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Physiologisches Institut, Lehrstuhl 11, der Universitiat Gottingen

Pro und Contra zur Beschleunigungsempfindlichkeit der
Muskelspindeln

H.-D. Hexarscu

Der Titel meines Beitrages deutet an, dass die Frage nach der Beschleuni-
gungsempfindlichkeit der Muskelspindeln ein kontroverses Thema darstellt.
Noch vor etwa zwel Jahren standen sich die Argumente «contra» Beschleu-
nigungsempfindlichkeit, wie sie hauptsichlich von MarTHEWS selbst und
seinen Mitarbeitern (JaxseEx und MaTtTHEWS 1962; MarTHEWS 1963 ; CROWE
und MaTTHEWS 1964) sowie von LENNERSTRAND (1968), LENNERSTRAND
und THonEN (1968) vorgebracht wurden, und die Argumente «proyn, welche
von Frau Dr. ScHAFER! und mir seit 1966 vertreten wurden (SCHAFER und
HexarscH 1966 ScHArER 1967 ; HENATScH 1967 ; ScHAFPER und HENATSCH
1968; SCHAFER und ScHAFER 1969), scheinbar unvereinbar gegeniiber. Dass
sich seither die Situation gewandelt hat und heute eme echte Auflosung der
fritheren Kontroverse moglich erscheint, ist wieder vor allem neueren Arbei-
ten der Matthews-Gruppe zu verdanken (Brown, Goopwiy und MaTTHEWS
1969; Marraews und STEIN 1969); zugleich hat auch unsere Seite 1n einigen
Punkten frithere Auffassungen revidiert., Iis erscheint jedenfalls sehr befrie-
digend, dass beide Gruppen — unbeschadet mancher noch offen geblicbener
Detailfragen 1m Grundsitzlichen eine weitgehende Anndherung der gegen-
seitigen Standpunkte erreicht haben.

Die Ausgangsbefunde sind allen Muskelspindelforschern bekannt. Sie
seien anhand einiger experimenteller Beispiele von Frau Dr. ScHirgr aus
unserem Gattinger Laboratorium kurz demonstriert: Der Muskel (z. B.
(iastroknemius oder Soleus der Katze) wird einer nicht zu langsamen Ram-
pendehnung unterworfen und die Antwort einer in ihm gelegenen priméren
Muskelspindelendigung wird in {iblicher Weise als Punktkurve der rezi-
proken Impulsintervalle aufgezeichnet. Im Antwortmuster der Spindel-
endigung {Abb. 1) erscheint dann ausser der statischen (oder Lingen-)Kom-

1 Meiner friiheren Mitarbeiterin, Frau Dozentin Dr. Soxsa 5. SCHAFER (jetzige Anschrift:
Institut fiir normale und pathologische Physiologie, Universitit Kéln, BRD), danke
ich fiir freundliche Uberlassung eigenen experimentellen Materials, einschliesslich
einiger bisher unverdffentlichter Befunde. Die zitierten Arbeiten wurden unterstiitzt
durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft (Sechwerpunkt « Rezeptoren-Physiologic »).
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Abb. 1. Zunahme des «initial burst» (Beschleunigungsantwort, 1. Pfeil) und des

vdynamic index» {Geschwindigkeitsanwort, 2. Pfeil) bei wachsender Geschwindigkeit

der Rampendehnung {a& = 45 mmy/sec, b = 60 mm/sec, ¢ = 170 mm/sec). Primiire

Muskelspindelendigung aus dem B triceps surae, dezerebrierte Katze. Punkthurve =

Momentanfrequenz der Spindelimpulse (reziproke Impulsintervalle). Jeweils darunter
Verlauf der Muskeldehnung (8. 8. ScHAFER und 8. ScHAFER 1969),

ponente und der dynamischen (oder (reschwindigkeits-)Komponente 1n
vielen — wenn auch nicht in allen — Féllen noch ein friiher Frequenzgipfel
kurz nach Beginn der Rampe. Ks ist dieser «initial bursts, der von unseren
Oxforder und Stockholmer Kollegen seinerzeit fiir eine Art Schinheitsfehler
der Spindelantwort, ochne normalphysiologische Bedeutung, gehalten wurde,
wihrend ScHA¥ER und i1ch in ithm eine auch regeltechnisch verwertbare In-
formation iiber die Anfangsbeschleunigung bei der Muskeldehnung sahen.
In diesem informationstheoretischen Sinne bezeichnete ScHAFER thn als
« Beschleunigungsantwort», zunichst ganz unabhingig von der Frage, ob
and wo 1m Ubertragungssystem echte Triagheitskrafte mit Massenbeschleu-
nigung auftreten und ob die Spindel selbst auf den 2. Differentialquotienten
der aufgezwungenen Léngendnderung ansprechen kann.

Da die Dehnungsapparatur ihre Endgeschwindigkeit in endlicher, prak-
tisch konstanter Zeit {etwa 20 msec) erreicht, i1st die mittlere Anfangs-
beschleunigung proportional der gewihlten Anstiegsgeschwindigkeit der
Rampe. Hiermit kénnen wir priifen. wie gut der «initial burst» die Be-
schleunigung anzuzeigen vermag. Seine Amplitude wichst mit der Deh-
nungsgeschwindigkeit, 4hnlich wie die des «dynamic index», wie in Abb. 1
zu erkennen ist.
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Abb, 2. Kennlinien der Beschleunigungsempfindlichkeit, a fiir eine primére, b fir

einc sckundiire Muskelspindelendigung. Ordinaten = Hohe der Beschleunigungsantwort

(initiale Gipfelfrequenz minus Spontunaktivitit. Abszissen Dehnungsgeschwindig-

keit {mm/sec) bzw, mittlere Anfangsbeschleunigung (mmy/sec?). Steilheit der Kennlinie b
ungewbhnlich gross (8. 8. ScHAFER, unveriffentlicht).

In Abb. 2 ist diese Amplitude (Gipfelfrequenz B minus Spontanaktivitit)
als Funktion der Dehnungsgeschwindigkeit - und damit der Anfangs-
beschleunigung — aufgetragen (links fiir eine primére Spindelendigung). Fiir
Dehnungen ab etwa 20 mm/sec zeigt sich iiber einen weiten Bereich, bis zu
Greschwindigkeiten von 400 mm/sec (entsprechend Beschleunigungen bis zu
2% 10* minfsec?), eine befriedigend lineare Bezichung, Man kann also analog
zu den bekannten «Kennlinien» der Lingen- und Geschwindigkeitsempfind-
lichkeit der priméren Spindelendigung auch {iir diese Antwortkomponente
eine Kennlinie gewinnen, deren Steilheit als Mass der Beschleunigungs-
empfindlichkeit des Ubertragungssystems dienen kann. Auch sekundire
Spindelendigungen zeigen den «initial burst» und entsprechende Beschleuni-
gungskennlinien, dic in der Regel flacher als bei den primiiren Endigungen
verlaufen. Gelegentlich kénnen sie aber — wie Abb. 2b demonstriert — gleiche
Steilheit und ebenso hohe Impulsfrequenzwerte wie bei jenen erreichen.

Unter fusimotorischen Innervationsdnderungen in vivo kann die Be-
schleunigungskennlinie thre Steilheit in regeltechnisch bedeutsamer Weise
dndern, ohne ihren linearen Charakter zu verlieren. Als Beispiel diene Abb. 3.
in der das Verhalten der Beschleunigungsantwort vor, wihrend und nach
experimentell ausgelistem Kiltezittern an der flach narkotisierten Katze
gezeigt ist. Von den fusimotorischen Auswirkungen des Zitterzustandes, die
vor einiger Zeit von ScHAFER (1969) eingchend analysiert wurden, interes-
siert. hier, dass er mit starker Verminderung der Beschleunigungsempfind-
lichkeit (ebenso auch der hier nicht gezeigten Geschwindigkeitsempfindlich-
keit) einhergeht.

Bemerkenswert ist, dass bei Rampendehnung des Muskels auch in der Antwort von

Golgi-Sehnenrezeptoren der «initial burst » deutlich auftreten kann (Abb. 4), obwohl bei
diesen dic spezifischen intrafusalen Strukturelemente mit viskoelastisch-kontraktilen
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Abb. 3. Kennlinien der Beachleunigungsempiindlichkeit einer priméiren Muskelspindel-

endigung {(Gastroknemius, flach narkotisierte Katze). Kreuze — Kontrolle vor Kilte-

rittern; gefiillte Kreise — wiahrend Kiltexzittern; offene Kreise — Kontrolle nach Kalte-

zittern. Fusimotorisch bewirkte starke Abnahme der Beschleunigungsempfindlichkeit
wihrend Kiltezittern (3, 8, ScHAFER 1969).
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Abb. 4. Antwort eines Golgi-Sehnenrezeptors der Katze auf Rampendehnung mit aus-

geprigtem «initial burst .. — Obere Kurve: Verlauf der Muskeldehnung ; mittlere Kurve:

Punktkurve der reziproken Impulsintervalle; untere Kurve: Verlauf der Muskelspan-
nung (5. 5. ScHAFER, unveriffentlicht).

Eigenschaften, die fiir die Erklarung des Spindelverhaltens eine ausschlaggebende
Rolle spielen (s. unten), fehlen. Auch hier hat ScHAFER eine ziemlich lineare Beziehung
zur Dehnungsgeschwindigkeit bzw. zur Anfangsbeschleunigung gefunden.

irundsitzlich kann die Spindel auch die negative Beschleunigung am
Ende der Rampendehnung — beim Ubergang zum Langenplateau - mit einer
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Abb. 5. Antwort einer sekundiren Muskelspindelendigung der Katze auf Rampen-

dehnung (drei verschiedene Geschwindigkeiten) mit besonders deutlichen «negativen »

Beschleunigungsanzeigen am Dehnungsende (abwiirts gerichtete Pfeile) (8. 8. SCHAFER,
unveriffentlicht).
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Abb. 6. Antworten einer primidren Spindelendigung bei Rampendehnung mit inter-

kurrentem Geschwindigkeitswechsel: in & von 1 mmJsec auf 55 mm/see, in b von

15 mm/sec auf 35 mm/acc, s treten jeweils 2 Beschleunigungsantworten (B, und By)

auf. In a ist der Geschwindigkeitswechsel grosser, daher ist B, in a hoéher als in h.
I) = dynamischer Frequenzgipfel (5. 8. ScuArer und 5. ScHAFER 19G9),
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negativen Antwort signalisicren. also mit emer fliichtigen Frequenzminde-
rung. Abb. 5 belegt dies besonders deutlich an einer sekundiiren Spindel-
endigung, fiir drei Rampendehnungen mit zunehmend steileren Anstiegen,
Auch an primiren Endigungen ist der negative Beschleunigungsgipfel in
vielen Fallen mehr oder weniger gut erkennbar; aus einsehbaren Griinden,
auf die jetzt nicht eingegangen sei (vgl. ScHAFER und ScHArER 1969), ist er
jedoch bei ihnen stets kleiner als die positive Beschleunigungsantwort und
kann vom Abfall der dynamischen Frequenz nach Dehnungsende leicht ver-
deckt werden.

(iegen die Interpretation des «initial burst» als Beschleunigungsantwort
wurde mehrfach eingewendet, dass es nicht gelungen sei. bei plitzlichem
Geschwindigkeitswechsel auf halbem Wege ciner Rampendehnung eine
zweite Frequenzzacke auszuldsen. wie es doch zu fordern sei. In der Tat ist
es nicht ganz leicht, dieses Phinomen wihrend der fortschreitenden Muskel-
bewegung auszulésen — aber durchaus nicht unmaoglich. wie Abb. 6 belegt:

Der Anfangsteil der Rampe hat im oberen Teilbild eine sehr kleine, im unteren eine
missig hohere Geschwindigkeit, der zweite Teil der Rampe verliuft in beiden Fillen
mit der hiheren Geschwindigkeit von 55 mmy/sec. Oben wie unten erscheinen zwei Be-
schleunigungsantworten, durch eingezeichnete Pfeile verdeutlicht. Thre unterschied-
lichen Amplituden verhalten sich ganz so, wie ea bei den verschiedenen Geschwindig-
keitsapriingen #u crwarten ist. Dass auch bei treppenférmigen Dehnungen mit ein-
geschobenen kurzen Haltephasen unter gunstigen Umstanden nach jeder Dehnungs-
stufe ein neaer Frequenzgipfel der Spindelantwort erzielbar ist, hat ScHArkr (1967}
hereits frither beschrichen, Dass Experimente dieser Art nicht selten ohne den ge-
witnschten KErfolg bleiben, berubht auf der mit fortschreitender Dehnung hervortreten-
den, nichtlinearen Figenschaft des Ubertragungssystems, auf die schon oft von anderer
Seitte hingewiesen wurde. Die Phinomene an sich werden aber hierdurch nicht grand-
sitzlich in Frage gestellt,

Ein weiterer Kinwand war die bisweilen sehr inkonstante zeitliche Lage
des «initial burst», der sich entlang der ganzen Rampe verschieben und sogar
mit dem dynamischen Frequenzgipfel am Dehnungsende verschmelzen kann.
Die cinfachste Erklirung hierfiir ist eine zur Zugrichtung der dusseren Deh-
nung ungiinstige anatomische Lage oder ein schlaffer Zustand der Muskel-
spindel am Anfang des Dehnungsreizes. Sie wird dann nicht sofort in vollem
Masse mechanisch beansprucht. sondern muss erst in Zugrichtung einge-
dreht bzw. geniigend vorgespannt werden. Solche Effekte werden besonders
hei geﬁetlortol Muskeln mit schrigem Verlauf der Faserbiindel auftreten.
wie in Abb. 7 an einer Gastroknemius-Muskelspindel zu sehen ist. Ohne Vor-
dehnung tritt der Frequenzgipfel sehr spiit, langgezogen und mit relativ
kleiner Amplitude anf: Vordehnungen des Muskels um 6 und 8 mm bringen
den Gipfel an den Dehnungsanfang, vergrossern und versteilen ihn. Im
(fegensatz dazu hat beim Tibialis anterior (Abb. 8), dessen Fasern weit-
gehend parallel zur Hauptzugrichtung verlaufen, die Vordehnung keinen
Einflub auf lLage, GroBe und Dauer des Initialgipfels (Horrmany und
SCHAFER 1969),

Nennenswerte  Beschleunigungsantworten treten bei Rampendehnung
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Abb. 7. Einfluss der Vordehnung auf Hoéhe und Zeitlage der Beschleunigungsantwort

einer primiren Spindelendigung aus dem gefiederten M. gastrocnemius. — Vertikalpfeile

= Hoéhe, Horizontalpfeile == Zeit bis zum Abfall des «initial bursts. a Rampen-

dehnung am schlaffen Muskel ohne Vordehnung; b - do. nach Vordehnung 6 mm:
¢ do. nach Vordehnung 8 mm (3. HoFryanx und 8. 5, ScniArgr 1969).

meist erst mit Anstiegsgeschwindigkeiten von mehr als 5 mm/sec auf, was
bei unserer Dehnungsapparatur Anfangsbeschleunigungen ab 250 mm/sec?
entsprach. Dies diirfte der Hauptgrund sein, warum LENNERSTRAND und
TrUDEN (1968) bei parabolischen Lingeninderungen, die mit sprunghaftem
Wechsel der Beschleunigung auf jeweils konstante Positiv- oder Negativ-
werte fiir jede Halbperiode einhergehen, keine Anzeichen einer Sprung-
antwort 1im Gesamtentladungsmuster ihrer Spindelendigungen finden konn-
ten. Sie gingen némlich nicht iiber Beschleunigungen von 250 mm/sec? hin-
aus. Zum anderen liegt es 1m Wesen der besonderen Vorginge, die der Be-
schleunigungsantwort der Spindel zugrunde liegen, dass sie durch rasch auf-
emanderfolgende Dehnungen und Entdehnungen weitgehend abgebaut wer-
den und sich nur mit einem gewissen Zeitbedarf jeweils neu restituieren
konnen. Hierauf komme ich gleich zuriick.
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Abb. 8. Kein Einfluss der Vordehnung auf die Beschleunigungsantwort einer primiren

Spindelendigung aus dem parallelfaserigen M. tibialis anterior. - a — ohne Vordehnung;

b — nach Vordehnung 6 mm, Pfeilbedeutungen wie in Abb, 7 (8. HorFmaxs und
8. 8. BeHATER 1969).

Andererseits waren es gerade periodische, sinusformige Lingendnderun-
gen mit variabler Frequenz, die in letzter Zeit schliissige Hinweise auf die
Existenz eines beschleunigungsabhingigen Terms im Ubertragungsverhal-
ten der primiren Spindelendigung lieferten. Der entscheidende Befund, ein
Phasenvorsprung von mehr als 90° in der Impulsantwort der Spindel gegen-
iiber der Lingeninderung, beir Vibrationen mit kleiner Amplitude und Fre-
quenzen ab etwa 15-30 Hz, wird von GrUsser und THIELE (1968), MaT-
THEWS und Steix (1969). PorreLE (1970) und PoprreLE und Bowmax (1970)
libereinstimmend berichtet. Legt man einen linecaren Ansatz zugrunde, so
kann dieses Verhalten nur durch eine Differentialgleichung mindestens
2. Ordnung beschrieben werden.

Kiirzlich hat Runiorp (1970) systematisch alle exp?mnpntell belegten
Argumente zusammengestellt, welche die Unzuldnglichkeit eines linearen
Spindelmodells erster Ordnung erweisen. Gestiitzt auf die hisher bekannten
Struktur- und Funktionsmerkmale der Sdugerspindeln hat er dann ein
plausibles, relativ cinfaches lineares Modell 2. Ordnung entworfen, das
schematisch in Abb. 9 gezeigt ist:

Der linke Teil des Schemas bedeutet die zentrale (zugleich sensorische) Spindelregion,
im rechten sind die viskis-elastischen Eigenschaften der polaren Spindelregion zusam-
mengefasst. Die zentrale Region hat zwei Zweige: der eine, welcher den «nuclear-chain «-
Fasern entspricht, wird als rein elastisch angenommen; dem anderen, welcher die
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Abb. 9. Mechanisches Ubertragungsmedell 2, Ordnung von Rupsorp {1970) fir pri-

mire Endigungen der Siuger-Muskelspindeln, - Linke Hilfte: zentrale (sensorische)

Region der Intrafusalfasern mit «nunclear-chain «Zwueig {oben, Index 2) und zentralem

enueclear-bags-Zweig {unten, Index a). = Rechts Hilfte: Zusammengefasste polare

{nicht-sensorische) Regionen der Intrafusalfasern {Index w). — ¢ = viskése Steifheit;

k — clastische Steifheit: X (1) - Zeitfunktion der Differenz zwischen momentaner und
Ruhelinge der gesamten Intrafusalfager(n). Niheres s. Text.

A B C

Abb. 10, Simulierte Rampenantworten des Runsorbsechen Modells, erhalten mittels
elektrischer Analogschaltung, die dem mechanischen Schema der Abb. 9 entapricht.
Unten Verlauf der rampenfirmigen Eingangsspannung, dariiber elektrische Ausgangs-
antwort. A, B und O unterscheiden sich durch verschiedene Kombination der elektri-
schen Kapazitits- winl Widerstandswerte fur die Analogglicder der viskisen und elasti-
schen Elemente. In B und (* treten deutliche - overshoot +« und -undershoot «-Zacken
auf, entsprechend den positiven und negativen Beschleunigungsantworten der Spindel
{RvpJsorp 1970).

anuclear-bag s Zentealregion reprigentiert, werden viskose und clastische Eigenschaften
in Serie zugeschrichen, Den elastischen Gliedern beider Zweige liegen die (nicht einge-
zeichneten) sensiblen Kndigungen der priméaren Afferenyz an. Eine wesentliche Annahme
dieses Modells ist es, dass die mechanoclektrische Ubertragungsverstarkung von dem
zentralen NB-Zweig auf die sensiblen Endigungen normalerweise wesentlich grosser sei
als die Ubertragungsverstirkung des NC-Zweiges.

Das Modell lisst sich leicht in einem analogen elektrischen Netzwerk simu-
lieren. indem die viskosen Klemente durch Kapazititen. die Steifheiten der
elastischen Elemente durch Widerstinde ersetzt werden und die Ausginge
der beiden Ubertragungszweige in einem Additionsverstirker summiert
werden., Abb. 10 veranschaulicht. wie eine elektrische Rampeneingabe von
diesem Netzwerk beantwortet wird. Bei geeigneter Wahl der elektrischen
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Parameter und des Verhiiltnisses der beiden Ubertragungsverstarkungen
treten alle wesentlichen Merkmale der Spindelantwort, einschliesslich der
positiven und negativen Beschleunigungsantwort, in befricdigender Uber-
einstimmung zum tatsichlichen Verhalten auf. Verschiedene weitere Be-
sonderheiten. inshesondere die wesentlich héhere Empfindlichkeit der pri-
méren Endigung fiir sehr kleine Lingeninderungen gegeniiber grosseren
Dehnungsamplituden, wie sie MarrHEws und STEIN (1969) beschrieben
haben, beriicksichtigt Runiorp dureh Hinzunahme einer Nichtlinearitit
vom progressiven Typ in das Modell, in Gestalt einer amplitudenabhingigen
Ubertragungsverstirkung des zentralen «nuclear-bagy»-Zweiges. Gerade ge-
wisse Higentiimlichkeiten der Beschleunigungsantwort. also des fliichtigen
covershoot» 1n seinem Modell, z. B. die Inkonstanz und leichte Maskierung
bel kurz aufeinanderfolgenden (ieschwindigkeitsspriingen, lassen sich hier-
aus zwanglos ableiten.

Das Rupsorpsche Modell vermag also die Beschleunigungsantwort wie
auch andere wesentliche Verhaltensmerkmale einer priméren Spindelendi-
gung allein aus den mechanischen Ubertragungseigenschaften der Intra-
fusalfasern herzuleiten. Auch wir glauben nicht mehr - wie urspriinglich ver-
suchsweise angenommen (ScHAFER 1967, HExaTscH 1967) . dass fiir die
Beschleunigungsantwort der Spindel extrafusale Ubertragungseigenschaften
notwendig mitwirken miissten®, nachdem sich gezeigt hat. dass sie auch an
der isolierten Spindel beobachtbar st (Bovn, persénliche Mitteilung; vgl.
auch SHEprHARD und Orroson 1965, die einen entsprechenden Befund zwar
abbilden, allerdings selbst nicht als Beschleunigungsempfindlichkeit inter-
pretieren). Wohl aber entspricht das Modell unserer fritheren {(irund-
annahme, dass nimlich die doppelte Differenzierung der aufgezwungenen
Léngeniinderung durch hintereinandergeschaltete Ubertragungsglieder mit
unterschiedlichen viskoelastischen Eigenschaften zustande kidme.

MATTHEWS sowie LENNERSTRAND haben uns entgegengehalten, dass der
«initial burst» als Folge einer «stiction», einer trockenen Haftreibung inner-
halb der Spindel. zu interpretieren sei. Um einfache. punktuelle Haftreibung
im ingenieurtechnischen Sinne kann es sich aber schon deshalb nieht han-
deln. weil dann die von ithr bewirkte Antwort keine Geschwindigkeitsabhin-
gigkeit zeigen diirfte. Neuerdings haben nun Browx u. Mitarb. (1969) ihr
ustiction»-Konzept wesentlich weiterentwickelt, es dabei aber zugleich so
modifiziert, dass es nicht mehr in prinzipiellem Gegensatz zur Auffassung
einer Beschleunigungsempfindlichkeit in unserem Sinne steht, Sie sprechen
nun von einer «distributed dry friction» und verlegen diese in die Bildung
relativ stabiler Briickenbindungen zwischen Aktin- und Myosinfilamenten
in den Intrafusalfasern. Das ist keine banale, akzidentelle Haftreibung
mehr, sondern stellt sich als eine funktionell bedeutungsvolle Struktureigen-
schaft der quergestreiften Muskel-Sarkomere heraus, Nach I, K, HiLL (1968)
scheint auch im gewihnlichen ruhenden Skelettmuskel eine geringe Zahl

2 Fiir den «initial burst», der in den Golgi-Rezeptorantworten auftreten kann, wird
man allerdings vielleicht zu dicser Hypothese zuriickkchren miissen.
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von «aktiven» Querbriicken soleher Art zu bestehen, die sich nach erzwun-
gener Liosung wieder restituieren. Auch INparu. Mitarb. (1970) haben kiirz-
lich bestimmte dynamische Eigenschaften ciniger Froschmuskeln auf die
Wirkungen solcher temporirer Aktin-Myosin-Briickenbindungen zuriickge-
fiithrt. Die Intrafulsalfasern dhneln den Froschmuskelfasern vom «slow-
fibre»-Tvyp und sind wie diese besonders befihigt. bei ithrer Kontraktion ver-
mehrteaktive Briicken zu bilden. diedann bis zu mehreren Minuten persistieren
kénnen. Fusimotorische Reizungen fiir einige Sekunden sind daher das beste
Mittel, um mit einer nachfolgenden Rampendehnung das Auftreten des«initial
burst» zu erzwingen. Umgekehrt wird ein zuvor aufgetretener Initialgipfel
in der Spindelantwort wihrend intrafusaler Dauerkontraktion oft unter-
driickt oder reduziert, was allgemeine experimentelle Krfahrung ist.

Von den {iberzeugenden experimentellen Belegen, die Marraews u. Mit-
arb. tiir diese Hypothese geliefert haben. begniige ich mich mit einem Bei-
spiel (Abb, 11). Die Autoren arbeiteten mit primiiren Spindelendigungen.
die urspringlich bei Rampendehnung keinen «initial burst» zeigten. Ent-
sprechend sicht man in den Kontrollregistrierungen (ohne fusimotorische
Reizung. Bild 1 jeder Reihe) nur den iiblichen Geschwindigkeitsgipfel am
Rampenende. Darunter sind die Antworten nach vorausgegangener, rhyth-
mischer fusimotorischer Reizung abgebildet, links mit einer statischen, rechts
mit einer dynamischen y-Faser. Es sind jetzt, infolge der persistierenden
Briickenbhindungen, deutliche Initialgipfel vorhanden,

Die weiteren Teilbilder liefern zugleich einen cleganten Beweis dafur, dass dynami-
sche und statische fusimotorische Fasern verschiedene Intrafusalfaserbiindel inner-
vieren miissen. Jede der beiden fusimotorischen Fasern wurde nimlich bei einer anderen
Anfangslange des Muskels (und damit der Spindel) gereizt; infolgedessen erschien der
rinitial burst» einmal frither, einmal spéter im Verlauf der Rampendehnung. Wurden
beide fusimotorische Fasern nacheinander gereizt und erst dann der Muskel erneut ge-
dehnt, so erschienen in der Spindelantwort beide Gipfel unabhangig nacheinander, zu
den gleichen Zeiten wic nach individueller Faserreizung. Wiiren von beiden fusimotori-
schen Nervenfasern dicselben Intrafusalfasern innerviert worden, so hitte nur ein
Initialgipfel, und zwar der zeitlich frithere, erscheinen diirfen. So aber blieb jedes der
beiden verschiedenen Intrafusalbiindel innerhalb der Spindel bei derjenigen Dehnungs-
linge «steckenr, bei der seine Bruckenbindungen aktiviert worden waren,

Dieselben Autoren haben kiirzlich (Browx u. Mitarb, 1970) sehr schon
gezeigt, dass cin Froschmuskel vom «slow-fibres-Typ (M. iliofibularis) bei
Rampendehnung ohne und nach vorausgegangener tetanischer Kontraktion
ein ganz analoges Verhalten seiner mechanischen Spannungsantwort liefert
(Abb. 12): wie in der Frequenzkurve der Spindelantwort tritt auch hier
nach der Kontraktionsphase cin tvpischer initialer «overshoot» auf.

Die haftende Briickenbildung nach intrafusaler Kontraktion stellt aber
nichts anderes dar als einen voriibergehend vergrisserten. nach kurzer Zeit
nachgebenden clastischen Widerstand iiber eine kurze Distanz der Faser-
linge. Derselben Dynamik folgt im Prinzip das formale Runjorpsche Modell,
das seinerseits  wie schon betont wurde 1 Einklang mit unserer Inter-
pretation des Initialgipfels als Beschleunigungsanzeige steht.
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Abb. 11, Auslosung von «bursts: in der Spindelantwort (primére lindigung) bei Ram-
pendchnung nach vorheriger fusimotorischer Reizung. — Bild 1 in Reihen A und B:
Kontrollen ohne fusimotorische Reizung: kein «initial barst» in der Spindelantwort, —
Bild 2: in A nach tetanischer Reizung einer statischen, in B nach tetanischer Reizung
einer dynamischen fusimotorischen Faser, bei ruhender Ausgangslinge des Muskels:
es erscheinen «initial bursts» am Rampenanfang. — Bild 3: in A nach tetanischer Rei-
rung der dyvnamischen, in B nach tetanischer Reizung der statischen fusimotorischen
Faser, bei um 3 mm vorgedehntem Muskel. Vor der Testdehnung wurde der Muskel
wieder auf Ausgangslinge gebracht: es erscheinen «bursts» in spiterer Zeitlage wahrend
der Rampe. — Bild 4: beide fusimotorischen Fasern wurden nacheinander tetanisch
gereizt, jede bei der vorher (in 2 und 3) gewahlten Muskellange. Danach Riickkehr zur
Ausgangslinge, anschliessend Testdehnung: es erscheinen beide «bursts» unabhangig
in gleicher Zeitlage wie zuvor bei den individuellen fusimotorischen Reizungen (M. C.
Brown u. Mitarb. 1969).

Diese Art der Beschleunigungsanzeige, welche die Muskelspindel liefert,
zeigt. allerdings bemerkenswerte Besonderheiten: sie erfasst in erster Linie
stirkere Anfangsbeschleunigungen nach lingerer Muskelruhe, da dann ge-
niigend viele aktive Querbriicken in der Intrafusalmuskulatur spontan
restituiert sind; sic unterbleibt weitgehend bei kurz aufeinanderfolgenden
weiteren Beschleunigungen, wenn nach dem ersten «Abriss» nicht geniigend
Zeit fiir nene Briickenbindungen blieb, und sie hiingt stark von der zentralen
fusimotorischen Innervation ab, indem sie wéhrend derselben (insbesondere
bei Aktivierung statischer Fasern) gedrosselt ist. danach aber sogleich be-
sonders stark wirksam wird, Sie ist also sehr flexibel einsetzbar und zwar
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Abb. 12. Vergleich der Antworten einer primaren Spindelendigung (A, Punktkurve der

reziproken [mpulsintervalle) und eines -slow-fibre «-Froschmuskels (B, Spannungs-

kurve des M. iliofibularis) bei Rampendehnung. — Obere Bilder: ohne vorherige Rei-

zung; untere Bilder: nach vorausgegangener tetanischer fusimotorischer {(A) bzw. ske.

letomotorischer {B) Reizung. Nur in letzteren Fillen erscheinen deutliche [nitialgipfel
der Antworten (M. C. Browx u. Mitarb. 1970).

in solcher Weise, dass in vivo einerseits ein weitgehend ungestorter Ablauf
zentral induzierter «servo-aided movements» gewiihrleistet wird, beir dem
eine iibermissige dvnamische Geschwindigkeits- und Beschleunigungs-
reaktion nur stérend sein wiirde. Andererseits ist dafiir gesorgt, dass sofort
anschliessend cine optimale Ausregelung externer Stérungen erfolgen kann.
Dies 1m strengeren kyhernetischen Sinne darzulegen, wiirde aber mehr Zeit
erfordern. als mir hier zur Verfiigung steht.

Zusammenfassu ng

Die Kontroverse um die Frage. ob die Muskelspindeln ausser der Lingen-
und Geschwindigkeitsempfindlichkeit auch eine Beschleunigungsempfind-
lichkeit besitzen. beginnt sich aufzulésen. Urspriinglich gegensétzliche For-
schergruppen haben neuerdings eine weitgehende Anniiherung ihrer Auf-
fassungen erreicht.

Die Antwort primérer Muskelspindelendigungen zeigt sowohl bei rampen-
formiger als auch bei sinustormiger Muskeldehnung typische Merkmale, die
formal nur durch ein Ubertragungsmodell 2, Ordnung (Runiorb) beschreib-
bar sind. Ddas Modell entspricht unserer (ScHArEr, HENATsCH) fritheren
Grundannahme, dass eine doppelte Differenzierung der aufgezwungenen
Langeninderung durch hintereinandergeschaltete ("bertragungsglieder mit
unterschiedlichen viskoelastischen Eigenschaften zustande kommt. Es be-
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notigt allein die mechanischen Eigenschaften der Intrafusalmuskulatur, die
Mitwirkung extrafusaler Eigenschaften erscheint entbehrlich,

Urundsitzlich vereinbar mit dem Rupiorpschen Modell ist die experi-
mentell gut gestiitzte Hypothese der MarTHEWS-Gruppe, dass sich in den
Intrafusalfasern aktive Querbriickenbindungen zwischen Aktin- und Myo-
sinfilamenten temporiir bilden. Sie liefert eine plausible Erklirungsbasis fiir
den «initial burst» bei Rampendehnung. mit dem die Spindel die Anfangs-
beschleunigung anzeigt.

Die funktionelle Bedeutung dieser in vivo flexibel einsetzbaren Beschleu-
nigungsanzeige wird kurz diskutiert.

Résumée

La question de savoir si les fuseaux musculaires possédent en plus d une
sensibilité a 1'élongation et a la vitesse de celle-ci aussi une sensibilité a
l'aceélération semble trouver sa solution. En effet. des groupes de chercheurs,
qui auparavant avaient d’opinions opposées, semblent rapprocher leurs
points de vue,

Les terminaisons des fuseaux musculaires primaires donnent aussi bien
a unc ¢longation rampique qu'a une élongation sinusoidale une réponse
typique, qui ne peut 8tre déerite que selon un modéle de transmission de
Z2e ordre (Rupisornp). Ce modele correspond & notre hypothése (SCHAFER,
Hexarscen) ancienne, selon laquelle 1] y aurait une différenciation double des
modifications de longueur grice & des chainons enclenchés en série avee des
caractores de visco-élasticité différents. Et seuls les caractéres mécaniques
propres des fibres musculaires intrafusales sont nécessaires; l'intervention
de facteurs extrafuseaux semble superflue.

L’hypotheése du groupe MatTHEWS, solidement étayée par l'expérimen-
tation, selon laquelle dans les fibres intrafusales il se forme des jone-
tions temporaires actives entre les filaments d’actine et de myosine, peut
bien s'appliquer au modeéle de Rubyorp. Cette hypothése donne une expli-
cation plausible pour le «imitial burst» pendant I'élongation rampique.
et dans laquelle le fuseau montre le début de I'aceélération du mouvement.

L’auteur discute brievement la signification fonctionnelle de ce signal
de l'accélération qui in vivo peut étre appliqué de maniére trés flexible.

Riassunto

La controversia sulla questione, se i fusi muscolari posseggano oltre ad
una sensibilita di lunghezza ¢ di velocita anche una sensibilita di accelera-
zione, comincia a risolversi, Grupp di scienzati che inizialmente avevano dei
pareri divergenti, hanno recentemente ravvicinato in gran parte le loro
opinionti,

La risposta delle terminazioni primarie dei fusi muscolari all’estensione
muscolare a forma di rampa o a forma sinusoidale ha delle caratteristiche
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tipiche, che possono essere descritte formalmente soltanto con un modello
di terminazione di secondo ordine (Runiorn). 1l modello corrisponde alla
nostra ipotesi primaria (ScHAFER, HENaATsCH) che una doppia differenzia-
zione dei cambiamenti di lunghezza imposti & possibile, grazie a degli ele-
menti di trasmissione intercalati I'uno dietro I'altro e che posseggono delle
proprieta visco-elastiche differenti. Sono necessarie soltanto le proprieta
meccaniche della muscolatura intrafusale. mentre sembra superflua la colla-
borazione di proprieta extrafusal.

Compatibile con il modello di RunJjorb é Uipotesi del gruppo di MATTHEWS,
d’altronde ben provata sperimentalmente, ¢ che sostiene che nelle fibre
intrafusali si formino temporaneamente dei ponti di congiunzione trasversali
fra i filamenti di actina e di miosina. Tale ipotesi ¢ offre una spiegazione di
base plausibile per il cosidetto cinitial bursty nell'estensione a forma i
rampa, mediante la quale il fuso indica 'accelerazione iniziale.

Si diseute brevemente I'imiportanza funzionale di questo segnale d’accele-
razione, applicabile in vivo flessibilmente.

Summary

The controversy on the question of whether the muscle spindles possess
sensitivity for acceleration as well as length and speed sensitivity, 18 begin-
ning to be solved. The originally opposed groups of research workers have
recently arrived at a considerable degree of agreement in their attitudes.

The response of primary muscle spindle endings shows typical characteris-
tics, both with ramp-form and sinus-form muscle stretching, which can be
formally described only by a model of the second order (Rupiorp). The
model corresponds to our (ScHAFER, HENATSCH) carlier assumption that
a double differentiation of the changes in length results from the serial
arrangement of transmission units with different visco-elastic properties.
For this, only the mechanical properties of the intrafusal musculature are
necessary ; the part played by the extrafusal properties appears dispensable.

Basically the Rupiorp model 1s in agreement with the experimentally
well-founded hypothesis of the MATTHEWS group that active cross linkages
ure temporarily built between actin and myosin filaments. It provides a
plausible explanation for the initial burst in ramp stretching with which
the spindle indicates the initial acceleration.

The functional significance of this in vivo flexibly inducible acceleration
signal is briefly discussed.
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