulju aktivnog stanja vrlo se lako utjete. Adrenalin, kofein
(15), nitrati, bromidi, jodidi (16), kinin (17) i neke kvaterne amonijum
soli (18) djeluju tako, da faza opadanja aktivnog stanja zakasnjava. Isto
tako djeluje i prethodna stimulacija (19), pad temperature (12) ili po-
vetanje hidrostatskog pritiska (WILKIE, 1954, neobjavijeno). Svi ti efekti
vjerojatno se prenose preko povriine misi¢nog vlakna (16).

Karakteristicne krivulje misica

U prethodnim odlomcima specificirao sam mehani¢ko stanje aktivnog
misica sa 4 krivulje:

1. krifvu(l}_ijt »naprezanje—napon« serijske elastiéne komponente (SI. 4):

x = f, (P),

2. krivulja »napon-duZina« (Sl. 2b): P, = f, (x),

3. krivulja »sila~brzina« (Sl. 6): dx/dt = f; (P),

4. krivulja aktivnog stanja (SL 7b): P, = f, (2).

P je sila, P, je izometrijska sila, x je du¥ina, ¢ je vrijeme, f, f; i t. d.
treba smatrati posve empirijskim funkcijama, koje su definirane ekspe-
rimentalno odredenim oblicima krivulja.

Krivulja 1 ne zavisi neposredno od kontraktilnog mehanizma. Krivulje
21 3, &ni se, iskazuju svojstva kontraktilnih proteina u midi¢nom vlaknu.
Slitne krivulje dobiju se i na misiénim vlaknima nakon ekstrakcije
s glicerolom 1 aktivacije sa ATP-om.

Takve krivulje dobivene su i s umjetnim vlaknima mi$i¢nih proteina,
koji su prethodno bili u otopini (20).

Naprotiv, krivulja 4 izraz je mehanizma, kojim se kontraktilna kom-
ponenta ukoplava i iskaptava zbog promjena potencijala na stani¢noj
membrani.

Svaka od tih krivulja samo djelomiéno opisuje aktivni misi¢, jer se
u svakoj od njih dva parametra drZe konstantnima, a mjeri se odnos iz-
medu ostala dva parametra.

Pitanje je, kako treba kombinirati krivulje, kad svi parametri vari-
raju odjednom, kao §to se to dogada pri stvarnoj kontrakeiji.

Skratenje i krivulja »napon—dutina«. Krivulja »brzina—sila«, dx/dt =
fs (P), moze se napisati u algebarskom obliku (Hillova jednadzba):

dx/dt = (P, — P) b/P + a)
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Buduéi da se u toj jednadibi P, javlja kao konstanta, ta jednadzba
se moze primijeniti samo za male promjene duZine u podru&ju blizu plo-
snatog vrha krivulje »napon—duZina«. Ipak se ta jednad’ba mo¥e mo-
dificirati tako, da se moze primijeniti i pri drugim duZinama miSica,
ako se pretpostavi, da Py varira s dufinom misiéa prema krivulji »napon
—duzina«;

dx/dt = (f,(x) — P) bI(P + a).

Ta se jednadiba moZe primijeniti.u &tavom podruéju skraéenja teta-
niziranog misi¢a s prili¢nom to¢no$éu (21).

Dinamika pojedinog trzaja. Hillova jednad¥ha mo¥e se modificirati
tako, da se uzme u obzir opadanje aktivnosti nakon pojedinog podrazaja,
pretpostavivsi, da se Py mijenja i kao funkcija vremena i kao funkcija

duZine:
Py(x,t) = fa(x). fs (t)/Py*.

Py* je Hillova originalna vrijednost Py t. j. tetanitka napetost pri
duzini misiéa u tijelu.
Ako se to uvrsti u Hillovu jednadzbu, dobije se:
dxidt = [f, (x) . f; (L)/P*— P] bi(P + a).

Ta se jednadzba moze ispitati ta-
ko, da se supstituiraju eksperimen-
talno odredene vrijednosti za Py, a,
b, te vrijednosti iz krivulje »napon
—duZina« i krivulje aktivnog stanja.
Zatim treba integrirati, da se nade,
kako se mijenja x s vremenom pri
razli¢itim vrijednostima P. Na taj

e v . . . .
51530745 4 nacin mozemo predvidjeti oblike
e izotoni¢nih trzaja uz razlitita opte-
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19). Dosad dobiveni rezultati poka-
zuju prili¢no dobro slaganje izmedu
teorije i eksperimenata, kao §to to
pokazuje slika 8, gdje su izneseni
rezultati za dvije razlidite poletne
duzine te za nekoliko razlititih opte-
re¢enja. Tu jednadZbu treba, dakle,
smatrati kao jednu od opéih jedna-

) 700 200 300 dzba, koje opisuju mehanitka svoj-
VRIJEME NAKON STIMULACITIE MSEK stva miSi¢a, koji kontrahira. Iz nje
se mogu izvesti razlidite karakteri-
stitne krivulje kao specijalni sluéa-
jevi te jednadzbe.

Relaksacija. Dosad smo obraéali pafnju na fazu kontrakcije. Meha-
nic¢ko stanje mifica u iduéoj fazi relaksacije jog dovoljno ne razumijemo.

SKRACENIE MM

8. Teorijski i eksperimentalni
izotoniéni trzaj.
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Slika 9 pokazuje, da je relaksacija mnogo polaganija pod izometrii-
skim nego pod izotoni¢nim uvjetima, a to dovodi do prividnog para-
doksa, da mi$i¢ moZe izdrZati neki zadani izometrijski napon 108 dugo
vremena, poSto je morao pustiti da padne teret, koji je proizveo isti
napon. Objasnjenje za taj fenomen jo§ nije sigurno, ali se moZe pret-
postaviti, da midi¢ni proteini zadrzavaju djelomitno kontrahiranu struk-
turu, dok ih ne prekinemo prisilnim produZenjem. Sigurno je, da dugi
»rep« izometrijske krivulje relaksacije potpuno nestaje, ako se mi%i¢ iz-
nenada produzi za nekoliko milimetara.

TRZAJ!
o
I e
= /
3 =
< -5 e
L A
il e
& /A : < 9. lzotonicni i izomelrijski trzaj super-
% K s ponirani na istu vremensku skalu. Izo-
o S toni¢ni naponi odozgo prema dolje
VIE """"" seaites 1znose 1, 2.5, 5, 10 1 20 g: maksimalni
RIJEME 50/ SEK —> izometrijski napon iznosi 28.5 g.

Istrazivanje mehanickih svojstava misica tim smjerom sigurno bi omo-
gutilo dublju analizu razlicitih faktora, koji utje¢u na kontrakciju.
Mnoge supstancije mijenjaju samo krivulju aktivnog stanja. Tempera-
tura mijenja i krivulju aktivnog stanja i krivulju »sila-brzina«, dok je
krivulja »napon-duZina« manje viSe nezavisna od vanjskih utjecaja.
Cini se, dakle, da pojedine krivulje cdraZavaju zasebna svojstva separa-
bilnih dijelova kontraktilnog mehanizma.
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Summary
LIVING MUSCLE

The author reviews the mechanical properties of muscles in the light of the most
recent investigations. The following problems are discussed more fully: isometric
contraction, isotonic contraction, dynamic performance with various types of load,
twitch and tetanus, the »active state« and the characteristic curves of muscles.
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