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A. EIΣAΓΩΓH 

A1 Συγχρονισµός (συσχετίσεις) σε νευρικούς πληθυσµούς και η σηµασία του 

 Ένα κεντρικό ερώτηµα στη µελέτη πολλών νευρικών συστηµάτων είναι το εάν και σε 

ποιό βαθµό οι µονάδες ενός νευρικού πληθυσµού που συµµετέχει σε µια συγκεκριµένη 

λειτουργία (π.χ. οι κινητικοί νευρώνες που ελέγχουν ένα µυ) εκφορτίζουν συγχρονισµένα 

(συσχετισµένα). H έννοια του συγχρονισµού δεν περιορίζεται απλώς στη χρονική σύµπτωση 

των δραστηριοτήτων των επιµέρους µονάδων του πληθυσµού. Aντίθετα, χρησιµοποιείται 

γενικότερα σε περιπτώσεις όπου νευρικές δραστηριότητες εµφανίζουν συµµεταβολές, είτε 

ταυτόχρονες, είτε µε κάποιες καθυστερήσεις.  

 Eίναι γενικά παραδεκτό ότι η ύπαρξη συσχετίσεων µέσα σε ένα νευρικό πληθυσµό 

µπορεί να αποτελεί τη βάση µιας συµπεριφοράς. Για παράδειγµα το νευρικό σύστηµα µπορεί, 

µέσω συσχετισµένων εκφορτίσεων νευρώνων, να επεξεργάζεται την πληροφορία που 

προσλαµβάνει από υποδοχείς και να δίνει λύσεις σε προβλήµατα αισθητικής-κινητικής 

ολοκλήρωσης (König and Engel 1995).  

 Aπό το άλλο µέρος οι συσχετίσεις ανάµεσα στις δραστηριότητες µονάδων µπορεί να 

είναι αποτέλεσµα συγκεκριµένων αλληλεπιδράσεων µεταξύ των µονάδων (όπως στα νευρικά 

δίκτυα), ή να αντανακλούν την κοινή επίδραση παραγόντων στον πληθυσµό. Για παράδειγµα, 

µπορεί αυτές να είναι αποτέλεσµα της ύπαρξης κοινού καθοδηγητικού µηχανισµού ή 

ανάδρασης από την περιφέρεια. H ανίχνευση πληθυσµικού συγχρονισµού και η µέτρηση των 

παραµέτρων του (έκταση συσχετίσεων µέσα στον πληθυσµό, ένταση των συσχετίσεων, και 

φασικές σχέσεις των συσχετισµένων µονάδων) µπορούν να µας δώσουν σηµαντικές 

πληροφορίες για τη δοµή του υπό µελέτη πληθυσµού και τον τρόπο που ρυθµίζεται η 

δραστηριότητά του κάτω από διάφορες συνθήκες ώστε να παράγεται κάθε φορά ένα 

συγκεκριµένο αποτέλεσµα.  

 Aν και το ερώτηµα της ύπαρξης και µέτρησης του συγχρονισµού έχει µεγάλη 

σηµασία για την κατανόηση διαφόρων νευρικών συµπεριφορών, οι µέχρι στιγµής µελέτες 
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ανάλυσης πληθυσµικού συγχρονισµού περιορίζονταν από την έλλειψη µιας αποτελεσµατικής 

µεθόδου ποσοτικοποίησής του. Για παράδειγµα, στο κινητικό σύστηµα υπάρχουν ελάχιστες 

συστηµατικές µελέτες συγχρονισµού κινητικών µονάδων, σχετικού µε τον τρόµο όπως θα 

γίνει σαφέστερο στις επόµενες παραγράφους. Συνήθεις µεθοδολογικές προσεγγίσεις για τον 

καθορισµό των χαρακτηριστικών του πληθυσµικού συγχρονισµού περιγράφονται στο 

επόµενο κεφάλαιο.  

A2 Mέθοδοι ανάλυσης πληθυσµικού συγχρονισµού 

 Για την ανίχνευση και µέτρηση πληθυσµικού συγχρονισµού υπάρχουν και 

χρησιµοποιούνται επί του παρόντος τέσσερεις βασικές µεθοδολογικές προσεγγίσεις: οι 

ετεροσυσχετίσεις ζευγών µονάδων, η βαρυτική αναπαράσταση, η συνάρτηση αλληλουχίας 

και ετεροσυσχέτισης µονάδας/πληθυσµού, και η συνάρτηση αλληλουχίας 

πληθυσµού/πληθυσµού. 

A2.1 Συνάρτηση ετεροσυσχέτισης ζεύγους µονάδων 

 O παραδοσιακός τρόπος ανάλυσης γραµµικών συσχετίσεων ανάµεσα στις 

δραστηριότητες µονάδων ενός πληθυσµού βασίζεται στον υπολογισµό της συνάρτησης 

ετεροσυσχέτισης (cross-correlation, βλ. Moore et al. 1970), για ζεύγη µονάδων. Όταν οι 

δραστηριότητες δύο µονάδων είναι ασυσχέτιστες, τότε το γράφηµα της συνάρτησης είναι 

επίπεδο. H ύπαρξη αιχµών αντίθετα σηµαίνει ότι τα σήµατα αυτά είναι γραµµικά 

συσχετισµένα. Oι αντίστοιχες καθυστερήσεις δίνουν πληροφορία για τις φασικές σχέσεις των 

δυο µονάδων και τα πιθανά αίτια για αυτές τις σχέσεις. Για παράδειγµα, µηδενική 

καθυστέρηση µπορεί να είναι ένδειξη επίδρασης κοινής εισόδου στις δύο µονάδες. Aντίθετα, 

µη µηδενική καθυστέρηση µπορεί να είναι ένδειξη ότι ο ένας νευρώνας καθοδηγεί τον άλλο 

(το πρόσηµο της καθυστέρησης δείχνει τη φορά της σχέσης). 

 H χρήση της συνάρτησης ετεροσυσχέτισης µονάδας/µονάδας παρουσιάζει σοβαρά 

προβλήµατα στην περίπτωση ανίχνευσης και µέτρησης του συγχρονισµού σε πληθυσµούς 
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που δεν είναι µικροί σε αριθµητικό µέγεθος (π.χ. οι κινητικές µονάδες ενός µυ). Kαταρχήν θα 

πρέπει να γίνουν ταυτόχρονες και ανεξάρτητες καταγραφές από πολλά ζεύγη µονάδων, έργο 

δύσκολο ακόµα και για πεπειραµένους ερευνητές. Aλλά και στην περίπτωση που αυτό είναι 

εφικτό, η ανάλυση των αποτελεσµάτων έχει σαν αποτέλεσµα την παραγωγή πληθώρας 

γραφηµάτων της συνάρτησης ετεροσυσχέτισης για όλα τα καταγραµµένα ζεύγη µονάδων, 

καθιστώντας έτσι δύσκολη την εξαγωγή συµπερασµάτων. Aπό το άλλο µέρος, τέτοιες 

φασικές διαφορές δεν παρέχουν πληροφορία για τις ίδιες τις φάσεις των µονάδων µια και δεν 

υπάρχει κάποιο κοινό σήµα αναφοράς. Eπιπλέον, στην περίπτωση που υπάρχουν συσχετίσεις 

σε περισσότερες από µία συχνότητες, αυτές είναι εύκολο να χαθούν, επειδή η ύπαρξη 

ισχυρών συσχετίσεων σε µια συχνότητα, τείνει να καλύψει τις υπόλοιπες. Άλλες δυσκολίες 

που αφορούν την ποσοτικοποίηση του συγχρονισµού έχουν σχολιαστεί από άλλους 

συγγραφείς (Nordstrom et al. 1992; Palm et al. 1988). 

A2.2 Bαρυτική αναπαράσταση 

 Mε τη βαρυτική αναπαράσταση αντίθετα γίνεται προσπάθεια να αναλυθεί 

ταυτόχρονα η δραστηριότητα νευρώνων σε ένα δίκτυο µε σκοπό την απόκτηση ενός 

σφαιρικού δείκτη συγχρονισµού. Έτσι οι N νευρώνες αναπαρίστανται σαν σωµατίδια σε έναν 

N-διάστατο χώρο, στα οποία αποδίδεται ένα φορτίο ανάλογα µε το ρυθµό εκφόρτισής τους. 

Tα σωµατίδια ισαπέχουν αρχικά µεταξύ τους και, επειδή έχουν κάποιο φορτίο, είτε 

πλησιάζουν είτε αποµακρύνονται το ένα από το άλλο µε µια ταχύτητα ανάλογη της δύναµης 

που ασκείται από το πεδίο. Tα σωµατίδια που έλκονται αντιστοιχούν σε νευρώνες που 

εκφορτίζουν συσχετισµένα. Aπό τον τρόπο και το σηµείο της συνάθροισης των σωµατιδίων 

µπορούµε να πάρουµε µια ιδέα για τις συνδέσεις των νευρώνων στο δίκτυο, ενώ µε την 

κατάλληλη επιλογή του προσήµου του φορτίου µπορούµε να ανιχνεύσουµε ανασταλτικές 

συνδέσεις (Gerstein and Aertsen 1985; Gerstein et al. 1985; Lindsey et al 1989).  

 H µέθοδος αυτή παρουσιάζει µερικά µειονεκτήµατα. Kαταρχήν, χρειάζεται να γίνουν 

ταυτόχρονες και ανεξάρτητες καταγραφές δραστηριοτήτων από µεγάλο αριθµό µονάδων, 

προκειµένου να µελετηθεί ένας µεγάλος πληθυσµός, πράγµα τεχνικά δυσκολότερο από την 
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καταγραφή δραστηριοτήτων ζευγών µονάδων. Aκόµη, υπάρχουν δυσκολίες που σχετίζονται 

µε την επιλογή των διαφόρων παραµέτρων του αλγορίθµου καθώς και µε την ποσοτική 

πληροφορία που εξάγεται σχετικά µε την έκταση και την ένταση του συγχρονισµού. 

A2.3 Συναρτήσεις αλληλουχίας κσι ετεροσυσχέτισης µονάδας/πληθυσµού 

Mια διαφορετική προσέγγιση, αποδοτικότερη και πιο απλή, τόσο πειραµατικά όσο και 

υπολογιστικά, η οποία επιτρέπει την εκτίµηση των επιµέρους χαρακτηριστικών του 

πληθυσµικού συγχρονισµού (έκταση-ένταση-φάσεις) είναι δυνατή µε τη χρήση των 

ιδιοτήτων της συνάρτησης αλληλουχίας (ΣA, coherence) και της συνάρτησης 

ετεροσυσχέτισης (ΣE) µονάδας-πληθυσµού (Christakos 1994,1997; Christakos and 

Giatroudaki 1998ab). Tο µαθηµατικό υπόβαθρο για αυτήν την προσέγγιση περιγράφεται 

σύντοµα στη συνέχεια. 

 Για δύο τυχαία σήµατα x(t) και y(t), η ΣA ορίζεται ως: 

  

όπου ο αριθµητής αντιπροσωπεύει το τετραγωνισµένο µέτρο του ετεροφάσµατος των δύο 

σηµάτων και στον παρονοµαστή υπάρχουν τα ιδιοφάσµατα των δύο σηµάτων (Bendat and 

Piersol 1986). Tο ιδιοφάσµα και το ετεροφάσµα ορίζονται ως οι µετασχηµατισµοί Fourier 

των συναρτήσεων ιδιοσυσχέτισης και ετεροσυσχέτισης, και δείχνουν αντίστοιχα πώς 

κατανέµεται η ισχύς κάθε σήµατος και η κοινή ισχύς των δύο σηµάτων στις διάφορες 

συχνότητες.  

 Για δύο ασυσχέτιστα τέτοια σήµατα, η τιµή της ΣA είναι µηδενική σε όλες τις 

συχνότητες. Aντίθετα, για πλήρη και γραµµική συσχέτιση µεταξύ των δύο σηµάτων σε µία 

συγκεκριµένη συχνότητα ωs, η τιµή της ΣA στην ωs είναι µέγιστη και ίση µε 1. Όταν όµως 

τα x(t) και y(t) δεν είναι πλήρως και γραµµικώς συσχετισµένα, τότε η τιµή της ΣA στην ωs, 

είναι µικρότερη από το 1. Mε άλλα λόγια, η παρουσία ασυσχετίστων συνιστωσών στα δύο 

σήµατα (όπως για παράδειγµα θορύβου), ή ακόµα µη γραµµικοτήτων, τείνει να ελαττώσει 

        Q xy
2 (ω) = S xy (ω)

2
/ S xx (ω)Syy (ω)[ ]
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την τιµή της ΣA. H συνάρτηση αλληλουχίας δείχνει εποµένως το βαθµό συµµεταβολής δύο 

σηµάτων σε κάθε συχνότητα. 

 Στη µελέτη του πληθυσµικού συγχρονισµού, η ΣA για το ζεύγος 

µονάδα/πληθυσµική-δραστηριότητα, δηλαδή η αλληλουχία µονάδας/πληθυσµού (AMΠ) είναι 

ένα πολύ χρήσιµο εργαλείο, όπως φαίνεται παρακάτω. Αξίζει να σηµειωθεί ότι η πληθυσµική 

δραστηριότητα µπορεί να θεωρηθεί ως το αποτέλεσµα γραµµικής υπέρθεσης των 

δραστηριοτήτων των µονάδων. Παραδείγµατα τέτοιας υπέρθεσης είναι το 

ηλεκτροµυογράφηµα (HMΓ), δηλαδή η συνολική ηλεκτρική δραστηριότητα των ενεργών 

κινητικών µονάδων (KM), η δύναµη του µυ (υπέρθεση της µηχανικής δράσης των KM), αλλά 

και ένα νευρογράφηµα ή η ηλεκτρική δραστηριότητα µιας περιοχής του φλοιού του 

εγκεφάλου.  

 Aς θεωρήσουµε τη γενική περίπτωση ενός πληθυσµού n µονάδων, µε 

δραστηριότητες xi(t), όπου nc από τις µονάδες έχουν συσχετισµένες δραστηριότητες σε µία 

συχνότητα ωs ενώ οι υπόλοιπες µονάδες είναι ασυσχέτιστες. Tο ιδιοφάσµα ενός τέτοιου 

πληθυσµού προκύπτει από την υπέρθεση των ιδιοφασµάτων όλων των µονάδων και των 

ετεροφασµάτων µεταξύ όλων των δυνατών ζευγών µονάδων (Bendat and Piersol 1986). Mε 

δεδοµένο ότι τα ετεροφάσµατα αυτά είναι µη µηδενικά µόνο για τις µονάδες του 

συσχετισµένου υποσυνόλου, και µάλιστα µιγαδικοί συζυγείς ανά δύο, το ιδιοφάσµα του 

πληθυσµού δίδεται ως (Christakos 1986, 1990):  

 

 

Σηµειωτέον ότι ο πρώτος όρος εντός των αγκυλών αντιστοιχεί στο άθροισµα των 

ιδιοφασµάτων όλων των µονάδων του πληθυσµού και ο δεύτερος όρος στο άθροισµα των 

ετεροφασµάτων του συσχετισµένου υποσυνόλου. 

        
S xx (ω) = Sii (ω) + Sii (ω)

i =nc +1

n

∑
i =1

nc

∑⎡ 

⎣ 
⎢ 

⎤ 

⎦ 
⎥ + Re{S ik (ω)}

i ,k =1

nc

∑ , ω ≠ 0
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 Aπό την παραπάνω σχέση είναι φανερό ότι το συσχετισµένο υποσύνολο συνεισφέρει 

µεγάλο αριθµό από ετεροφάσµατα στο ιδιοφάσµα του πληθυσµού, και έτσι στην περίπτωση 

που ο πληθυσµός είναι µεγάλος, το άθροισµά τους κυριαρχεί. Σπάνια όµως υπάρχουν 

ιδιάζουσες περιπτώσεις, που οι φάσεις στα ετεροφάσµατα κατανέµονται σε µία ευρεία ζώνη 

τιµών. Στην περίπτωση αυτή τα ετεροφάσµατα αυτά αλληλοαναιρούνται σε µεγάλο βαθµό.  

 Aς θεωρήσουµε τώρα τα ετεροφάσµατα των µονάδων προς τον πληθυσµό, Six(ω), 

που δίδονται ως (Papoulis 1965): 

 

Παρατηρούµε ότι: 

A) Για µονάδες του ασυσχέτιστου υποσυνόλου, όλα τα ετεροφάσµατά τους µε τις υπόλοιπες 

είναι µηδενικά και η παραπάνω σχέση γράφεται: 

 

Eποµένως η AMΠ γίνεται: 

 

Στην περίπτωση µεγάλων πληθυσµών, ο αριθµητής είναι πολύ µικρός σε σχέση µε τον 

παρονοµαστή, και το κλάσµα τείνει στο µηδέν.  

 

B) Για µονάδες του συσχετισµένου υποσυνόλου, τα ετεροφάσµατά τους είναι µη µηδενικά. 

Έτσι η AMΠ δίνεται από τη σχέση: 

 

O αριθµητής τώρα περιέχει nc φάσµατα, καθένα από τα οποία έχει ισχύ στη συχνότητα 

συγχρονισµού ωs, µε αποτέλεσµα η τιµή της ΣA να είναι σηµαντικά µεγαλύτερη από το 

µηδέν. 

      
Six (ω) = Sik (ω)

k =1

n

∑ , ω ≠ 0

      Six (ω) = S ii(ω),ω ≠ 0

        Qix
2 (ω) = S ii(ω)/ S xx (ω),ω ≠ 0

        
Qix

2 (ω) = S ik (ω)| 2

k =1

nc

∑ / Sii (ω)S xx (ω),ω ≠ 0
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 Aξίζει σε αυτό το σηµείο να σηµειωθεί ότι τα παραπάνω ισχύουν και για την 

περίπτωση που υπάρχει συγχρονισµός σε περισσότερες από µία συχνότητες. 

 Oι ιδιότητες αυτές της AMΠ παρέχουν τη δυνατότητα της αναγνώρισης των 

συσχετισµένων µονάδων µέσα σε ένα δείγµα καταγραµµένων ζευγών µονάδας/πληθυσµού, 

και εποµένως της ανίχνευσης του συγχρονισµού.  

 Aκόµη, µαθηµατική ανάλυση και προσοµοιώσεις στον H/Y έχουν δείξει ότι η µη 

µηδενική τιµή της AMΠ αντανακλά τα χαρακτηριστικά του συγχρονισµού για τη δεδοµένη 

µονάδα, δηλαδή την έκταση και ένταση των συσχετίσεών της προς άλλες µονάδες, αλλά και 

τη συγκέντρωση των φάσεων µέσα στον πληθυσµό καθώς και το µέγεθος του πληθυσµού. 

Eπιπλέον, η τιµή αυτή γενικά είναι στατιστικά σηµαντική για συγχρονισµό που δεν είναι 

περιορισµένος. 

 Λόγω των παραπάνω, η συνάρτηση AMΠ αποτελεί ένα αποτελεσµατικό εργαλείο για 

την ανίχνευση και τη µέτρηση συσχετίσεων µέσα σε ένα πληθυσµό. Συγκεκριµένα, ανάλυση 

AMΠ σε ένα δείγµα καταγραµµένων ζευγών µονάδας/πληθυσµού:  

(α) κάνει δυνατή την ανίχνευση συγχρονισµού από την παρατήρηση έστω µίας µη µηδενικής 

AMΠ στο δείγµα,  

(β) παρέχει µία άµεση εκτίµηση της έκτασης του συγχρονισµού ως το ποσοστό µη µηδενικών 

AMΠ στο δείγµα, 

(γ) παρέχει πληροφορία για την κατανοµή της έντασης των συσχετίσεων από το ιστόγραµµα 

των AMΠ του δείγµατος.  

 Eπιπλέον, παράλληλη ανάλυση ετεροσυσχέτισης µονάδας/πληθυσµού (EMΠ) για τις 

συσχετισµένες µονάδες στο δείγµα παρέχει πληροφορία για την κατανοµή των φάσεων των 

συσχετισµένων µονάδων, µε τη µορφή ενός ιστογράµµατος καθυστερήσεων ως προς την 

πληθυσµική δραστηριότητα (κοινό σήµα αναφοράς).  

 Eίναι σηµαντικό ότι η µελέτη της AMΠ έχει δείξει πως, για εκτεταµένο συγχρονισµό 

και συγκεντρωµένες φάσεις, η AMΠ είναι πολύ κοντά στην τετραγωνική ρίζα της 

αλληλουχίας µονάδας/µονάδας (AMM). Aυτή η σχέση επιτρέπει την εκτίµηση της έντασης 
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των συσχετίσεων µέσα στον πληθυσµό σε όρους AMM µε απλό τετραγωνισµό των τιµών των 

AMΠ στο δείγµα. 

 Πέραν των παραπάνω δυνατοτήτων της AMΠ, η µέθοδος αυτή παρουσιάζει 

πλεονεκτήµατα και κατά την πρακτική της εφαρµογή. Eίναι πολύ σηµαντικό το ότι 

απλουστεύεται η πειραµατική διαδικασία, µια και αποφεύγεται η καταγραφή ζευγών 

µονάδων. Έτσι µειώνεται δραστικά ο αριθµός των απαιτουµένων καταγραφών για την 

απόκτηση ενός επαρκούς και αντιπροσωπευτικού δείγµατος (π.χ. για πληθυσµό 100 µονάδων 

υπάρχουν 9900 δυνατά ζεύγη). Eπίσης τα αποτελέσµατα µε τη χρήση της AMΠ είναι σε 

συµπαγή µορφή και επιτρέπουν την εύκολη εξαγωγή συµπερασµάτων σχετικά µε τον 

πληθυσµικό συγχρονισµό. Tέλος, οι υπολογισµοί στο πεδίο των συχνοτήτων είναι πολύ 

γρήγοροι µε τη χρήση του FFT.  

 Aρχές της µεθόδου AMΠ εφαρµόστηκαν µε επιτυχία σε µελέτες συµπαθητικών 

ρυθµών π.χ. (Cohen et al. 1995), καθώς και αναπνευστικών ρυθµών (Christakos 1991,1994; 

Huang et al. 1993; Huang and Cohen 2000). Aκόµη, αρχές της µεθόδου έχουν 

χρησιµοποιηθεί µε επιτυχία σε προκαταρκτική µελέτη συσχετίσεων κινητικών µονάδων κατά 

τη διάρκεια δυναµικών (µεταβαλλόµενων) ισοµετρικών συστολών (Iyer et al. 1994). 

A2.4 Συνάρτηση αλληλουχίας πληθυσµού/πληθυσµού (AΠΠ) 

 Ένας άλλος τρόπος µελέτης πληθυσµικού συγχρονισµού στηρίζεται στην καταγραφή 

ταυτόχρονων πληθυσµικών δραστηριοτήτων και στον υπολογισµό της αλληλουχίας µεταξύ 

αυτών. Tέτοιες πληθυσµικές δραστηριότητες µπορεί να είναι καταγραφές 

ηλεκτροεγκεφαλογραφήµατος από δύο διαφορετικά ηλεκτρόδια (βλ. π.χ. Bressler et al. 1993; 

Bullock et al. 1995), δύναµης και HMΓ επιφανείας ενός µυ ή τα HMΓ επιφανείας δυο 

διαφορετικών µυών.  

 H µέθοδος αυτή έχει το πλεονέκτηµα της µεγάλης ευκολίας στην καταγραφή και 

ανάλυση των σηµάτων. Όµως, µε βάση πειράµατα προσοµοίωσης στον HY και 

µαθηµατικούς υπολογισµούς, έχει δειχθεί ότι η τιµή της AΠΠ είναι ένας σύνθετος και πολύ 

ευαίσθητος δείκτης πληθυσµικού συγχρονισµού, που αντανακλά την έκταση και ένταση των 
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συσχετίσεων, τις φασικές σχέσεις των µονάδων αλλά και το µέγεθος των υπό µελέτη 

πληθυσµών (Christakos 1997). Λόγω της µεγάλης ευαισθησίας της AΠΠ, η τιµή της είναι 

γενικά στατιστικά σηµαντική, εκτός από τις περιπτώσεις που η έκταση και η ένταση των 

συσχετίσεων είναι πολύ περιορισµένη ενώ οι φάσεις των µονάδων είναι κατανεµηµένες σε 

όλη την περίοδο. Για το λόγο αυτό η AΠΠ είναι χρήσιµο εργαλείο στην ανίχνευση 

πληθυσµικού συγχρονισµού. Όµως η τιµή της µπορεί να είναι µεγάλη ακόµα και σε 

περιπτώσεις που ο συγχρονισµός των µονάδων είναι πολύ περιορισµένος, και επιπλέον 

κορέννυται γρήγορα καθώς ο συγχρονισµός αυξάνεται. Eποµένως δεν µπορεί να 

χρησιµοποιείται για ποσοτικοποίηση του συγχρονισµού.  

A3 Συγχρονισµός κινητικών µονάδων (KM) κατά τη διάρκεια στατικών και δυναµικών 

ισοµετρικών συστολών 

 O συγχρονισµός ανάµεσα στις εκφορτίσεις KM µπορεί να πάρει διάφορες µορφές, 

ανάλογα µε το είδος της συστολής. Έτσι, κατά τη διάρκεια στατικών ισοµετρικών συστολών 

µικρής δύναµης, οι KM του πρώτου ραχιαίου µεσόστεου (ΠPM) µυ δείχνουν µια αδύναµη 

τάση να εκφορτίζουν µε µικρή καθυστέρηση η µια από την άλλη. Στο γράφηµα της 

συνάρτησης ετεροσυσχέτισης τότε παρατηρείται αιχµή µε µικρή καθυστέρηση από τον άξονα 

του 0 (- 4 έως 7 ms) (Datta and Stephens 1990). Aυτού του είδους η συσχέτιση ονοµάστηκε 

συγχρονισµός µικρής διάρκειας (short-term synchrony) και αποδόθηκε στην ταυτόχρονη 

έλευση διεγερτικών µετασυναπτικών δυναµικών στους κατώτερους κινητικούς νευρώνες 

(Sears and Stagg 1976). Aυτά τα δυναµικά προκαλούνται από ανώτερους νευρώνες, οι 

νευράξονες των οποίων διακλαδίζονται και συνάπτονται µε τους κατώτερους κινητικούς 

νευρώνες. Έτσι, ένα δυναµικό ενέργειας στον ανώτερο νευρώνα θα προκαλέσει την σχεδόν 

ταυτόχρονη παραγωγή µετασυναπτικών διεγερτικών δυναµικών στους κατώτερους νευρώνες 

µε τους οποίους αυτός συνάπτεται, και θα αυξήσει την πιθανότητα ταυτόχρονης εκφόρτισής 

τους. Tο αποτέλεσµα είναι η εµφάνιση αιχµής στο γράφηµα της συνάρτησης 

ετεροσυσχέτισης τέτοιων νευρώνων, κοντά στην αρχή των αξόνων. 
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 Συγχρονισµός µικρής διάρκειας έχει παρατηρηθεί στις εκφορτίσεις KM σε διάφορους 

µυς του ανθρώπου, όπως τους µασητήρες (Nordstrom et al 1990), τον 

στερνοκλειδοµαστοειδή (Adams et al. 1989), τον κοινό εκτείνοντα τους δακτύλους (Schmied 

et al 1994) και τον πρόσθιο κνηµιαίο (Nielsen and Kagamihara 1994), κατά τη διάρκεια 

ισοµετρικών συστολών. Έχει παρατηρηθεί επίσης ανάµεσα στις εκφορτίσεις KM από 

διαφορετικούς µυς του χεριού κατά τη διάρκεια ισοµετρικών συστολών (Bremner et al. 

1991a) και κατά τη σύλληψη αντικειµένου (Hüsler et al. 2000). O βαθµός του συγχρονισµού 

σε κάθε περίπτωση ήταν µεγαλύτερος για ζεύγη KM που βρίσκονταν σε γειτονικούς µυς 

(όπως π.χ. ο πρώτος και δεύτερος ραχιαίος µεσόστεος, βλ. Bremner et al. 1991c).  

 Aκόµα είναι γνωστό ότι ο βαθµός του συγχρονισµού για KM που ανήκουν στον ίδιο 

µυ εξαρτάται σε µεγάλο βαθµό από το είδος του έργου του µυ (Bremner et al. 1991b). O 

βαθµός του συγχρονισµού εξαρτάται επίσης από το αν το υποκείµενο είναι δεξιόχειρας ή 

αριστερόχειρας (Schmied et al. 1994). Σε γενικές γραµµές, έχει βρεθεί ότι ο συγχρονισµός 

είναι µεγαλύτερος στους µυς του προτιµώµενου χεριού. Θα πρέπει να σηµειωθεί πάντως ότι 

στις περισσότερες από τις παραπάνω περιπτώσεις ο βαθµός του συγχρονισµού ήταν µικρός, 

όπως φαίνεται από απλή σύγκριση του ύψους των αιχµών προς το σταθερό µέρος του 

γραφήµατος ετεροσυσχέτισης. 

 Σε όλες τις προαναφερθείσες µελέτες χρησιµοποιήθηκε η µέθοδος της ανάλυσης του 

συγχρονισµού µε τη χρήση της συνάρτησης ετεροσυσχέτισης σε ζεύγη µονάδων. Όπως έχει 

ήδη σχολιαστεί, η χρήση της ετεροσυσχέτισης µονάδας/µονάδας στη µελέτη του 

πληθυσµικού συγχρονισµού παρουσιάζει πειραµατικές δυσκολίες που σχετίζονται µε το 

µεγάλο αριθµό ζευγών που πρέπει να καταγραφούν αλλά και υπολογιστικές στην ανάλυση 

αυτών των ζευγών. Έτσι, αν και στις µελέτες αυτές γίνονταν καταγραφές από αρκετά ζεύγη 

KM, δεν είναι σίγουρο ότι τέτοια δείγµατα ήταν αντιπροσωπευτικά της κατάστασης µέσα 

στον πληθυσµό. Θα µπορούσε για παράδειγµα ο συγχρονισµός να υπάρχει σε µια 

συγκεκριµένη οµάδα KM µέσα στον πληθυσµό, και οι καταγραφές που γίνονταν να 

προέρχονταν κυρίως από αυτήν την οµάδα. Tο αποτέλεσµα θα ήταν να χαρακτηριστεί σαν 

γενικότερο ένα φαινόµενο µε τοπική σηµασία. Eκτός αυτού, όλες σχεδόν οι µελέτες 
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περιορίστηκαν στην καταγραφή της δραστηριότητας των µονάδων κατά τη διάρκεια ασθενών 

στατικών συστολών. Eίναι πιθανό όµως η συµπεριφορά των KM να είναι διαφορετική σε 

ισχυρές ή και παρατεταµένες συστολές, στις οποίες εµφανίζεται µεγάλου-πλάτους τρόµος. 

 Mια άλλη µορφή συγχρονισµού, που δεν αφορά τους νευρικούς παλµούς αλλά τον 

τρόπο µε τον οποίο συµµεταβάλλονται οι ρυθµοί εκφόρτισης των KM, έχει περιγραφεί κατά 

τη διάρκεια αργά αυξανόµενων και µειουµένων ισοµετρικών συστολών. Kατά τη διάρκεια 

τέτοιων δυναµικών συστολών µυών του αντιβραχίου, οι µεταβολές στη συχνότητα 

εκφόρτισης των KM ενός µυ ήταν παράλληλες προς τη δύναµη και µεταξύ τους (De Luca and 

Mambrito 1987). Παρόµοιες σχέσεις παρατηρήθηκαν επίσης ανάµεσα σε KM αγωνιστή και 

ανταγωνιστή κατά την ταυτόχρονη σύσπασή τους. Mε βάση τα πειράµατα αυτά οι DeLuca et 

al. προώθησαν την υπόθεση του κοινού ελέγχου. Σύµφωνα µε αυτήν την υπόθεση η 

καθοδήγηση προς τους κινητικούς νευρώνες που ελέγχουν ένα µυ είναι συνολική (De Luca 

and Erim 1994; βλ. επίσης και Henneman and Mendell 1981), δηλαδή ο τρόπος εκφόρτισης 

κάθε µονάδας δεν ελέγχεται από ένα ξεχωριστό κατερχόµενο σήµα. Aντίθετα το νευρικό 

σύστηµα ρυθµίζει συνολικά τις διεγερτικές και ανασταλτικές εισόδους στη δεξαµενή των 

κινητικών νευρώνων. Kάθε νευρώνας στη δεξαµενή, εποµένως, δέχεται την ίδια είσοδο µε 

τους υπόλοιπους και απαντάει στο εισερχόµενο σήµα µε τον δικό του τρόπο εκφόρτισης, ο 

οποίος εξαρτάται από τις ηλεκτρικές ιδιότητές του και από τις συγκεκριµένες συνδέσεις του 

µέσα στη δεξαµενή. ∆ηλαδή προκειµένου να γίνει µια συστολή δεν χρειάζεται να καθοριστεί 

το επίπεδο διέγερσης κάθε κινητικής µονάδας ξεχωριστά. 

 Περισσότερες ενδείξεις υπέρ της υπόθεσης του κοινού ελέγχου προήλθαν από 

πειράµατα ανάλυσης συγχρονισµού KM σε ηµιτονοειδώς µεταβαλλόµενες, εκούσιες 

ισοµετρικές συστολές του ΠPM µε διάφορες συχνότητες, δηλαδή ταχύτητες συστολής (Iyer 

et al. 1994). Για την ανίχνευση και την ποσοτικοποίηση του συγχρονισµού οι ερευνητές 

χρησιµοποίησαν αρχές της µεθόδου AMΠ. Aπό αυτά τα πειράµατα διαπιστώθηκε ότι οι 

εκφορτίσεις όλων των KM παρουσιάζουν διαµόρφωση στη συχνότητα µεταβολής της 

δύναµης και ότι οι διαµορφώσεις αυτές είναι συσχετισµένες µεταξύ τους. H ύπαρξη 

εκτεταµένων συσχετίσεων των διαµορφώσεων µέσα στον πληθυσµό δείχνει ότι πράγµατι η 
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δεξαµενή των κινητικών νευρώνων δέχεται ένα κοινό µεταβαλλόµενο σήµα εισόδου. 

Σηµειωτέον ότι, το κοινό αυτό σήµα πρέπει να προέρχεται από ανώτερα κέντρα, µια και η 

συγκεκριµένη συχνότητα ταλάντωσης της δύναµης καθοριζόταν κάθε φορά από τη βούληση.  

A4 Tρόµος σε µυικές συστολές και ο ρόλος του συγχρονισµού των KM 

 Όπως είναι γνωστό από παλιά, η δύναµη που παράγεται από ένα µυ κατά τη διάρκεια 

µιας σταθερής ισοµετρικής συστολής δεν είναι ακριβώς σταθερή αλλά παρουσιάζει µικρές 

ταλαντώσεις γύρω από µια µέση τιµή, που περιγράφονται ως µυικός τρόµος (για ανασκόπηση 

βλ. McAuley and Marsden 2000). Xαρακτηριστικά, η συχνότητα του τρόµου είναι σχετικά 

σταθερή (κάπου στη ζώνη 6-12 Hz) και µεταβάλλεται ελάχιστα µε αύξηση του επιπέδου 

δύναµης του µυ. Tο πλάτος του τρόµου, αντίθετα, αυξάνεται µε αύξηση της δύναµης (Allum 

et al. 1978), καθώς επίσης και σε παρατεταµένες συστολές ή µετά από σύντοµη αλλά ισχυρή 

συστολή (Furness et al. 1977). 

 Kατά τις τελευταίες δεκαετίες, έχουν αναπτυχθεί διάφορες θεωρίες για τη νευρική 

βάση του φυσιολογικού µυικού τρόµου. Aυτές εµπλέκουν νωτιαίους, περιφερικούς, αλλά και 

πιο πρόφατα υπερνωτιαίους µηχανισµούς. Πάντως, µέχρι στιγµής δεν υπάρχει καµµιά κοινά 

αποδεκτή θεωρία.  

 Oι δύο κύριες θεωρίες, που υιοθετούνται συνήθως σε µελέτες τρόµου, προτάθηκαν 

αρκετά νωρίς και αποδίδουν τον τρόµο, αντίστοιχα, (α) στην ενδογενή ρυθµικότητα 

εκφόρτισης των κινητικών νευρώνων (KN) και τις συνεπαγόµενες ταλαντώσεις δύναµης που 

συνεισφέρουν οι KM στη δύναµη του µυ (Marshall and Walsh 1956), και (β) σε 

ιδιοταλάντωση µέσα στο βρόχο του µονοσυναπτικού µυοτατικού αντανακλαστικού που 

προκαλεί ισχυρά συγχρονισµένες ρυθµικές εκφορτίσεις των KN, και ταλαντώσεις δύναµης 

των KM, στη συχνότητα του βρόχου (αντίστροφη της συνολικής χρονικής καθυστέρησης 

γύρω από το τόξο, Halliday and Redfearn 1956). 

 Για κάθε µια από αυτές τις θεωρίες υπάρχουν διάφορες παρατηρήσεις που τις 

στηρίζουν και άλλες που τις αντικρούουν, µε το συγχρονισµό των KM να αποτελεί µια 
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παράµετρο-κλειδί για την οποία επίσης δεν υπάρχει καθαρή εικόνα. O λόγος γι’ αυτό έχει να 

κάνει µε τις δυσκολίες που παρουσιάζει η µέτρηση του πληθυσµικού συγχρονισµού µέσω 

των ευρέως χρησιµοποιούµενων τεχνικών (αναλύσεις EMM ή AΠΠ, όπως περιγράφηκαν 

στις A2.1 και A2.4). 

 Πρέπει να σηµειωθεί ότι τα προβλήµατα τα σχετικά µε τον συγχρονισµό είναι 

σηµαντικά και στις πιο πρόσφατες θεωρίες για τον τρόµο, που βάσει αναλύσεων AΠΠ 

δέχονται ότι υπάρχει κεντρική γεννήτρια τρόµου και συγχρονισµού στο φλοιό ή σε άλλες 

υποφλοιώδεις δοµές (McAuley and Marsden 2000; Mima et al. 2001; Raethjen et al. 2002). 

 Oπωσδήποτε, έχει δειχθεί (Christakos 1982b) ότι µυικός τρόµος αναµένεται 

αναπόφευκτα σε κάθε συστολή από την ενδογενή ρυθµική δράση των τελευταίων 

στρατολογηµένων KM, οι οποίες λόγω µεγέθους κυριαρχούν (βλ. επίσης Allum et al. 1978), 

ακόµα και αν οι ρυθµοί τους είναι ασυσχέτιστοι. Όµως σε περιπτώσεις µεγάλου-πλάτους 

τρόµων, που συνοδεύονται από ρυθµικές ριπές στο HMΓ, φαίνεται να υπάρχει συγχρονισµός 

KM. H ύπαρξη, ο βαθµός και τα αίτια τέτοιου συγχρονισµού, καθώς και ο ρόλος του στη 

γένεση του τρόµου, αποτελούν εποµένως σηµαντικά ερωτήµατα, που µόνο εν µέρει έχουν 

απαντηθεί. 

 Παρόµοια ερωτήµατα τίθενται και στην περίπτωση των διαµορφώσεων των KM σε 

εκούσιες δυναµικές συστολές µυών, όπως αυτά περιγράφηκαν στην παρ. A3. 

A5 Στόχος και προσέγγιση 

 Στόχος της παρούσας διατριβής είναι η ανίχνευση και ποσοτικοποίηση του 

συγχρονισµού KM στον ΠPM µυ του χεριού αναφορικά µε τους µηχανισµούς των συστολών 

και του τρόµου αυτού του µυ. 

 Όπως αναφέρθηκε στην παρ. A4, ο ρόλος του συγχρονισµού KM στην παραγωγή 

τρόµου στατικών συστολών δεν έχει πλήρως διαλευκανθεί, εν µέρει λόγω της απουσίας µιας 

αποτελεσµατικής µεθόδου ανίχνευσης και ποσοτικοποίησής του. Aυτός ο ρόλος εξετάζεται 

διεξοδικά στην παρούσα µελέτη, µε ιδιαίτερη έµφαση στο µηχανισµό µετάβασης από το 
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“καθεστώς” του µικρού-πλάτους τρόµου σε αυτό του µεγάλου-πλάτους τρόµου. H ανάλυση 

του συγχρονισµού γίνεται µε τη µέθοδο AMΠ και EMΠ σε ζεύγη KM και δύναµης µυ. Πιο 

συγκεκριµένα, γίνονται καταγραφές δραστηριοτήτων KM σε διάφορα επίπεδα µυικής 

συστολής, συνδυασµένες µε καταγραφές δύναµης και HMΓ. Aκόλουθα, αναλύσεις στο 

δείγµα των καταγραµµένων σηµάτων χρησιµοποιούνται για τη εκτίµηση των παραµέτρων 

του συγχρονισµού των KM. 

 Aντίστοιχα, στις περιπτώσεις δυναµικών συστολών του ιδίου µυ µελετώνται µε την 

ίδια προσέγγιση οι συσχετίσεις KM στη συχνότητα του τρόµου, καθώς επίσης και οι 

διαµορφώσεις των KM και ο συγχρονισµός τους. 

 Tέλος, χρησιµοποιείται ο πειραµατικός χειρισµός της ισχαιµίας ως ένα µέσο 

τροποποίησης του συγχρονισµού KM και εξετάζονται η προέλευση και οι επιπτώσεις του 

συγχρονισµού τόσο στον τρόµο όσο και στις διαµορφώσεις των KM.   

 Mέρος των αποτελεσµάτων της παρούσας διατριβής έχει δηµοσιευτεί σε διεθνή 

συνέδρια και περιοδικά (Christakos and Erimaki 2000; Christakos et al. 2003,2005; Erimaki 

and Christakos 1998,1999; Erimaki et al. 1998; Papadimitriou et al. 2003). 
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B. MEΘO∆OI 

B1 Yποκείµενα και πειραµατική διάταξη 

 Στη µελέτη αυτή έγιναν καταγραφές της δραστηριότητας KM από τον πρώτο ραχιαίο 

µεσόστεο (ΠPM) µυ του δεξιού χεριού σε 19 εθελοντές (10 άνδρες, 9 γυναίκες), ηλικίας 25-

40 ετών. Tα άτοµα που µετείχαν στη µελέτη ήταν δεξιόχειρες, και είχαν ελεύθερο ιστορικό 

για νευρολογική νόσο ή θυρεοειδοπάθεια. Eπίσης δεν αναφερόταν στο οικογενειακό ιστορικό 

νοσήµατα που προκαλούν τρόµο (νόσος Parkinson ή οικογενής τρόµος). Όλοι οι εθελοντές 

έδωσαν τη συγκατάθεσή τους, αφού ενηµερώθηκαν για το σκοπό και τη µεθοδολογία της 

µελέτης. Το πρωτόκολλο της µελέτης είχε εγκριθεί από την επιτροπή δεοντολογίας του 

Ιατρικού Τµήµατος. 

 Aρκετοί είναι οι λόγοι που οδήγησαν στην προτίµηση του ΠPM για τη µελέτη του 

συγχρονισµού των κινητικών µονάδων. Kαταρχήν, αυτός ο µυς είναι σχετικά απλός στην 

κατασκευή του, µε µυικές ίνες που διατάσσονται παράλληλα, και έχουν συνεπώς παράλληλη 

φορά δράσης. Aντίθετα άλλοι µύες (πχ. δελτοειδής) έχουν µυικές ίνες µε διαφορετική φορά, 

και συνεπώς η δράση τους είναι πιο πολύπλοκή (Loeb and Gans 1986). O ΠPM είναι ο 

µοναδικός µυς που προκαλεί απαγωγή του δείκτη, µε αποτέλεσµα η τάση που αναπτύσσεται 

στα άκρα του µυός να είναι ανάλογη µε την ισοµετρική δύναµη που ασκεί ο δείκτης. Έχει δε 

έναν µόνο ανταγωνιστή, τον πρώτο παλαµιαίο µεσόστεο, γεγονός που απλοποιεί τη µελέτη 

του συστήµατος αγωνιστή -ανταγωνιστή.  

 Eκτός αυτών, υπάρχουν εκτεταµένες περιγραφές της στρατολόγησης και των 

συχνοτήτων εκφόρτισης των KM αυτού του µυ κατά τη διάρκεια ισοµετρικών συστολών (De 

Luca et al. 1982ab; Milner-Brown et al. 1973abc; Milner-Brown and Stein 1975; Thomas et 

al. 1986).  

 Πιο γενικά, πειράµατα τόσο σε πιθήκους όσο και σε ανθρώπους (Edgley et al. 1990; 

Mills 1991; Olivier et al. 1997) έχουν δείξει ότι οι συνδέσεις του φλοιού µε τους κινητικούς 

νευρώνες των αυτόχθονων µυών της άκρας χειρός, όπως ο ΠPM, είναι µονοσυναπτικές, µε 
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αποτέλεσµα να είναι δυνατή από τη µελέτη της συµπεριφοράς των KM τέτοιων µυών η 

εξαγωγή συµπερασµάτων σχετικά µε τις επιδράσεις των ανώτερων κινητικών κέντρων στις 

KM.  

 Kατά τη διάρκεια των πειραµάτων τα υποκείµενα κάθονταν αναπαυτικά σε µια 

καρέκλα, µε το δείκτη του δεξιού χεριού τεντωµένο και το αντιβράχιο ακινητοποιηµένο σε 

ουδέτερη θέση, µεταξύ πρηνισµού και υπτιασµού. H καταγραφή της δραστηριότητας των 

KM του ΠPM µυ γινόταν µε ενδοµυικά ηλεκτρόδια (από µίγµα Ni-Cr µε επικάλυψη από 

teflon, διαµέτρου 40 µm, California Fine Wire) κατασκευασµένα στο εργαστήριο σύµφωνα 

µε την τεχνική των Basmajan και Stecko (1962). Tα ηλεκτρόδια εισέρχονταν στο µυ µε τη 

βοήθεια µικρής βελόνας 21G. Στη συνέχεια η βελόνα αφαιρούνταν, και τα ηλεκτρόδια 

παρέµεναν µέσα στο µυ. Kατά τη διάρκεια του πειράµατος, εάν υπήρχε ανάγκη, τα 

ηλεκτρόδια µετακινούνταν ελαφρά, ώστε να γίνει καταγραφή από άλλες KM.  

 Tαυτόχρονη καταγραφή της δύναµης γινόταν µε έναν ισοµετρικό µορφοµετατροπέα 

δύναµης (FORT1000, WPI), µε συχνότητα συντονισµού 300 Hz (το σήµα της δύναµης έχει 

γενικά ισχύ στη ζώνη 0-30 Hz), ενώ καταγραφή του HMΓ του ΠPM µυ γινόταν µε 

ηλεκτρόδια Ag-AgCl (3M) τοποθετηµένα πάνω στο µυ. Tο υποκείµενο παρακολουθούσε 

διαρκώς σε έναν παλµογράφο τη ζητούµενη και την παραγόµενη από αυτό δύναµη. Σε έναν 

άλλο παλµογράφο προβάλλονταν τόσο το ενδοµυικό σήµα όσο και το επιπολής HMΓ του 

ΠPM µυ. 

B2 Πειραµατική διαδικασία 

 Aρχικά τα υποκείµενα εκτελούσαν τρεις ισχυρές συστολές, προκειµένου να 

καθοριστεί το επίπεδο της µέγιστης εθελούσιας συστολής τους (MEΣ). Tόσο στην περίπτωση 

αυτή όσο και στις υπόλοιπες καταγραφές υπήρχε προσοχή ώστε να µην ασκείται δύναµη σε 

άλλες αρθρώσεις. Στη συνέχεια, και αφού είχε µεσολαβήσει ικανό χρονικό διάστηµα για 

ανάπαυση, τα υποκείµενα εκτελούσαν ισοµετρικές συστολές προοδευτικά αυξανόµενης 

ισχύος. Σκοπός της φάσης αυτής ήταν να διαπιστωθεί αν µπορεί να διακριθεί µια KM και να 
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καθοριστεί ο ουδός στρατολόγησής της. Eπί τη βάσει αυτών, τα υποκείµενα εκτελούσαν στη 

συνέχεια στατικές και µεταβαλλόµενες συστολές, που καταγράφονταν όπως περιγράφεται 

στις παρακάτω παραγράφους. 

B2.1 Στατικές συστολές 

Στην περίπτωση αυτή, το ζητούµενο από τα υποκείµενα που πήραν µέρος στη µελέτη ήταν η 

παραγωγή σταθερής δύναµης στο χρόνο, µε στόχο τη µελέτη του µυικού τρόµου δύναµης. H 

ισχύς των συστολών στις διάφορες καταγραφές κυµαινόταν µεταξύ 2 και 75% της MEΣ. H 

διάρκεια κάθε καταγραφής ήταν 2 min, πράγµα που επέτρεπε την λήψη αρκετών δεδοµένων 

για τη στατιστική σταθερότητα των φασµάτων και ταυτόχρονα εξασφάλιζε σταθερές 

συνθήκες σε όλη τη διάρκεια της καταγραφής. Στην περίπτωση που κατά τη διάρκεια µιας 

καταγραφής η KM έπαυε να είναι διακριτή, η καταγραφή διακοπτόταν και τα ηλεκτρόδια 

µέσα στο µυ µετακινούνταν ελαφρά, προκειµένου να αποµονωθεί άλλη KM. 

B2.2 ∆υναµικές Συστολές 

 Στην περίπτωση αυτή, το ζητούµενο από το υποκείµενο ήταν η παραγωγή 

µεταβαλλόµενων συστολών διαφορετικής συχνότητας και πλάτους κάθε φορά. Στον 

παλµογράφο προβαλλόταν ένα ηµιτονοειδές σήµα (συχνότητα από 0.5 έως 4.5 Hz), που 

παραγόταν από µια γεννήτρια συχνοτήτων, ή ένα τυχαίο µεταβαλλόµενο σήµα (λευκός 

θόρυβος µε εύρος συχνοτήτων µέχρι 4 Hz). Tο τελευταίο παραγόταν από τον H/Y µε τη 

βοήθεια µιας γεννήτριας ψευδοτυχαίων αριθµών. H ακολουθία των αριθµών φιλτραρόταν 

βαθυπερατά έως τα 4 Hz, µε αποτέλεσµα το φάσµα του παραγόµενου σήµατος να είναι 

επίπεδο, µεχρι τη συχνότητα αποκοπής. Mε τη βοήθεια ενός ψηφιακού/αναλογικού 

µετατροπέα (National Instruments), το παραγόµενο σήµα προβαλλόταν στον παλµογράφο. 

Πριν από κάθε καταγραφή, τα υποκείµενα εκτελούσαν από δύο έως πέντε δοκιµαστικές 

προσπάθειες, προκειµένου να εξοικοιωθούν µε την παραγωγή µεταβαλλόµενης δύναµης σε 

διάφορες συχνότητες.  
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B2.3 Iσχαιµική περίδεση 

 Kατά τη διάρκεια ορισµένων ισοµετρικών συστολών χαµηλής ισχύος (ως 25% MEΣ, 

είτε στατικών είτε µεταβαλλόµενων), εφαρµoζόταν ισχαιµική περίδεση µε τη βοήθεια ενός 

πιεσοµέτρου (200 mmHg, συνολικός χρόνος εφαρµογής της τάξης των 12 min).  

 Mε την ισχαιµική περίδεση επηρεάζονται διαφορετικά οι νευρικές ίνες, ανάλογα µε 

τη διάµετρό τους. Έτσι αρχικά υπάρχει διαταραχή της αγωγής µέσω των µεγάλων εµµύελων 

αισθητικών ινών (Iα) (βλ. π.χ. Cresswell and Löscher 2000; Fellows et al. 1993; Jaeger et al. 

1982), η οποία εξελίσσεται σε πλήρη διακοπή µετά την πάροδο 10 min (Schnitzler et al. 

1997), και στη συνέχεια επηρεάζονται οι αισθητικές ίνες µικροτέρου µεγέθους. Tελευταίοι 

φαίνεται να επηρεάζονται οι κινητικοί νευράξονες (Hayashi et al. 1987).   

 Στη διαδικασία της ισχαιµίας τα υποκείµενα περιέγραφαν κάθε φορά ένα αρχικά 

αίσθηµα επώδυνων δυσαισθησιών στα δάκτυλα του χεριού, το οποίο ακολουθείτο από ένα 

αίσθηµα απώλειας της “αισθητικότητας”, µε ταυτόχρονη διαταραχή της αντίληψης δυαδικού 

ερεθίσµατος, καθώς και αίσθηµα απώλειας του ελέγχου της παραγόµενης δύναµης (βλ 

ανάλογα Jaeger et al. 1982). Στην περίπτωση αυτή το υποκείµενο εξαρτώταν από οπτικά 

ερεθίσµατα, προκειµένου να παραγάγει τη ζητούµενη δύναµη (στατική ή µεταβαλλόµενη). 

Για να διασφαλιστεί η ακεραιότητα της νευροµυικής µεταβίβασης κάτω από συνθήκες 

ισχαιµίας, εξεταζόταν κάθε φορά το HMΓ του ΠPM µυ. Eπιλέγονταν οι καταγραφές εκείνες 

όπου το HMΓ του ΠPM κατά τη διάρκεια της ισχαιµίας ήταν όµοιο µε αυτό της προ-

ισχαιµίας φάσης της καταγραφής. H κάθε καταγραφή στη φάση της ισχαιµίας διαρκούσε 

2min, όπως και όλες οι καταγραφές της µελέτης µας. H περίδεση στη συνέχεια 

αποµακρυνόταν, και στα υποκείµενα δινόταν αρκετός χρόνος προκειµένου να επανέλθουν 

στην προ-ισχαιµίας κατάσταση. Aκολουθούσε τελική καταγραφή 2 ακόµη min, στο ίδιο 

επίπεδο δύναµης.  

B2.4 Aντανακλαστικό Hoffmann (H-reflex) 
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 H τεχνική του H-reflex χρησιµοποιήθηκε προκειµένου να εξεταστεί η µερική ή ολική 

διακοπή του βρόχου ανάδρασης που περιλαµβάνει τις Iα ίνες, στις περιπτώσεις εφαρµογής 

της ισχαιµικής περίδεσης. To αντανακλαστικό Hoffmann θα µπορούσε να πει κανένας ότι 

είναι το ηλεκτρικό ισοδύναµο του µυοτατικού αντανακλαστικού. Παραδοσιακά 

χρησιµοποιείται για την εξέταση του αντανακλαστικού τόξου που περιλαµβάνει τον 

υποκνηµίδιο µυ, τις Iα ίνες και τους κινητικούς νευρώνες που, µέσω του κνηµιαίου νεύρου 

νευρώνουν τον υποκνηµίδιο µυ. Έτσι, ηλεκτρικό ερέθισµα (παλµός) στον ιγνυακό βόθρο 

προκαλεί αφενός εκπόλωση των κινητικών ινών προς τον υποκνηµίδιο µυ, µε αποτέλεσµα 

την παραγωγή κύµατος-M. Aφετέρου, οι Iα ίνες, λόγω του µεγέθους τους, διεγείρονται και 

αυτές, και µε τη σειρά τους προκαλούν εκπόλωση σε όσους α-κινητικούς νευρώνες δεν 

βρίσκονται σε ανερέθιστη περίοδο. Έτσι, µε µια πρόσθετη καθυστέρηση, ακολουθεί δεύτερη 

εκπόλωση των KM, η οποία καταγράφεται ως κύµα-H.  

  Για την περίπτωση του ΠPM, ηλεκτρόδια για τον ερεθισµό του ωλενίου νεύρου 

τοποθετούνταν πάνω στον καρπό στο ύψος του πισοειδούς οστού. Tο χέρι ακινητοποιείτο µε 

τέτοιο τρόπο ώστε η οποιαδήποτε σύσπαση άλλων µυών που νευρώνονται από τον εν τω 

βάθει κλάδο του ωλενίου νεύρου να µην επηρεάζει την καταγραφή της δύναµης που 

παράγεται από τον ΠPM. Eπειδή είναι πολύ δύσκολο να εκλυθεί το H-reflex σε µυς του 

χεριού που βρίσκονταν σε ηρεµία, στα άτοµα διδόταν η οδηγία να ασκούν µικρή ισοµετρική 

δύναµη (περίπου 10 % της MEΣ, βλ. Mazzocchio et al. 1995; Nakajima et al. 1996). Aυτό 

γινόταν προκειµένου αρκετοί κινητικοί νευρώνες να έρθουν κοντά στον ουδό ενεργοποίησής 

τους, οπότε να µπορούν να εκφορτίσουν κατά την άφιξη της εισόδου από τις Iα ίνες.  

 Για τον καθορισµό του µεγέθους των κυµάτων M και H, υπολογιζόταν ο µέσος όρος 

δέκα δοκιµών (Hansen et al. 2002). Eπειδή το µέγεθος του κύµατος-H εξαρτάται από το 

επίπεδο της προηγούµενης ενεργοποίησης του µυ, µόνο οι δοκιµές µε παρόµοιο επίπεδο 

δραστηριότητας στο HMΓ λαµβάνονταν υπόψιν. Eπιπλέον, επειδή το µέγεθος του κύµατος-H 

(αλλά και του κύµατος-M) εξαρτάται και από τη θέση του ηλεκτροδίου ερεθισµού σχετικά µε 

το νεύρο, λαµβάνονταν υπόψιν οι δοκιµές µε παρόµοιο επίπεδο κύµατος-M. Tα πειράµατα 
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έκλυσης του κύµατος-H εγίνονταν πριν, κατα τη διάρκεια, καθώς και µετά την αποµάκρυνση 

της ισχαιµικής περίδεσης.  

B3 Kαταγραφή των σηµάτων 

 Tόσο η δύναµη όσο και τα HMΓ (αγωνιστή, ανταγωνιστή και ενδοµυικό), µετά από 

κατάλληλη ενίσχυση, φιλτράρονταν (δύναµη: DC ως 30 Hz, HMΓ: 10 Hz ως 3 kHz) και 

µεταφέρονταν στον υπολογιστή (Macintosh Quadra 650) µέσω ενός αναλογικού/ψηφιακού 

µετατροπέα (National Instruments) µε ανάλυση 12 bit. H αποθήκευση των δεδοµένων 

γινόταν σε µαγνητοοπτικά µέσα για περαιτέρω ανάλυση. H συχνότητα δειγµατοληψίας των 

ψηφιακών σηµάτων ήταν 5 kHz. H συχνότητα αυτή προτιµήθηκε έναντι των 10 και των 20 

kHz, γιατί αφενός επέτρεπε την ικανοποιητική διάκριση των κινητικών µονάδων και 

αφετέρου ήταν πιο οικονοµική αναφορικά µε την αποθήκευση των δεδοµένων. Για 

παράδειγµα, καταγραφή δύο λεπτών µε συχνότητα δειγµατοληψίας 5 kHz, είχε σαν συνέπεια 

την παραγωγή 6x105 δειγµάτων (data points) ανά κανάλι. Aυτό απαιτούσε αποθηκευτικό 

χώρο περίπου 4.5 MB. H αντίστοιχη καταγραφή στα 10 και 20 kHz, θα απαιτούσε αντίστοιχα 

διπλάσιο ή και τετραπλάσιο αποθηκευτικό χώρο.  

B4 Eπεξεργασία και ανάλυση των δεδοµένων 

 Όλη η επεξεργασία και ανάλυση των δεδοµένων γινόταν µετά το τέλος των 

πειραµάτων (off-line). H επεξεργασία είχε ως κύριο στόχο τη διάκριση µεµονωµένων KM 

από το ενδοµυικό σήµα. Aκολουθούσε η ανάλυση στα πεδία συχνοτήτων και χρόνου του 

σήµατος κάθε KM µαζί µε το σήµα της δύναµης και το HMΓ.  

B4.1 ∆ιάκριση των KM 

 Για τη µεταφορά της πληροφορίας, το κεντρικό νευρικό σύστηµα χρησιµοποιεί όπως 

αναφέρθηκε προηγουµένως τις εκφορτίσεις των επιµέρους νευρώνων. H πληροφορία που 

µεταφέρεται συνεπώς κάθε φορά κωδικοποιείται στη συχνότητα εκφόρτισης του κάθε 
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νευρώνα, δηλαδή στα χρονικά διαστήµατα ανάµεσα στις εκφορτίσεις του νευρώνα. Συνεπώς, 

για τη µελέτη του τρόπου µετάδοσης της πληροφορίας στο νευρικό σύστηµα, δεν ενδιαφέρει 

το σχήµα του δυναµικού ενέργειας των νευρώνων, αλλά η χρονική στιγµή που αυτό 

συµβαίνει. Mε άλλα λόγια, οι νευρωνικές παλµοσειρές µπορούν να περιγραφούν ως 

στοχαστικές σηµειακές διαδικασίες (point processes). 

 Eιδικότερα, για τους κινητικούς νευρώνες και τη δραστηριότητα των KM υπάρχει 

αντιστοιχία 1:1, δηλαδή, κάθε εκφόρτιση του κινητικού νευρώνα προκαλεί την εκπόλωση 

όλων των ινών της KM του. Eποµένως, το άθροισµα των δραστηριοτήτων των επιµέρους 

KM, που καταγράφεται ως ενδοµυικό ή επιπολής HMΓ, µας δίνει την πληροφορία για την 

δραστηριότητα των κινητικών νευρώνων που έχουν ενεργοποιηθεί κατά τη διάρκεια µιας 

συστολής. Tα δυναµικά ενέργειας µιας KM έχουν παρόµοια µορφή, και συγκριτικά µε το 

σπασµό (twitch) της KM, µικρή διάρκεια (περίπου 2 ms).  

 Eίναι γνωστό ότι τα δυναµικά ενέργειας κάθε KM δεν παρουσιάζουν µεταβλητότητα 

ως προς τη µορφή. Έτσι µπορεί ένα συγκεκριµένο σηµείο του δυναµικού, π.χ. η κορυφή του, 

να χρησιµοποιηθεί για την κατασκευή της ακολουθίας των εκφορτίσεων της KM στο χρόνο. 

  Mε βάση τα παραπάνω, για τη µελέτη του τρόπου εκφόρτισης KM έπρεπε από το 

ενδοµυικό σήµα, όπου υπήρχαν δυναµικά από διάφορες KM, να διακριθούν τα δυναµικά 

εκείνα που ανήκαν σε µία KM, και να οριστούν οι χρονικές στιγµές στις οποίες αυτά 

συνέβαιναν. Στην παρούσα µελέτη ο διαχωρισµός των KM γινόταν µε τη βοήθεια ενός 

προγράµµατος που γράφηκε χρησιµοποιώντας το λογισµικό Labview (National Instruments) 

και προσοµοίωνε τη λειτουργία ενός time-amplitude window discriminator. Kάθε φορά που 

το ενδοµυικό σήµα ξεπερνούσε ένα όριο, το οποίο καθοριζόταν από το χρήστη, το 

πρόγραµµα αυτό απέδιδε έναν αριθµό. O αριθµός αυτός αντιστοιχούσε στη χρονική στιγµή 

που συνέβαινε κάποιο δυναµικό ενέργειας KM. Mε αυτόν τον τρόπο προέκυπτε µια 

ακολουθία από τις χρονικές στιγµές επέλευσης δυναµικών ενέργειας.  

 Kάθε τέτοια ακολουθία αποθηκευόταν στον υπολογιστή και εχρησιµοποιείτο για την 

κατασκευή παλµοσειράς (0,1) όπου τα 1 αντιστοιχούσαν στις χρονικές στιγµές έλευσης  
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Eικ.1. ∆ιάκριση KM από το ενδοµυικό HMΓ µε την εφαρµογή ουδού. 

A. Eνδοµυικό HMΓ διάρκειας 2 sec. B. Παλµοσειρά της KM1, που προκύπτει µετά την εφαρµογή του 

ουδού 1 (αραιή διακεκοµµένη γραµµή). Γ. Παλµοσειρά της αρνητικής KM2, που προκύπτει µε την 

εφαρµογή του ουδού 2 (πυκνή διακεκοµµένη γραµµή). Tο βέλος αντιστοιχεί σε επιµόλυνση της KM2 

από την KM1 ή πιθανώς άλλη KM. Tέτοιου είδους σφάλµατα διορθώνονται εκ των υστέρων (βλ. 

Mέθοδοι). H καταγραφή είναι από το υποκείµενο 4. 
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δυναµικών ενέργειας. H χρονική υποδιαίρεση σε αυτό το ψηφιακό σήµα ήταν 0.2 ms, δηλαδή 

αντιστοιχούσε σε συχνότητα δειγµατοληψίας 5 kHz.  

 Για την αποφυγή λαθών στη διάκριση των KM, γινόταν πάντοτε έλεγχος της 

ακρίβειας της διάκρισης µε ένα πρόγραµµα που είχε γραφεί σε περιβάλλον Matlab 

(Mathworks, MI). Tο πρόγραµµα αυτό επέτρεπε στο χρήστη την απόρριψη των δυναµικών 

ενέργειας που είχαν παρεισφρύσει από άλλες KM, καθώς και την προσθήκη των δυναµικών 

εκείνων που ανήκαν στη διακριθείσα KM και είχαν παραλειφθεί κατά λάθος (Eικ. 1). Γενικά, 

ο συνδυασµός των δυο προγραµµάτων έκανε δυνατό το διαχωρισµό µιας και σπανιότερα δύο 

ή τριών ταυτόχρονων KM. Στις περιπτώσεις εκείνες που δεν ήταν δυνατή η διάκριση KM οι 

καταγραφές απορρίπτονταν. 

 Περαιτέρω προκαταρκτική εξέταση περιελάµβανε τον υπολογισµό της µέσης τιµής 

των διαστηµάτων µεταξύ των δυναµικών κάθε KM, του συντελεστή µεταβλητότητάς τους, 

καθώς και του ιστογράµµατος των διαστηµάτων αυτών.  

 Στην περίπτωση που στο ιστόγραµµα των διαστηµάτων εµφανίζονταν πολύ µικρά 

διαστήµατα (µικρότερα των 5 ms), τα δεδοµένα από τη συγκεκριµένη KM απορρίπτονταν, 

γιατί προφανώς υπήρχε επιµόλυνση από τις δραστηριότητες άλλων KM.  

B4.2 Aνάλυση των σηµάτων στο πεδίο των συχνοτήτων 

 Στόχος της φασµατικής ανάλυσης είναι η περιγραφή της κατανοµής της ισχύος ενός 

σήµατος ή µιας στοχαστικής διαδικασίας, στις διάφορες συχνότητες. H φασµατική ανάλυση 

είναι ιδιαίτερα χρήσιµη στη µελέτη ρυθµικών σηµάτων, γιατί επιτρέπει την ανίχνευση και την 

ποσοτικοποίηση ενός ή περισσοτέρων ρυθµών σε ένα σήµα, ιδιαίτερα σε παρουσία θορύβου. 

Aκόµη επιτρέπει τον έλεγχο της ύπαρξης γραµµικής συσχέτισης µεταξύ δύο σηµάτων, µέσω 

της ΣA, συµπεριλαµβανοµένου και του ελέγχου της γραµµικότητας ενός συστήµατος 

(αλληλουχία εισόδου-εξόδου). 

 Tα νευροφυσιολογικά σήµατα, και εποµένως και τα σήµατα της παρούσας µελέτης 

(δύναµη, HMΓ και δραστηριότητες µεµονωµένων KM), είναι τυχαία σήµατα (στοχαστικές 

διαδικασίες). Tα σήµατα αυτά έχουν µετατραπεί µέσω της δειγµατοληψίας σε ψηφιακά.  
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 H φασµατική ανάλυση περιλαµβάνει τον υπολογισµό των ιδιοφασµάτων και των 

ετεροφασµάτων των σηµάτων, µε χρήση του διακριτού µετασχηµατισµού Fourier (DFT). Για 

τον υπολογισµό του DFT χρησιµοποιείται συνήθως ο αλγόριθµος FFT, που εξασφαλίζει 

µεγάλη ακρίβεια και ταχύτητα υπολογισµών. H ταχύτητα είναι σηµαντική στην παρούσα 

µελέτη αφού οι καταγραφές αντιπροσωπεύονται από µεγάλους αριθµούς δειγµάτων.  

 Yπάρχουν ορισµένα προβλήµατα στη φασµατική ανάλυση τα οποία επηρεάζουν την 

ποιότητα των φασµατικών εκτιµήσεων, η λύση των οποίων προϋποθέτει κατάλληλους 

συµβιβασµούς ανάµεσα σε αντικρουόµενες απαιτήσεις. Σε ό,τι αφορά το DFT αυτά 

σχετίζονται µε παραµορφώσεις λόγω δειγµατοληψίας (aliasing), µε διαρροές ισχύος 

(leakage), και µε την πόλωση (bias) των εκτιµήσεων. Eπιπλέον, για τυχαία σήµατα, υπάρχει 

και το πρόβληµα της αστάθειας (variance) των φασµατικών εκτιµήσεων. Tα προβλήµατα 

αυτά και ο τρόπος επίλυσής τους περιγράφονται στις παρακάτω παραγράφους. 

B4.2.1 ∆ειγµατοληψία και παραµορφώσεις (aliasing) 

 Ως γνωστόν, η φασµατική ανάλυση (DFT) σε χρονοσειρές που έχουν προκύψει από 

δειγµατοληψία (διακριτές), γίνεται µε τον ίδιο τρόπο στα τυχαία σήµατα όπως και στα 

ντετερµινιστικά. H ποιότητα των φασµατικών εκτιµήσεων επηρεάζεται από το πόσο καλά ο 

διακριτός µετασχηµατισµός Fourier προσεγγίζει τον συνεχή. Για να γίνει αυτό, πρέπει η 

χρονική απόσταση των δειγµάτων να είναι µικρότερη από 1/2B, όπου B η µέγιστη συχνότητα 

που υπάρχει στο σήµα, δηλαδή η συχνότητα δειγµατοληψίας πρέπει να είναι τουλάχιστον 

διπλάσια από τη µέγιστή συχνότητα του σήµατος (κριτήριο Nyquist). Στην περίπτωση που 

δεν ισχύει αυτό, εµφανίζεται παραµόρφωση στον DFT, γνωστή ως aliasing.  

B4.2.2 Aστάθεια και πόλωση των φασµατικών εκτιµήσεων 

 H πόλωση και η αστάθεια επίσης καθορίζουν σε µεγάλο βαθµό την ποιότητα των 

φασµατικών εκτιµήσεων. 

 H συνάρτηση πυκνότητας ισχύος (power density) στο διάστηµα –T/2 έως T/2 

ορίζεται για ένα ντετερµινιστικό σήµα x(t) ως εξής: 

SxT(ω)=1/T| x(t)e–jωt dt|2        (1) 
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Aποδεικνύεται ότι το ιδιοφάσµα του σήµατος x(t)  δίνεται από τη σχέση  

Sxx(ω) =lim SxT(ω),      (2) 

καθώς το T τείνει στο άπειρο. Mε όµοιο τρόπο ορίζεται και η συνάρτηση ιδιοσυσχέτισης 

Rxx(τ) του x(t). 

 Aς θεωρήσουµε ένα τυχαίο σήµα x(t), µε ιδιοφάσµα Sxx(ω) και ιδιοσυσχέτιση Rxx(τ). 

Tότε, αν Sxx(ω) είναι το ιδιοφάσµα και Rxx(τ) η ιδιοσυσχέτιση, υπολογισµένες όπως 

παραπάνω από µια πραγµατοποίηση (realization) x(t) της τυχαίας διαδικασίας x(t), αυτές οι 

ποσότητες είναι τυχαίες επίσης και αντιπροσωπεύουν τα Sxx(ω) και Rxx(τ), εφόσον: 

E{ Sxx(ω) }= Sxx(ω), var { Sxx(ω) }=0 

E{ Rxx(τ) }= Rxx(τ), var { Rxx(τ) }=0 

Στην περίπτωση αυτή τα Sxx(ω) και Rxx(τ) θεωρούνται µη πολωµένες και σταθερές (unbiased 

and consistent) εκτιµήσεις των πραγµατικών τους τιµών. 

  Στην περίπτωση των διακριτών σηµάτων η σχέση (1) γράφεται ως εξής: 

SNN(ω)= 1/N |ΣxI e-jωt|2      (3) 

όπου N ο αριθµός των δειγµάτων, ή ισοδύναµα (θεώρηµα Parseval) 

SNN(ω) =[Re{X(ω)}]2+[Im{X(ω)}] 2     (4) 

Mπορεί να δειχθεί ότι η πόλωση (bias) του SNN(ω) µειώνεται όσο αυξάνεται το N, και τείνει 

προς το µηδέν καθώς το N τείνει στο άπειρο. H αστάθεια (variance) του SNN(ω) όµως, δεν 

είναι µικρή και µάλιστα δεν µειώνεται µε την αύξηση του χρόνου καταγραφής. 

Xαρακτηριστικά αναφέρεται ότι για την περίπτωση του λευκού θορύβου, η τυπική απόκλιση 

της φασµατικής εκτίµησης είναι ίση µε την ποσότητα που εκτιµάται. Ένας τρόπος για να 

ξεπεραστεί αυτή η δυσκολία, είναι η διαίρεση της χρονοσειράς σε τµήµατα, ο υπολογισµός 

του ιδιοφάσµατος κάθε τµήµατος και στη συνέχεια ο υπολογισµός του µέσου όρου των 

επιµέρους ιδιοφασµάτων. Aυτός ο τρόπος στηρίζεται στην αρχή ότι η µεταβλητότητα του 

µέσου όρου n ανεξάρτητων τυχαίων µεταβλητών είναι σ2/n, όπου σ2 είναι η µεταβλητότητα 

κάθε ξεχωριστής τυχαίας µεταβλητής.  

 Tέλος, αν οι τετραγωνικοί όροι στη σχέση (4) θεωρηθούν ως µεταβλητές χ2, τότε η 

κατανοµή χ2 µπορεί να χρησιµοποιηθεί για τον καθορισµό των ορίων εµπιστοσύνης. O 
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αριθµός των βαθµών ελευθερίας είναι αρχικά 2 και αυξάνεται σε 2n µετά τη διάσπαση του 

σήµατος σε n τµήµατα. 

 Aπό τα παραπάνω είναι προφανές ότι όσο αυξάνεται ο αριθµός των τµηµάτων που 

διαιρείται η αρχική ακολουθία σηµείων, τόσο µειώνεται η αστάθεια των φασµατικών 

εκτιµήσεων. Aπό την άλλη όµως, αυξάνεται η πόλωση (bias) των εκτιµήσεων. H πόλωση 

οφείλεται σε µικρό χρόνο καταγραφής, µε άλλα λόγια στο ότι το δείγµα που έχουµε πάρει δεν 

είναι αντιπροσωπευτικό. Όπως προαναφέρθηκε, η πόλωση µειώνεται µε την αύξηση της 

διάρκειας κάθε τµήµατος και τείνει στο µηδέν όταν ο αριθµός των δειγµάτων N τείνει στο 

άπειρο. Eίναι ευνόητο ότι µε τον τεµαχισµό του σήµατος, πετυχαίνουµε τη µείωση της 

αστάθειας, µε ταυτόχρονη όµως αύξηση της πόλωσης. H αύξηση της πόλωσης αφορά κυρίως 

τις χαµηλές συχνότητες. Για παράδειγµα, αν πάρουµε τµήµατα διάρκειας 1 sec, σε αυτά 

περιέχονται 1 κύκλος στη συχνότητα του 1 Hz και µισός κύκλος στη συχνότητα 0.5 Hz. Eίναι 

πολύ πιθανό εκτιµήσεις από µισό κύκλο 0.5 να µην είναι αντιπροσωπευτικές. Για να είναι 

αντιπροσωπευτικά τα φάσµατα που παίρνουµε, πρέπει να περιέχονται τουλάχιστο 1-2 κύκλοι 

από κάθε συχνότητα. 

B4.2.3 ∆ιαρροές και χρήση παραθύρων (data windows) 

 O χωρισµός των δεδοµένων σε τµήµατα, προκαλεί τη λεγόµενη διαρροή συχνοτήτων 

(leakage) κατά τον DFT. Γενικά, η απότοµη διακοπή του σήµατος στο πεδίο του χρόνου, 

προκαλεί ταλαντώσεις στο πεδίο των συχνοτήτων (φαινόµενο Gibbs). Mε άλλα λόγια, η 

τµηµατοποίηση των δεδοµένων (πολλαπλασιασµός στο πεδίο του χρόνου µε τετραγωνικό 

παλµό), αντιστοιχεί σε συνέλιξη στο πεδίο των συχνοτήτων µε συνάρτηση του είδους sinx/x. 

H συνάρτηση αυτή (sinc) χαρακτηρίζεται από ένα κύριο λοβό (mainlobe) και µια σειρά από 

µικρότερα µέγιστα, που ονοµάζονται πλευρικοί λοβοί (sidelobes). Tο τελικό αποτέλεσµα 

είναι η διαρροή της ισχύος από κάθε συχνότητα στις διπλανές της. Aυτή η διαρροή αποτελεί 

ένα σηµαντικό πρόβληµα στην παρούσα µελέτη ρυθµών και κανονικότητάς τους (regularity), 

αλλά µπορεί να οδηγήσει ακόµη και στην εξαφάνιση συνιστωσών στο φάσµα που  
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Eικ. 2. Παραδείγµατα παραθύρων που χρησιµοποιούνται στη φασµατική ανάλυση. A Tετραγωνικό 

παράθυρο, B Hanning και Γ Aλγεβρικό παράθυρο, για την περίπτωση σήµατος µε 1000 δείγµατα. H 

εφαρµογή τετραγωνικού παραθύρου (ισοδύναµη µε την τµηµατοποίηση των δεδοµένων) οδηγεί, λόγω 

του φαινοµένου Gibbs, στη διαρροή ισχύος στις γειτονικές συχνότητες (leakage). Για την αποφυγή του 

φαινοµένου αυτού στην παρούσα µελέτη χρησιµοποιήθηκαν τα παράθυρα B και Γ, που επιτρέπουν την 

ελάττωση της διαρροής, µε το κόστος µιας µικρής µείωσης της διακριτικής ικανότητας του φάσµατος. 
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γειτονεύουν µε µια ισχυρή συνιστώσα (Spyers-Ashby et al. 1998), παραµορφώνοντας 

εποµένως το φάσµα. 

 Για τον περιορισµό των διαρροών, εφαρµόζονταν στα τµήµατα των δεδοµένων 

παράθυρα, τα οποία δεν είναι ακριβώς τετραγωνικοί παλµοί (Eικ. 2). Tέτοια παράθυρα 

χαρακτηρίζονται από µικρότερο ύψος πλευρικών λοβών στο πεδίο των συχνοτήτων, µε 

αποτέλεσµα τη µείωση των διαρροών στο φάσµα. 

 H χρήση παραθύρων που δεν είναι ακριβώς τετραγωνικοί παλµοί για τον περιορισµό 

των διαρροών δεν είναι άµοιρη προβληµάτων. Έτσι, η χρήση παραθύρων µε µεγαλύτερο 

κεντρικό λοβό έχει ως συνέπεια την αδυναµία διάκρισης κοντινών συνιστωσών στο φάσµα, 

µε άλλα λόγια στην ελάττωση της διακριτικής ικανότητας (resolution) του φάσµατος. Eκτός 

αυτού, ο πολλαπλασιασµός των δεδοµένων µε παράθυρο που δεν είναι ακριβώς τετραγωνικός 

παλµός έχει ως συνέπεια την απώλεια ισχύος στο φάσµα, η οποία όµως µπορεί να 

αντισταθµιστεί.  

B4.2.4 Yπολογισµός των φασµάτων και της συνάρτησης αλληλουχίας 

 Για την αποφυγή του φαινοµένου της παραµόρφωσης αλλά και για τη µείωση του 

αριθµού των δεδοµένων, τόσο στα ψηφιακά (5 kHz) σήµατα δύναµης και HMΓ όσο και 

σαυτά των παλµοσειρών των KM εφαρµοζόταν βαθυπερατό φιλτράρισµα (συχνότητα 

αποκοπής 250 Hz) και νέα δειγµατοληψία στη διπλάσια συχνότητα του φιλτραρίσµατος (500 

Hz). Tο φιλτράρισµα αυτό γινόταν σε περιβάλλον Matlab, µε τη χρήση της συνάρτησης 

decimate. H συνάρτηση αυτή φιλτράρει τα δεδοµένα έτσι ώστε να αποφεύγονται phase shifts 

(anticausal zero phase filtering). Eιδικά για την περίπτωση των παλµοσειρών, το βαθυπερατό 

φιλτράρισµα αντιστοιχεί στη συνέλιξη κάθε παλµοσειράς µε συνάρτηση sinc που έχει 

κατάλληλη διάρκεια κυρίου λοβού (Christakos et al. 1984). 

 Aκολουθούσε η αφαίρεση της µέσης τιµής, ώστε να µειωθεί η σταθερή συνιστώσα 

στη µηδενική συχνότητα (DC component) στο φάσµα των σηµάτων, δηλαδή αυτή που 

αντιστοιχεί στη µέση τιµή του σήµατος, και εποµένως δεν µεταβάλλεται στο χρόνο και δεν 

µεταφέρει πληροφορία. Γινόταν επίσης αφαίρεση και των γραµµικών τάσεων των σηµάτων, 



 37

οι οποίες µπορεί να οφείλονται σε πολύ αργές µεταβολές των οργάνων καταγραφής της 

δύναµης ή του HMΓ (drifts). Tόσο η µέση τιµή όσο και οι γραµµικές τάσεις, συνεισφέρουν 

συνιστώσες σε πολύ χαµηλές συχνότητες, κοντά στη µηδενική, και εξαιτίας του φαινοµένου 

των διαρροών µπορεί να προκαλέσουν παραµορφώσεις σε γειτονικές συχνότητες. H 

αφαίρεση της µέσης τιµης και των γραµµικών τάσεων γινόταν µε τη συνάρτηση detrend. 

Eιδικά για το HMΓ, µετά την αφαίρεση των γραµµικών τάσεων ακολουθούσε ανόρθωση 

(rectification). H ανόρθωση, αν και είναι ένας µη γραµµικός µετασχηµατισµός HMΓ, έχει 

δειχθεί ότι παρέχει µια ακριβή αναπαράσταση της συναπτικής εισόδου προς τη δεξαµενή των 

α-κινητικών νευρώνων, για συχνότητες έως 30 Hz (Hoffer et al. 1987), ενώ το ανορθωµένο 

HMΓ είναι ανάλογο µε τη δύναµη που παράγει ο ΠPM µυς (Bigland and Lippold 1954). 

 Mετά την αφαίρεση των γραµµικών τάσεων και της µέσης τιµής, τα σήµατα 

(διαρκείας 120 sec) διαιρούνταν σε τµήµατα των 2 sec. Για κάθε καταγραφή εποµένως των 2 

min προέκυπταν 60 τµήµατα των 2 sec, µε 1000 δείγµατα το κάθε ένα. Έτσι προέκυπταν 

αντιπροσωπευτικά φάσµατα ως προς την πόλωση για συχνότητες ίσες ή µεγαλύτερες από 0.5 

Hz, ενώ η διακριτική ικανότητα στο φάσµα ήταν 0.5 Hz. Παράλληλα, ο µεγάλος αριθµός 

τµηµάτων (60) εξασφάλιζε επαρκή µείωση της αστάθειας των φασµατικών εκτιµήσεων. Σε 

επόµενο στάδιο, γινόταν εφαρµογή παραθύρων στα τµήµατα των δεδοµένων, η οποία είχε 

στόχο τον περιορισµό των διαρροών. Γενικά δύο κατηγορίες παραθύρων χρησιµοποιήθηκαν, 

τα αλγεβρικά (Durrani and Nightingale 1972) και τα cosine roloff (Hanning), µε tapering 40-

60%. Στην Eικ. 2 απεικονίζονται παραδείγµατα παραθύρων που χρησιµοποιήθηκαν στη 

φασµατική ανάλυση. 

 Στη συνέχεια γινόταν ο υπολογισµός των ιδιοφασµάτων των σηµάτων µε τη χρήση 

του αλγορίθµου FFT, ως ο µέσος όρος των ιδιοφασµάτων από τα επιµέρους τµήµατα.  

 Για τον υπολογισµό του ετεροφάσµατος ζευγών σηµάτων ακολουθήθηκε η ίδια 

διαδικασία που αναλύθηκε προηγουµένως. Aπό κάθε τµήµα δεδοµένων, το ετεροφάσµα 

υπολογίστηκε ως: 

Sxy(ω)= [Re{X(ω)}Re{Y(ω)}+Im{X(ω)} Im{Y(ω)}+j[Re{Y(ω)} Im{X(ω)}- Re{X(ω)} 

        Im{Y(ω)}], 



 38

ενώ το τελικό ετεροφάσµα των δύο σηµάτων υπολογίστηκε ως ο µέσος όρος των επιµέρους 

ετεροφασµάτων  

 Όλοι οι υπολογισµοί γίνονταν σε περιβάλλον Matlab, µε τη χρήση της συνάρτησης 

spectrum. 

 O υπολογισµός της συνάρτησης αλληλουχίας ζευγών σηµάτων γινόταν εύκολα ως το 

τετράγωνο του µέτρου του ετεροφάσµατος των ζευγαριών σηµάτων δια του γινοµένου των 

ιδιοφασµάτων τους. Για τον έλεγχο της σηµαντικότητας των εκτιµήσεων χρησιµοποιήθηκε το 

κριτήριο που περιγράφεται από τους (Rosenberg et al. 1989) και αναλύεται περαιτέρω από 

τους (Wang et al. 2004). Tο στατιστικό όριο σηµαντικότητας υπολογίζεται από τη σχέση  

                                        Z= 1-(1-α)1/(s-1)  

όπου το α αντιστοιχεί στο επιθυµητό επίπεδο εµπιστοσύνης (συνήθως 95% ή 99%) και το s 

είναι ο αριθµός των τµηµάτων κάθε αρχικής σειράς των δεδοµένων. Στην παρούσα µελέτη, 

για 99% επίπεδο εµπιστοσύνης και 60 τµήµατα, το στατιστικό όριο σηµαντικότητας της 

συνάρτησης αλληλουχίας ήταν 0.08. 

B4.3 Aνάλυση στο πεδίο του χρόνου 

 Για τον υπολογισµό των φασικών σχέσεων δυο σηµάτων είναι απαραίτητες οι 

αναλύσεις στο πεδίο του χρόνου (για περισσότερες λεπτοµέρειες βλ. Moore et al. 1970; 

Christakos 1997). O λόγος γι΄ αυτό είναι ότι ο υπολογισµός φασικών σχέσεων µπορεί να γίνει 

από το ετεροφάσµα δύο σηµάτων µόνο στην περίπτωση που η αλληλουχία µεταξύ των 

σηµάτων είναι πολύ µεγάλη, ώστε να ισχύει η γραµµική παραδοχή για σχέσεις εισόδου-

εξόδου.  

 Για αυτό το σκοπό εποµένως χρησιµοποιήθηκε η συνάρτηση ετεροσυσχέτισης 

KM/δύναµης. O υπολογισµός της συνάρτησης ετεροσυσχέτισης ζευγών σηµάτων  προέκυπτε 

από τον αντίστροφο µετασχηµατισµό Fourier των αντίστοιχων ετεροφασµάτων. Eίναι γενικά 

γνωστό ότι, αν και η ετεροσυσχέτιση υπολογίζεται ως ο αντίστροφος µετασχηµατισµός 

Fourier του ετεροφάσµατος, δεν συναντάµε τα προβλήµατα που αναφέρθηκαν παραπάνω και 

έχουν σχέση µε αστάθεια των εκτιµήσεων ή διαρροές. Tο µοναδικό πρόβληµα είναι η ύπαρξη 
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κυκλικής συσχέτισης, και το οποίο λύνεται µε την προσθήκη µηδενικών στις δύο ακολουθίες, 

έτσι ώστε το µέγεθος του κάθε σήµατος να είναι L>=M+N-1, όπου M και N είναι το µέγεθος 

των αρχικών ακολουθιών. Έτσι, στον υπολογισµό της ετεροσυσχέτισης, χρησιµοποιήθηκαν 

οι αρχικές ακολουθίες όπως προκύπτουν µετά το βαθυπερατό φιλτράρισµα και τη 

δειγµατοληψία στην διπλάσια συχνότητα του φιλτραρίσµατος. O υπολογισµός έγινε µε τη 

χρήση της συνάρτησης xcorr (Matlab). H συνάρτηση αυτή επιτρέπει εκτός των 

προαναφερθέντων, την ποσοτικοποίηση της ετεροσυσχέτισης (συντελεστής ετεροσυσχέτισης, 

µε τιµές –1 έως +1). 

 Στην περίπτωση που χρειαζόταν να γίνει µελέτη των φασικών σχέσεων σε 

περισσότερες από µία συχνότητες (συχνότητα διαµόρφωσης και συχνότητα τρόµου), 

εφαρµοζόταν βαθυπερατό ή υψιπερατό φιλτράρισµα του σήµατος της δύναµης, µε συχνότητα 

αποκοπής 4 Hz. Για την πραγµατοποίηση του φιλτραρίσµατος χρησιµοποιούνταν φίλτρα 

finite impulse response. Tέτοια φίλτρα προέκυπταν από τη συνάρτηση fir1 του Matlab, και 

εισήγαγαν κάθε φορά σταθερή καθυστέρηση, η οποία διορθώνονταν εύκολα µε αντίστοιχη 

χρονική µετατόπιση των δεδοµένων, ενώ δεν παραµόρφωναν το σήµα στη ζώνη περατότητας 

(passband).  

B4.4 Aνάλυση του συγχρονισµού στον πληθυσµό ενεργών KM 

 Για την ανίχνευση και µέτρηση του συγχρονισµού των KM χρησιµοποιήθηκε η 

µέθοδος AMΠ και EMΠ σε δείγµατα καταγραµµένων ζευγών KM/δύναµης. O τρόπος 

υπολογισµού των συναρτήσεων αυτών αναφέρθηκε στο προηγούµενο κεφάλαιο. 

 Tα βήµατα αυτής της µεθόδου περιγράφηκαν αναλυτικά στην παρ. A2.3. Eν 

συντοµία, περιλαµβάνουν υπολογισµό των AMΠ και EMΠ για κάθε ζεύγος στο δείγµα, και 

επακόλουθο διαχωρισµό των συσχετισµένων KM, καθώς και εξαγωγή συµπερασµάτων 

σχετικά µε την έκταση του συγχρονισµού των KM, και την κατανοµή των φάσεών τους. 

Πρέπει να τονιστεί ότι ο συγχρονισµός τρόµου αλλά και διαµορφώσεων KM που µελετήθηκε 

εδώ ήταν πάντα εκτεταµένος και µε τις KM σε φάση, πράγµα που έκανε δυνατή και την 

εκτίµηση της έντασης του συγχρονισµού σε όρους ΣA KM/KM από τη ΣA KM/δύναµης. 
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 Όπως αναφέρθηκε και στην B4.2, για τον αριθµό των τµηµάτων που 

χρησιµοποιήθηκαν στη φασµατική ανάλυση (60), το στατιστικό κριτήριο σηµαντικότητας για 

την τιµή της AMΠ είναι 0.08. Eποµένως ΣA KM/δύναµης κάτω από αυτό το όριο 

θεωρήθηκαν µηδενικές, δηλαδή ο συγχρονισµός θεωρήθηκε πρακτικά απών.  

 Yποστήριξη για αυτήν την παραδοχή παρέχεται και από την τετραγωνική σχέση που 

υπάρχει µεταξύ της AMΠ και AMM, σε αυτήν την περίπτωση εκτεταµένου συγχρονισµού 

και συγκεντρωµένων φάσεων KM. Έτσι, οριακά σηµαντική AMΠ (της τάξης του 0.08) 

υποδηλώνει πολύ περιορισµένης ισχύος συσχετίσεις µέσα στον πληθυσµό (εκτιµώµενη τιµή 

AMM 0.0064), οι οποίες φαίνεται µάλλον απίθανο να επηρεάζουν τη συνολική πληθυσµική 

δραστηριότητα (βλ. Aποτελέσµατα).  

B4.5 Παράµετροι του τρόµου 

 O φυσιολογικός µυικός τρόµος παρουσιάζεται σε κάθε µυική συστολή, αλλά τα 

χαρακτηριστικά του µπορούν να παρουσιάζουν µεγάλη µεταβλητότητα από συστολή σε 

συστολή και από άτοµο σε άτοµο. Έχει δε αναφερθεί ότι ο αριθµός των παραγόντων που τα 

επηρεάζουν ανέρχεται στους 30 (Wachs and Boshes 1966).  

 ∆ύο σηµαντικές ιδιότητες του τρόµου είναι το πλάτος του (µέγεθος της ταλάντωσης) 

και η κανονικότητά του (δηλαδή ο βαθµός συγκέντρωσής του γύρω από την κεντρική 

συχνότητά του). Στην παρούσα µελέτη, το πλάτος του τρόµου υπολογιζόταν ως η 

τετραγωνική ρίζα της συνολικής ισχύος µέσα στη φασµατική αιχµή, ή έπαρµα, του τρόµου. 

 Για την ποσοτικοποίηση της κανονικότητας του τρόµου, χρησιµοποιήθηκε ο λόγος q 

του µεγίστου της φασµατικής αιχµής προς τη συνολική ισχύ µέσα στη ζώνη συχνοτήτων του 

τρόµου. Aντίστοιχα, ορίστηκε το δραστικό εύρος συχνοτήτων του τρόµου (effective 

bandwidth-eBW) ως το αντίστροφο του q. 

 Για παράδειγµα, στην περίπτωση ενός πολύ κανονικού σήµατος (σχεδόν 

ηµιτονοειδούς), ο λόγος q είναι κοντά στο 1 και το δραστικό εύρος συχνοτήτων αντιστοιχεί 

σε µία υποδιαίρεση συχνότητας φάσµατος (∆f, bin), που στην περίπτωσή µας είναι 0.5 Hz. 

Aπό το άλλο µέρος, στην ακραία περίπτωση ακανόνιστου σήµατος µε οµοιόµορφη κατανοµή 
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σε ζώνη εύρους n bin, συχνοτήτων, το δραστικό εύρος συχνοτήτων του τρόµου αντιστοιχεί 

σε n∆f. Παρόµοια προσέγγιση έχει χρησιµοποιηθεί από τους Hurtado et al. (2000), σε 

παρκινσονικούς ασθενείς µε τρόµο. 

 Ένα άλλο σηµαντικό χαρακτηριστικό του τρόµου που χρησιµοποιήθηκε στην 

παρούσα µελέτη είναι η κεντρική συχνότητα (δηλαδή η συχνότητα του τρόµου εκατέρωθεν 

της οποίας κατανέµεται το 50% της ισχύος στη ζώνη συχνοτήτων του τρόµου), που συνήθως 

αντιστοιχούσε στο µέγιστο της αιχµής, ή του επάρµατος, του φάσµατος του τρόµου.  

B4.6 Στατιστική ανάλυση 

 Για την εξέταση της δράσης της ισχαιµίας στις παραµέτρους του τρόµου, αλλά και 

στις ιδιότητες εκφόρτισης των KM, χρησιµοποιήθηκε το test Friedman για συγκρίσεις µεταξύ 

των τριών φάσεων της ισχαιµίας (πριν, κατά τη διάρκεια και µετά). Aυτή η µη παραµετρική 

µέθοδος προτιµήθηκε έναντι των παραµετρικών, µια και οι τελευταίες προϋποθέτουν την 

ύπαρξη κανονικών κατανοµών των διαφόρων µεταβλητών, κάτι το οποίο δεν ισχύει για την 

περίπτωση της ΣA. Το επίπεδο σηµαντικότητας ορίστηκε για τιµές p<0.05.  
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Γ. AΠOTEΛEΣMATA 

Γ1 Στατικές συστολές 

 H δραστηριότητα 299 KM καταγράφηκε κατά τη διάρκεια 240 στατικών (σταθερή 

δύναµη) ισοµετρικών συστολών (2-74% MEΣ) σε 19 υποκείµενα. Στις περισσότερες 

συστολές ήταν δυνατή η διάκριση µίας µόνο KM, σπανιότερα όµως διακρίθηκαν δύο ή τρεις 

ταυτόχρονες KM. Όλες οι KM εκφόρτιζαν ρυθµικά, µε συχνότητες στη ζώνη έως 20 Hz, 

όπως εξάλλου υποδεικνυόταν από ένα στενό ιστόγραµµα κατανοµής διαστηµάτων µεταξύ 

παλµών και από τη µορφολογία των ιδιοφασµάτων των µονάδων (συνιστώσες στη βασική 

συχνότητα των KM και σε αρµονικές της). Tέτοια παραδείγµατα παρουσιάζονται στις εικ. 3 

έως 9, όπου απεικονίζονται τα ιστογράµµατα και τα ιδιοφάσµατα δραστηριοτήτων KM που 

είναι δραστηριοποιηµένες σε στατικές συστολές διαφόρων επιπέδων. Aξιοσηµείωτο είναι ότι 

ακόµα και για υψηλά επίπεδα συστολών, δεν ανευρέθησαν KM που να εκφορτίζουν µε 

συχνότητα µεγαλύτερη από 20 Hz. 

 Kατά τη διάρκεια αυτών των συστολών, δυο τύποι τρόµου ήταν αναγνωρίσιµοι. O 

πρώτος ήταν µικρού πλάτους, µε ισχύ κατανεµηµένη σε ένα εύρος συχνοτήτων αρκετών Hz 

(κάπου στη ζώνη 6-13 Hz). O τρόµος αυτός χαρακτηρίστηκε ως ακανόνιστος, και στο πεδίο 

του χρόνου έµοιαζε µε µια ακανόνιστη ταλάντωση. O δεύτερος ήταν τρόµος µεγάλου 

πλάτους, και είχε ισχύ πρακτικά σε µία συχνότητα. Στο πεδίο του χρόνου αντίστοιχα, αυτή η 

µεγάλη ταλάντωση της δύναµης ήταν σχεδόν ηµιτονοειδής, και ο τρόµος χαρακτηρίστηκε ως 

κανονικός. 

 H ύπαρξη και η ισχύς των συσχετίσεων µεταξύ των KM συσχετιζόταν µε το είδος 

του τρόµου κάθε φορά. Έτσι διακρίθηκαν τρεις κατηγορίες συστολών (Πιν. 1): 
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ΠΙΝΑΚΑΣ 1 

Yποκείµενο 
Αα/ Φύλο/ Ηλικία 

Kανονικός τρόµος 

Ισχυρές συσχετίσεις

Aκανόνιστος τρόµος 

         Αδύναµες                      Aπουσία 

       συσχετίσεις                συσχετίσεων 

Σύνολο KM/

συστολών 

1/ A/ 29 - 6KM / 5συστ 1KM / 1συστ 7/ 6 

2/ A/ 31 7KM / 4συστ 10KM / 7συστ - 17/ 11 

3/ A/ 30 8KM / 6συστ 8KM / 8συστ - 16/ 14 

4/ Γ/ 35 3KM / 1συστ 4KM / 3συστ 15KM / 10συστ 22/ 14 

5/ Γ/ 27 - - 3KM / 3συστ 3/ 3 

6/ Α/ 28 - 3KM / 2συστ - 3/ 2 

7/ Γ/ 31 - 10KM / 8συστ 3KM / 3συστ 13/ 11 

8/ Α/ 37 - 2KM / 1συστ 1KM / 1συστ 3/ 2 

9/ Γ/ 25 - 2KM / 2συστ 1KM / 1συστ 3/ 3 

10/ Γ/ 28 - 4KM / 2συστ - 4/ 2 

11/ Γ/ 30  46KM / 37συστ 5KM / 4συστ - 51/ 41 

12/ Α/ 30  1KM / 1συστ 4KM / 3συστ 2KM / 2συστ 7/ 6 

13/ Γ/ 32 - 2KM / 2συστ - 2/ 2 

14/ A/ 40 3KM / 2συστ 19KM / 17συστ 20KM / 19συστ 42/ 38 

15/ Α/ 27 4KM / 3συστ 13KM / 9συστ - 17/ 12 

16/ Γ/ 32 - - 46KM / 39συστ 46/ 39 

17/ Α/ 34 5KM / 4συστ 13KM / 11συστ 4KM / 4συστ 22/ 19 

18/ Γ/ 28 - 1KM / 1συστ - 1/ 1 

19/ Α/ 35 16KM / 11συστ 4KM / 3συστ - 20/ 14 

Σύνολο 93 KM /  69συστ 110KM / 88συστ 96KM / 83συστ 299/ 240 

 

Πιν. 1. Kατάταξη συστολών και KM που καταγράφηκαν από τα διάφορα υποκείµενα κατά τη διάρκεια 

στατικών συστολών. Aπό τον πίνακα φαίνεται ότι όλα σχεδόν τα υποκείµενα µπορούσαν να έχουν 

διαφορετικού είδους τρόµο και διαφορετικό βαθµό συσχετίσεων σε διαφορετικές συστολές τους. 

Γ1.1 Mεγάλος και κανονικός τρόµος µε ισχυρές συσχετίσεις KM 

 Στην περίπτωση αυτή, στο ιδιοφάσµα της δύναµης εµφανιζόταν µια ισχυρή 

συνιστώσα τρόµου µε εύρος 1-2 Hz. H συχνότητα της συνιστώσας αυτής ήταν κάπου στη 

ζώνη 6.5-9 Hz, δηλαδή µέσα στη συνήθη ζώνη συχνοτήτων του φυσιολογικού µυικού 
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τρόµου. Kανονικός τρόµος εµφανίστηκε συνολικά σε 69 συστολές 9 υποκειµένων. Στις 

συστολές αυτές καταγράφηκε η δραστηριότητα 93 KM.  

 Kάτω από συνθήκες κανονικού τρόµου, όλες οι 93 KM που καταγράφηκαν 

εµφάνιζαν στην αλληλουχία τους µε τη δύναµη µία ισχυρή συνιστώσα στη συχνότητα του 

κανονικού τρόµου (τιµές από 0.27-0.90 µε µέση τιµή 0.54 και τυπική απόκλιση 0.13) καθώς 

και µικρότερες συνιστώσες στις αρµονικές της.  

 Στο παράδειγµα της Eικ. 3, η KM εκφορτίζει στη συχνότητα του κανονικού τρόµου 

του υποκειµένου, δηλαδή στα 6.5 Hz. H αλληλουχία KM/δύναµης εµφανίζει ισχυρή 

συνιστώσα στα 6.5 Hz (και σε αρµονικές της). Aυτό σηµαίνει ότι η KM ήταν ισχυρά 

συσχετισµένη µε τη δύναµη στη συχνότητα του τρόµου. Tέτοιες ισχυρές συνιστώσες στη ΣA 

KM/δύναµης υποδηλώνουν την ύπαρξη εκτεταµένων και ισχυρών συσχετίσεων ανάµεσα στις 

ενεργές KM (Mέθοδοι).  

 Σε αυτό το παράδειγµα η KM εκφόρτιζε στη συχνότητα του κανονικού τρόµου και 

εµφάνιζε συσχετίσεις προς άλλες KM στην ίδια συχνότητα. Aξίζει όµως να σηµειωθεί ότι 

παραπάνω από τις µισές (49/93) KM που καταγράφησαν, εκφόρτιζαν µε µεγαλύτερη 

συχνότητα από αυτήν του κανονικού τρόµου. Σε τέτοιες περιπτώσεις, στο ιδιοφάσµα κάθε 

KM υπήρχε µία συνιστώσα στη µέση συχνότητα εκφόρτισής της και µία στη συχνότητα του 

κανονικού τρόµου.  

 Ένα τέτοιο παράδειγµα δίνεται στην Eικ. 4. Όπως προκύπτει από το ιδιοφάσµα της, η 

KM1 εκφόρτιζε στα 11.5 Hz, αλλά είχε και έναν πρόσθετο ρυθµό στα 8 Hz. H συνιστώσα 

αυτή στα 8 Hz ήταν ισχυρά συσχετισµένη µε τον τρόµο, αλλά και µε άλλες ενεργές KM, 

όπως φαίνεται από την ύπαρξη µιας µεγάλης συνιστώσας στην AMΠ KM1/δύναµης σε αυτήν 

την συχνότητα. Πράγµατι, η παράλληλα καταγραµµένη KM2 της Eικ. 4, που εκφόρτιζε στα 8 

Hz ήταν επίσης ισχυρά συσχετισµένη µε τη δύναµη αλλά και µε την KM1 στα 8Hz, όπως 

δείχνει η AMM KM1/KM2.  

 Eξέταση όλων των καταγραφών στο πεδίο του χρόνου έδειξε ότι οι KM παρουσίαζαν 

την τάση να εκφορτίζουν στις στιγµές που η ταλάντωση της δύναµης (δηλαδή ο τρόµος), είχε 

τα ελάχιστά της. Tέτοια παραδείγµατα απεικονίζονται στην Eικ. 3, όπου η µονάδα εκφορτίζει  
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Εικ. 3. Κανονικός τρόµος µε ισχυρό συγχρονισµό ΚΜ σε στατική συστολή (υποκείµενο 11). Αριστερή 

στήλη: Ιδιοφάσµατα (auto-spectra) και αλληλουχία (coherence) ταυτόχρονα καταγεγραµµένης 

δραστηριότητας ΚΜ και δύναµης κατά τη διάρκεια στατικής συστολής επιπέδου 6% ΜΕΣ (MVC). 

∆εξιά στήλη: Καταγραφή (record) ΚΜ/δύναµης, ιστόγραµµα διαστηµάτων (interval histogram) και ΣΕ 

(correlogram) ΚΜ/δύναµης. Στο ιδιοφάσµα της δύναµης εµφανίζεται ισχυρή συνιστώσα στα 6.5 Hz 

(διακεκοµµένη γραµµή), που αντιπροσωπεύει τον κανονικό και µεγάλου-πλάτους τρόµο της συστολής. 

Στο ιδιοφάσµα της ΚΜ, η ισχυρή συνιστώσα στα 6.5 Hz (και αρµονικές) αντιπροσωπεύει τη ρυθµική 

εκφόρτιση της ΚΜ σε αυτήν τη συχνότητα. Η ισχυρή συνιστώσα της ΣΑ ΚΜ/δύναµης στα 6.5 Hz 

είναι ενδεικτική της ύπαρξης ισχυρών και εκτεταµένων συσχετίσεων µεταξύ των ενεργών ΚΜ σε 

αυτήν τη συχνότητα. Η καταγραφή ΚΜ/δύναµης απεικονίζει τον κανονικό τρόµο και την τάση της ΚΜ 

να εκφορτίζει στα ελάχιστά του. Η ΣΕ ΚΜ/δύναµης επιβεβαιώνει τη σχετικά σταθερή σχέση µεταξύ 

των εκφορτίσεων της ΚΜ και των ελαχίστων του τρόµου. 
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Εικ. 4. Κανονικός τρόµος µε ισχυρό συγχρονισµό ΚΜ σε στατική συστολή (υποκείµενο 4). Αριστερή 

στήλη: Ιδιοφάσµατα και αλληλουχία ταυτόχρονα καταγεγραµµένης δραστηριότητας ΚΜ1 και δύναµης 

κατά τη διάρκεια στατικής συστολής επιπέδου 2% ΜΕΣ. Μεσαία στήλη: Καταγραφή ΚΜ1/δύναµης, 

ιστόγραµµα διαστηµάτων ΚΜ1, και ΣΕ ΚΜ1/δύναµης. ∆εξιά στήλη: Ιδιοφάσµα ΚΜ2 που 

καταγράφηκε ταυτόχρονα και ΣΑ ΚΜ1/ΚΜ2. Στο ιδιοφάσµα της δύναµης εµφανίζεται ισχυρή 

συνιστώσα στα 8 Hz (διακεκοµµένη γραµµή), που αντιστοιχεί στον κανονικό, µεγάλου πλάτους τρόµο 

της συστολής. Στο ιδιοφάσµα της ΚΜ1, η ισχυρή συνιστώσα στα 11.5 Hz και η ύπαρξη αιχµής στα 8 

Hz φανερώνουν έναν πολύπλοκο τρόπο εκφόρτισης της ΚΜ1, µε δύο ρυθµούς. Η ισχυρή συνιστώσα 

της ΣΑ ΚΜ1/δύναµης στα 8 Hz είναι ενδεικτική της ύπαρξης ισχυρών και εκτεταµένων συσχετίσεων 

µεταξύ των ενεργών ΚΜ στη συχνότητα του τρόµου. Η καταγραφή της ΚΜ1/δύναµης απεικονίζει τον 

κανονικό τρόµο, και δείχνει µία τάση της ΚΜ1 να εκφορτίζει στα ελάχιστα του τρόµου, η οποία 

επιβεβαιώνεται περαιτέρω µε τη ΣΕ ΚΜ1/δύναµης. Η ΚΜ2 που εκφορτίζει ρυθµικά σε σχέση ένα-

προς-ένα µε τον τρόµο, εµφανίζει παρόµοια συµπεριφορά µε την ΚΜ1 σχετικά µε το συγχρονισµό του 

τρόµου. Η ΣΑ της µε την ΚΜ1 έχει ισχυρή συνιστώσα στα 8 Hz, µε τιµή κοντά στο τετράγωνο της ΣΑ 

ΚΜ/δύναµης. 
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στη συχνότητα του τρόµου, αλλά και στην Eικ. 4, όπου η KM εκφορτίζει µεν στα 11.5 Hz 

αλλά έχει τον πρόσθετο ρυθµό στα 8 Hz.. 

 H τάση αυτή των KM απεικονίζεται σαφέστερα στη ΣE KM/δύναµης. Πράγµατι, 

ανεξάρτητα από τις συχνότητες εκφόρτισης των KM, στις Eικ. 3 και 4 η ΣE KM/δύναµης έχει 

µια ταλάντωση στη συχνότητα του κανονικού τρόµου κάθε υποκειµένου, µε το ελάχιστο 

αυτής της ταλάντωσης στην καθυστέρηση 0. Στο διάγραµµα της ΣE, η καθυστέρηση 0 

αντιστοιχεί στις χρονικές στιγµές των εκφορτίσεων των KM. Eποµένως, κάτω από συνθήκες 

κανονικού τρόµου οι KM ήταν µεταξύ τους σε φάση στη συχνότητα του τρόµου.  

 Όπως αναφέρθηκε στις Mεθόδους, για πληθυσµικό συγχρονισµό που δείχνει 

σύµπτωση φάσεων µονάδων, καθώς και µεγάλη έκταση (υπενθυµίζεται ότι όλες οι KM που 

καταγράφησαν κάτω από αυτήν την συνθήκη είχαν υψηλή τιµή αλληλουχίας προς τη 

δύναµη), η αλληλουχία KM/KM µπορεί να υπολογιστεί ως το τετράγωνο της αλληλουχίας 

KM/δύναµης. Έτσι, στην περίπτωση του κανονικού τρόµου η αλληλουχία KM/KM 

κυµαινόταν µεταξύ 0.08 και 0.81, µε µέση τιµή 0.31 και τυπική απόκλιση 0.15.  

 Aξίζει να σηµειωθεί ότι η τετραγωνική σχέση για την αλληλουχία KM/KM και 

KM/δύναµης επιβεβαιώθηκε σε όλες τις περιπτώσεις που διακρίθηκαν περισσότερες από µία 

KM σε µια καταγραφή. Συνολικά διακρίθηκαν 20 τέτοια ζεύγη και 2 τριάδες. Για τέτοιες 

KM, η ΣA KM/δύναµης είχαν παρόµοιες τιµές, και τα τετράγωνά τους ήταν κοντά στις τιµές 

της ΣA KM/KM. Aξίζει ακόµη να σηµειωθεί ότι η ΣA KM/δύναµης δεν εξαρτώταν από τη 

συχνότητα εκφόρτισης κάθε KM. Mε άλλα λόγια η ισχύς των συσχετίσεων κάθε KM 

µπορούσε να είναι ίδια, είτε η µονάδα εκφόρτιζε στη συχνότητα του τρόµου είτε σε 

µεγαλύτερη συχνότητα. 

 Aπό τα παραπάνω φαίνεται ότι στην περίπτωση του κανονικού τρόµου οι KM 

εµφανίζουν εκτεταµένες, ισχυρές και οµοιόµορφες συσχετίσεις στη συχνότητά του, και είναι 

σε φάση. Σε αυτήν την περίπτωση κάθε κύκλος τρόµου παράγεται από την υπέρθεση σχεδόν 

ταυτόχρονων σπασµών των KM, µε τελικό αποτέλεσµα την παραγωγή µιας µεγάλης 

ταλάντωσης τρόµου. 
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Γ1.2 Mικρός και ακανόνιστος τρόµος 

 Aυτού του είδους ο τρόµος αντιπροσωπεύετο από ένα µικρό και ευρύ έπαρµα στο 

φάσµα της δύναµης, κάπου στη ζώνη µεταξύ 6 και 13 Hz. Tέτοιου είδους τρόµος 

παρατηρήθηκε σε 171 συστολές των 19 υποκειµένων (Πιν. 1), δηλαδή ήταν συχνότερος από 

ότι ο κανονικός τρόµος µε ισχυρές συσχετίσεις KM. 

 Σε περιπτώσεις τέτοιου τρόµου οι συσχετίσεις των KM στη συχνότητά του ήταν 

πρακτικά απούσες ή αδύναµες. Eίναι ενδιαφέρον ότι περισσότερες από τις µισές KM που 

καταγράφηκαν εκφόρτιζαν µέσα στη ζώνη συχνοτήτων του τρόµου και εποµένως 

συνεισέφεραν στην παραγωγή του.  

Γ1.2.1 Mικρός και ακανόνιστος τρόµος σε πρακτική απουσία συσχετίσεων KM 

 Σε ορισµένες συστολές (83/171) µε ακανόνιστο τρόµο, η ΣA KM/δύναµης ήταν 

µηδενική (στατιστικά µη σηµαντική) για όλες τις καταγραµµένες KM (96), 

συµπεριλαµβανοµένων και 9 ζευγών και µίας τριάδας ταυτόχρονα καταγραµµένων KM. ∆ύο 

παραδείγµατα τέτοιων συστολών δίδονται στις Eικ. 5 και 6. 

 Tο παράδειγµα της Eικ. 5 δείχνει µια συστολή του ιδίου υποκειµένου µε την Eικ. 4. 

Όµως, εδώ ο τρόµος αντιπροσωπεύεται από ένα µικρό φασµατικό έπαρµα στη ζώνη 8-12.5 

Hz. Eπίσης η ΣA KM/δύναµης είναι µηδενική και για τις δύο KM που καταγράφηκαν 

παράλληλα, αν και αυτές εκφορτίζουν µέσα στη ζώνη του τρόµου. H τυχαία σχέση της KM1 

µε τον τρόµο φαίνεται επίσης καθαρά στη καταγραφή και στη ΣE KM/δύναµης.  

 H ίδια συµπεριφορά παρατηρείται και στο παράδειγµα της Eικ. 6. Eίναι ενδιαφέρον 

ότι εδώ η ΣA KM/δύναµης έχει µη µηδενικές, αλλά µικρές τιµές, σε χαµηλές συχνότητες (0-4 

Hz), και πάντως εκτός της ζώνης του τρόµου (8-12 Hz).  

 Φαίνεται λοιπόν ότι στις περιπτώσεις ακανόνιστου τρόµου χωρίς συσχετίσεις KM, η 

ταλάντωση του τρόµου προκαλείται από τυχαία ρυθµική οµαδοποίηση (groupping) των 

σπασµών των µεγάλων KM που εκφορτίζουν κοντά στη συχνότητα στρατολόγησής τους 

(Christakos 1982b). 
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Εικ. 5. Ακανόνιστος τρόµος χωρίς συσχετίσεις ΚΜ σε στατική συστολή 7% ΜΕΣ (υποκείµενο 4). Οι 

στήλες όπως στην Εικ. 4. Στο ιδιοφάσµα της δύναµης υπάρχει έπαρµα στα 8-12.5 Hz, που 

αντιπροσωπεύει τον ακανόνιστο τρόµο του υποκειµένου. Στο ιδιοφάσµα της ΚΜ1, η ισχυρή 

συνιστώσα στα 11 Hz (και αρµονικές) αντανακλά τη ρυθµική εκφόρτιση της ΚΜ1 µέσα στη ζώνη 

συχνοτήτων του τρόµου. Η µηδενική ΣΑ ΚΜ1/δύναµης είναι ενδεικτική της απουσίας συσχετίσεων 

ανάµεσα στην ΚΜ1 και τις υπόλοιπες ενεργές ΚΜ. Η καταγραφή της ΚΜ1/δύναµης απεικονίζει την 

τάση της ΚΜ1 να εκφορτίζει µε τυχαίο τρόπο σε σχέση µε τον ακανόνιστο τρόµο. Αυτή η τυχαία 

φασική σχέση της ΚΜ1 µε τον τρόµο επιβεβαιώνεται περαιτέρω από τη µηδενική ΣΕ ΚΜ1/δύναµης. Η 

ΚΜ2 που εκφορτίζει ρυθµικά επίσης µέσα στη ζώνη του τρόµου (11.5 Hz) έχει µηδενική ΣΑ τόσο µε 

την ΚΜ1 όσο και µε τη δύναµη, και εποµένως δείχνει την ίδια συµπεριφορά µε την ΚΜ1 ως προς τις 

συσχετίσεις. 
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Εικ. 6. Ακανόνιστος τρόµος χωρίς συσχετίσεις ΚΜ σε στατική συστολή 19% ΜΕΣ (υποκείµενο 5). Οι 

στήλες όπως στην Εικ. 3. Η ΚΜ εκφορτίζει ρυθµικά στα 12 Hz, δηλαδή µέσα στη ζώνη του τρόµου (8-

12.5 Hz), αλλά η ΣΑ της µε τον τρόµο είναι µηδενική. Αντίθετα, η ΣΑ ΚΜ/δύναµης έχει τιµή 0.20 στο 

1 Hz (βέλος), που αντανακλά την ύπαρξη αδύναµων συσχετίσεων µεταξύ αργών µεταβολών στις 

συχνότητες εκφόρτισης των ενεργών ΚΜ, Η σχεδόν µηδενική ΣΕ ΚΜ/δύναµης επιβεβαιώνει την 

απουσία σταθερής φασικής σχέσης µεταξύ της ΚΜ και του τρόµου. 
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Γ1.2.2 Mικρός και ακανόνιστος τρόµος µε αδύναµες συσχετίσεις KM 

 Στις υπόλοιπες 88/171 συστολές µε ακανόνιστο τρόµο, η ΣA KM/δύναµης είχε µη 

µηδενική αλλά συνήθως µικρή τιµή µέσα στη ζώνη του τρόµου. 

 Ένα τέτοιο παράδειγµα φαίνεται στην Eικ. 7, όπου ο τρόµος υπάρχει στη ζώνη 6-10 

Hz. H KM εµφανίζει συσχέτιση µε τη δύναµη στη ζώνη του τρόµου και συγκεκριµένα γύρω 

από τα 8.5 Hz, αν και η εκφόρτισή της είναι στα 11 Hz. Aξίζει να σηµειωθεί ότι στην 

περίπτωση αυτή η συχνότητα των συσχετίσεων συµπίπτει µε τη συχνότητα του κανονικού 

τρόµου και των αντιστοίχων συσχετίσεων για το συγκεκριµένο υποκείµενο (δεξιά στήλη).  

 Aυτή η σύµπτωση παρατηρήθηκε σε όλα τα υποκείµενα που είχαν δώσει και 

κανονικό τρόµο και ακανόνιστο τρόµο µε συσχετίσεις σε διαφορετικές συστολές τους, και 

οπωσδήποτε η σύµπτωση αυτή υποδηλώνει ένα κοινό µηχανισµό παραγωγής συσχετίσεων 

KM, είτε αυτές είναι ισχυρές είτε είναι αδύναµες.  

 Συνολικά στην περίπτωση του ακανόνιστου τρόµου η τιµή της ΣA KM/δύναµης σε 

περιπτώσεις ακανόνιστου τρόµου µε συσχετίσεις κυµαινόταν από 0.12 έως 0.50 (µέση τιµή 

0.28 και τυπική απόκλιση 0.08), και ήταν εποµένως πολύ χαµηλότερη από αυτήν του 

κανονικού τρόµου.  

 Eξέταση όλων των καταγραφών στο πεδίο του χρόνου έδειξε ότι ο ακανόνιστος 

τρόµος µε συσχετίσεις είχε µεταβαλλόµενη κανονικότητα. Πάντως σε κάθε συστολή, ο 

τρόµος ήταν κατά διαστήµατα πιο κανονικός, και τότε οι εκφορτίσεις των KM συνέβαιναν 

στα ελάχιστα του τρόµου. Aυτή η συµπεριφορά επιβεβαιωνόταν από τη ΣE KM/δύναµης, 

όπου πάλι εµφανιζόταν µια ταλάντωση στη συχνότητα του τρόµου, µε ελάχιστο στη µηδενική 

καθυστέρηση. Mε άλλα λόγια, σε τέτοιες εκφορτίσεις τους οι KM ήταν σε φάση.  

 Mε αυτό το δεδοµένο, η ΣA KM/KM µπορεί πάλι να υπολογιστεί ως το τετράγωνο 

της ΣA KM/δύναµης. Eποµένως, σε αυτήν την περίπτωση ακανόνιστού τρόµου η αλληλουχία 

KM/KM κυµαινόταν µεταξύ 0.01 και 0.25, µε µέση τιµή 0.09 και τυπική απόκλιση 0.05. 
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Εικ. 7. Ακανόνιστος τρόµος µε αδύναµες συσχετίσεις ΚΜ σε στατική συστολή (αριστερή και µεσαία 

στήλη) και σύγκριση µε τον κανονικό τρόµο (δεξιά στήλη) του υποκειµένου 14. Αριστερή στήλη: 

Ιδιοφάσµατα και αλληλουχία ταυτόχρονα καταγεγραµµένης δραστηριότητας ΚΜ και δύναµης κατά τη 

διάρκεια στατικής συστολής επιπέδου 7% ΜΕΣ. Ο τρόµος είναι ακανόνιστος, µε µικρή διακριτή 

συνιστώσα στα 8.5 Hz (διακεκοµµένη γραµµή). Η ΚΜ εµφανίζει αδύναµες συσχετίσεις γύρω από αυτή 

τη συχνότητα µε τη δύναµη, και εποµένως µε άλλες ενεργές ΚΜ. Μεσαία στήλη: Καταγραφή 

ΚΜ/δύναµης, ιστόγραµµα διαστηµάτων ΚΜ και ΣΕ ΚΜ/δύναµης. Η ΚΜ εµφανίζει χαλαρή τάση να 

εκφορτίζει στα ελάχιστα του τρόµου. ∆εξιά στήλη: Αντίστοιχα µε την αριστερή στήλη, στην περίπτωση 

άλλης στατικής συστολής επιπέδου 19% ΜΕΣ. Ο τρόµος τώρα είναι κανονικός, µε συχνότητα πάλι 8.5 

Hz και η ΚΜ εµφανίζει ισχυρή συσχέτιση µε τον τρόµο και άρα και µε τις λοιπές ενεργές ΚΜ στα 8.5 

Hz (διακεκοµµένη γραµµή). 
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Aξίζει να σηµειωθεί ότι σε όλες τις συστολές µε ταυτόχρονες καταγραφές δύο ή 

περισσοτέρων KM (συνολικά 18 ζεύγη και 2 τριάδες), οι ΣA KM/δύναµης είχαν παρόµοιες 

τιµές. Eποµένως και σε αυτήν την περίπτωση, ο συγχρονισµός ήταν οµοιόµορφα 

κατανεµηµένος στον πληθυσµό των KM.  

 Aπό τα παραπάνω προκύπτει ότι ο µηχανισµός του ακανόνιστου τρόµου µε αδύναµες 

συσχετίσεις συνδυάζει (α) την τυχαία ρυθµική οµαδοποίηση σπασµών των µεγάλων KM και 

(β) µία ρυθµική υπέρθεση χαλαρά συνδεδεµένων χρονικά σπασµών από όλες τις KM, σε µία 

κοινή συχνότητα που µπορεί να είναι διαφορετική από τις ενδογενείς συχνότητες 

εκφορτίσεων των KM.  

Γ1.3 Συσχετίσεις σε άλλες συχνότητες σε στατικές συστολές 

 Σε ορισµένες συστολές εµφανιζόταν πρόσθετος συγχρονισµός KM σε χαµηλές 

συχνότητες (0-4 Hz, βλ. π.χ. Eικ. 6) ή σε υψηλές συχνότητες (15-30 Hz). Oι τελευταίες 

παρουσιάζονταν κυρίως στη ΣA KM/HMΓ. Tέτοιος συγχρονισµός ήταν γενικά 

περιορισµένος.  

Γ1.4 Iσχαιµική περίδεση σε στατικές συστολές 

 Για την εξέταση της προέλευσης των συσχετίσεων KM στη συχνότητα του τρόµου 

των στατικών συστολών, χρησιµοποιήθηκε η ισχαιµική περίδεση. H ισχαιµική περίδεση 

φαίνεται ότι δρα κυρίως αναστέλλοντας την ανάδραση από τις µυικές ατράκτους µέσω 

διακοπής της αγωγής στις Iα ίνες (βλ. Mεθόδους). O χειρισµός αυτός εφαρµόστηκε κατά τη 

διάρκεια 23 συστολών σε 16 υποκείµενα. Σε 12 από τις συστολές, ο τρόµος ήταν κανονικός, 

ενώ στις υπόλοιπες ακανόνιστος. Σε όλες τις περιπτώσεις που εξετάστηκαν, η ισχαιµική 

περίδεση είχε ως αποτέλεσµα τη δραστική ελάττωση έως εξαφάνιση των συσχετίσεων στη 

συχνότητα του τρόµου. Έτσι, σε περιπτώσεις κανονικού τρόµου πριν από την ισχαιµία, η 

αρχική τιµή της ΣA KM/δύναµης κυµαινόταν από 0.40-0.74 (µέση τιµή 0.57), και 

ελαττωνόταν σε επίπεδα 0-0.27 (µέση τιµή 0.15) κατά την ισχαιµία. Σε περιπτώσεις 

ακανόνιστου τρόµου µε συσχετίσεις, οι αντίστοιχες τιµές ήταν αρχικά 0.13-0.50 (µέση τιµή 
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0.24) και κατά την ισχαιµία γινόταν 0-0.25 (µέση τιµή 0.06, δηλ κάτω από το στατιστικό όριο 

σηµαντικότητας).  

 Σηµειωτέον ότι, στις περιπτώσεις που ο προ ισχαιµίας τρόµος ήταν κανονικός, η 

ισχαιµική περίδεση είχε ως αποτέλεσµα τη µετατροπή του σε ακανόνιστο. Aπό το άλλο 

µέρος, αφαίρεση της περίδεσης είχε ως αποτέλεσµα, µετά την πάροδο λίγων λεπτών, την 

επαναφορά των συσχετίσεων, και τη µετατροπή του τρόµου από ακανόνιστο σε κανονικό.  

 Πρέπει ακόµα να σηµειωθεί ότι, παρά τη δραστική ελάττωση των συσχετίσεων, σε 

αρκετές περιπτώσεις ισχαιµίας (11/23), παρέµεναν περιορισµένες συσχετίσεις KM και 

δύναµης (ΣA KM/δύναµης της τάξης του 0.10-0.15). Aυτό όµως θα µπορούσε να αποδοθεί 

σε µη πλήρη αναστολή των Iα ινών. 

 Στην Eικ. 8 απεικονίζεται η δράση της ισχαιµίας κατά τη διάρκεια στατικής 

συστολής του υποκειµένου 3 σε επίπεδο 11% MEΣ. Πριν την εφαρµογή της ισχαιµικής 

περίδεσης, η KM που εκφορτίζει στα 10.5 Hz, δείχνει ισχυρή αλληλουχία (0.45) µε τη 

δύναµη στη συχνότητα του κανονικού τρόµου του υποκειµένου (8.5 Hz). Eφαρµογή της 

περίδεσης προκαλεί µία δραστική ελάττωση των συσχετίσεων στα 8.5 Hz (ΣA 0.13) και 

µετατρέπει τον κανονικό τρόµο σε ακανόνιστο. Mετά την αφαίρεση της περίδεσης οι 

συσχετίσεις εµφανίζονται ξανά και ο τρόµος γίνεται πάλι κανονικός.   

 Σε αυτό το παράδειγµα, µετά την αφαίρεση της ισχαιµικής περίδεσης, το µέγεθος και 

η κανονικότητα του τρόµου, καθώς και η ισχύς των συσχετίσεων, είναι µεγαλύτερα σε σχέση 

µε την αρχική φάση της διαδικασίας. Eπιπλέον, στο ιδιοφάσµα της KM υπάρχει διακριτή 

συνιστώσα στα 8.5 Hz. Tο φαινόµενο αυτό παρατηρήθηκε σε ορισµένες συστολές, υπήρχαν 

όµως και άλλες συστολές όπου ο αρχικός τρόµος ήταν κανονικότερος (και οι αντίστοιχες 

συσχετίσεις των KM ισχυρότερες) σε σχέση µε τον τρόµο (και τις συσχετίσεις) µετά το πέρας 

της ισχαιµίας. 

 Παρόµοιες παρατηρήσεις έγιναν και στις περιπτώσεις ακανόνιστου αρχικού τρόµου 

µε αδύναµες συσχετίσεις KM. Όπως φαίνεται στην Eικ. 9 (υποκείµενο 15, 4% MEΣ), η 

εφαρµογή της περίδεσης είχε ως αποτέλεσµα τη δραστική µείωση των συσχετίσεων στα 7 Hz  
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Εικ. 8. ∆ράση της ισχαιµίας στον κανονικό τρόµο και στις συσχετίσεις ΚΜ σε στατική συστολή 

(υποκείµενο 3). Ιδιοφάσµατα και αλληλουχία ΚΜ/δύναµης, αρχικά (αριστερή στήλη), κατά τη διάρκεια 

ισχαιµικής περίδεσης (µεσαία στήλη) και µετά την αφαίρεση της περίδεσης (δεξιά στήλη). Πριν την 

ισχαιµία, οι ισχυρές συνιστώσες στα 8.5 Hz (διακεκοµµένη γραµµή) στο ιδιοφάσµα της δύναµης και 

στη ΣΑ ΚΜ/δύναµης δείχνουν την ύπαρξη ισχυρών συσχετίσεων ΚΜ στη συχνότητα του κανονικού 

τρόµου. Κατά την ισχαιµία η διακριτή συνιστώσα του τρόµου έχει αντικατασταθεί από µικρό έπαρµα 

στη ζώνη 6-11 Hz, ενώ παράλληλα η ΣΑ στα 8.5 Hz δείχνει µεγάλη µείωση των αντίστοιχων 

συσχετίσεων των ΚΜ (διακεκοµµένη γραµµή). Η αφαίρεση της περίδεσης έχει σαν συνέπεια την 

επανεµφάνιση της ισχυρής συνιστώσας του τρόµου και της ισχυρής συνιστώσας στη ΣΑ ΚΜ/δύναµης 

(διακεκοµµένη γραµµή). Σηµειωτέον ότι η συχνότητα εκφόρτισης της ΚΜ ήταν σταθερή καθόλη τη 

διάρκεια της διαδικασίας. 
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Εικ. 9. ∆ράση της ισχαιµίας στον ακανόνιστο τρόµο και στις συσχετίσεις ΚΜ σε στατική συστολή 

(υποκείµενο 15). Όπως και στην Εικ. 8. Η ισχαιµία στην περίπτωση ακανόνιστου τρόµου µε 

συσχετίσεις είχε πάλι ως συνέπεια την δραστική µείωση του τρόµου και του συγχρονισµού του. 

Επίσης, η αποµάκρυνση της ισχαιµίας συνοδεύτηκε από επανεµφάνιση του αρχικού τρόµου και 

συγχρονισµού. 
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του τρόµου, και την ουσιαστική εξαφάνιση της αντίστοιχης συνιστώσας στο φάσµα της 

δύναµης. Aκόλουθα, η αφαίρεση της περίδεσης, είχε ως αποτέλεσµα την επανεµφάνιση των 

συσχετίσεων και της αντίστοιχης φασµατικής συνιστώσας της δύναµης. 

 Στις περιπτώσεις των Eικ. 8 και 9 οι συχνότητες εκφόρτισης των KM, που ήταν 

µεγαλύτερες από τη συχνότητα του τρόµου, παρέµεναν σταθερές και στις τρεις φάσεις της 

διαδικασίας. H ίδια συµπεριφορά παρατηρήθηκε σε όλες τις στατικές συστολές όπου 

εφαρµόστηκε η ισχαιµία, εφόσον η δύναµη που ασκούσε το υποκείµενο κάθε φορά (και το 

HMΓ) παρέµεναν σταθερά.  

 Στον παρακάτω πίνακα (Πιν. 2) συνοψίζονται οι συνθήκες των συστολών πριν, κατά 

τη διάρκεια και µετά την ισχαιµία, καθώς και οι παρατηρήσεις σχετικά µε το συγχρονισµό 

των KM, και το πλάτος, την κανονικότητα (σε όρους δραστικού εύρους συχνοτήτων) και την 

κεντρική συχνότητα του τρόµου. Στον Πιν. 2 το επίπεδο συστολής µετράται σε % MEΣ, η 

συχνότητα εκφόρτισης των KM σε Hz, το πλάτος του τρόµου ως % του επιπέδου συστολής, 

και το δραστικό εύρος και η κεντρική συχνότητα του τρόµου σε Hz. Για κάθε παράµετρο 

αναγράφεται η µέση τιµή (τυπική απόκλιση). Tιµές p<0.05 υποδηλώνουν στατιστικά 

σηµαντικές διαφορές (test Friedman). 

ΠΊΝΑΚΑΣ 2 

Ν= 23 Πριν Iσχαιµία Mετά  p 

Eπίπεδο συστολής 13 (5.9) 12.8 (5.8) 12.9 (6.0) >0.2 

Συχνότητα εκφόρτισης KM 10.5 (2.4) 10.8 (2.5) 10.7 (2.4) >0.95 

ΣA KM/∆ύναµης 0.46 (0.18) 0.12(0.09) 0.44 (0.18) <0.001* 

Πλάτος τρόµου 1.9 (1.07) 0.69 (0.4) 2.12 (0.92) <0.001* 

∆ραστικό εύρος συχνοτήτων  2.89 (1.14) 4.71 (2.03) 2.97 (0.95) <0.001* 

Kεντρική συχνότητα τρόµου 7.5 (1.04) 9.2 (0.92) 7.8 (1.25) <0.001* 

 

Πιν. 2. Συνθήκες ισχαιµίας και επίπτωσή της στο συγχρονισµό των KM και στις ιδιότητες του τρόµου.  

 Aπό τις παρατηρήσεις της ισχαιµίας προκύπτει ότι η ανάδραση των µυικών 

ατράκτων (Iα) συµµετέχει στην παραγωγή τρόµου και συσχετίσεων στις στατικές συστολές. 
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Γ1.5 Aντανακλαστικό Hoffmann 

 Tο αντανακλαστικό Hoffmann χρησιµοποιήθηκε για τον έλεγχο της 

αποτελεσµατικότητας της ισχαιµίας στην αναστολή των Iα ινών. Tα πειράµατα αυτά έγιναν 

σε 4 υποκείµενα.  

 Στον ΠPM µυ των 4 υποκειµένων, το ύψος του κύµατος H κατά την ισχαιµία 

παρουσίασε σηµαντική ελάττωση (σε επίπεδα 20% της αρχικής τιµής µετά από 10 min 

ισχαιµίας), επιβεβαιώνοντας µε αυτόν τον τρόπο την επιλεκτική και ισχυρή ανασταλτική 

δράση της ισχαιµίας στις Iα ίνες.  

Γ2 ∆υναµικές συστολές 

 Oι δραστηριότητες 119 KM καταγράφηκαν κατά τη διάρκεια 106 µεταβαλλόµενων 

µυικών συστολών (ηµιτονοειδώς ή µε τυχαίο τρόπο) γύρω από επίπεδα δύναµης 2-50% MEΣ, 

σε 19 υποκείµενα. Στην περίπτωση τέτοιων συστολών, στο ιδιοφάσµα της δύναµης 

εµφανιζόταν ισχυρή συνιστώσα στη συχνότητα µεταβολής της δύναµης, για τις περιπτώσεις 

των ηµιτονοειδών συστολών (95 συστολές), ή ένα ευρύ έπαρµα µε εύρος µερικών Hz, στην 

περίπτωση των τυχαίων συστολών (11 συστολές).  

Γ2.1 ∆ιαµορφώσεις των δραστηριοτήτων KM στη συχνότητα της µεταβαλλόµενης δύναµης 

 Oι δραστηριότητες όλων των KM που καταγράφηκαν σε συστολές τέτοιου είδους 

ήταν διαµορφωµένες στη συχνότητα (ή συχνότητες) των µεταβολών της δύναµης. Mε άλλα 

λόγια, στο ιδιοφάσµα κάθε KM εµφανιζόταν αιχµή στη συχνότητα µεταβολών της δύναµης 

(συχνότητα διαµόρφωσης), που αντιπροσώπευε αυξοµοιώσεις της στιγµιαίας συχνότητας 

εκφόρτισης της KM. Eπιπλέον, στο ιδιοφάσµα υπήρχε και αιχµή που αντιστοιχούσε στη µέση 

συχνότητα εκφόρτισης της KM (φέρουσα συχνότητα).  

 Ένα τέτοιο παράδειγµα φαίνεται στην Eικ. 10. Στην περίπτωση αυτή η συχνότητα 

διαµόρφωσης της KM είναι 1.5 Hz (αριστερή διακεκοµµένη γραµµή) και η φέρουσα 
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Εικ. 10.  Εκούσια µεταβαλλόµενη συστολή µε επιπρόσθετη γρήγορη ταλάντωση (τρόµος). Αριστερή 

στήλη: Ιδιοφάσµατα και αλληλουχία ταυτόχρονα καταγεγραµµένης ΚΜ και δύναµης κατά τη διάρκεια 

εκούσια µεταβαλλόµενης συστολής επιπέδου 9% ΜΕΣ και συχνότητας 1.5 Hz (υποκείµενο 11). 

Μεσαία στήλη: Καταγραφή δραστηριότητας ΚΜ και δύναµης, πριν (raw force) και µετά από 

βαθυπερατό (low-pass) και υψιπερατό (high-pass) φιλτράρισµα. ∆εξιά στήλη: Αντίστοιχες 

ετεροσυσχετίσεις ΚΜ/δύναµης. Στο ιδιοφάσµα της δύναµης παρουσιάζεται αιχµή στη συχνότητα των 

εκούσιων αργών µεταβολών της δύναµης (αριστερή διακεκοµµένη γραµµή) και πρόσθετη διακριτή 

συνιστώσα στη συχνότητα των 6.5 Hz (συχνότητα του κανονικού τρόµου του υποκειµένου-δεξιά 

διακεκοµµένη γραµµή-βλ. Εικ. 3). Στο ιδιοφάσµα της ΚΜ πέραν των συνιστωσών στα 1.5 Hz 

(συχνότητα διαµόρφωσης) και τα 6.5 Hz (συχνότητα τρόµου), υπάρχει επιπλέον συνιστώσα στα 9 Hz 

(φέρουσα συχνότητα της ΚΜ-βέλος). Στην αλληλουχία ΚΜ/δύναµης, η ύπαρξη µεγάλων αιχµών στα 

1.5 και 6.5 Hz υποδηλώνει την ύπαρξη εκτεταµένων και ισχυρών συσχετίσεων µεταξύ των ΚΜ στις 

συχνότητες διαµόρφωσης και τρόµου. Οι καταγραφές ΚΜ/δύναµης δείχνουν τις παράλληλες αργές 

µεταβολές της δύναµης και της δραστηριότητας της ΚΜ, και ακόµα φανερώνουν µια τάση της ΚΜ να 

εκφορτίζει στα ελάχιστα του τρόµου. Η ετεροσυσχέτιση ΚΜ/δύναµης δείχνει ότι η διαµόρφωση της 

ΚΜ προηγείται χρονικά έναντι των αργών µεταβολών της δύναµης κατά 130 ms, και ακόµη 

επιβεβαιώνει τη σχέση µεταξύ των εκφορτίσεων της ΚΜ και των ελαχίστων του τρόµου. 
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συχνότητα 9 Hz (βέλος). Όµοια, στην Eικ. 11 η συχνότητα διαµόρφωσης της KM είναι 0.5 

Hz, ενώ η φέρουσα συχνότητα είναι 8.5 Hz. 

 Πρέπει να σηµειωθεί ότι η φέρουσα συχνότητα KM κατά τη διάρκεια δυναµικών 

συστολών ήταν ίδια µε τη συχνότητα εκφόρτισης των KM κατά τη διάρκεια στατικών 

συστολών στο ίδιο επίπεδο δύναµης (βλ. επίσης Iyer et al. 1994).  

Γ2.2 Συγχρονισµός KM στη συχνότητα διαµόρφωσης 

 Σε όλες τις περιπτώσεις ηµιτονοειδών συστολών και για όλες τις KM που 

καταγράφηκαν, η ΣA KM/δύναµης εµφάνιζε ισχυρή συνιστώσα στη συχνότητα 

διαµόρφωσης. Στην Eικ. 10, για παράδειγµα, η συνιστώσα αυτή (ύψους 0.77) υπάρχει στη 

συχνότητα 1.5 Hz (αριστερή διακεκοµµένη γραµµή), ενώ στην Eικ. 11 η αντίστοιχη 

συνιστώσα (ύψους 0.65) υπάρχει στη συχνότητα 0.5 Hz. Aυτή η αλληλουχία είναι ενδεικτική 

της ύπαρξης ισχυρών συσχετίσεων µεταξύ των διαµορφώσεων των ενεργών KM. Παρόµοιες 

παρατηρήσεις έγιναν και στις τυχαίως µεταβαλλόµενες συστολές. Στο παράδειγµα της Eικ. 

12, τόσο η δύναµη όσο και η ΣA KM/δύναµης έχουν συνιστώσες στη ζώνη των µεταβολών 

(0 έως 3.5 Hz) µε µέγιστα στα 3.5 Hz. Oι συνιστώσες αυτές της ΣA είναι ενδεικτικές της 

ύπαρξης εκτεταµένων συσχετίσεων µεταξύ της συγκεκριµένης KM και των υπολοίπων 

ενεργών KM κατά τη διάρκεια της τυχαίως µεταβαλλόµενης συστολής.  

 Για το σύνολο των δυναµικών συστολών οι τιµές της ΣA KM/δύναµης στη 

συχνότητα διαµόρφωσης ήταν µεταξύ 0.13 και 0.97, µε µέση τιµή 0.70 και τυπική απόκλιση 

0.17. 

 Περαιτέρω ανάλυση µε τη ΣE KM/δύναµης επέτρεψε την εκτίµηση των φάσεων των 

διαµορφώσεων των KM. Για τον υπολογισµό της ΣE KM/δύναµης το σήµα της δύναµης 

υποβλήθηκε σε βαθυπερατό φιλτράρισµα µε συχνότητα αποκοπής 3 Hz (βλ. Mεθόδους). 

Έτσι, στο παράδειγµα της Eικ. 10, η ΣE KM/δύναµης έχει µία µεγάλη ταλάντωση (1.5 Hz), 

µε µέγιστο για καθυστέρηση 130 ms - δηλαδή η ταλάντωση της δύναµης καθυστερεί ως προς 

τη διαµόρφωση της KM κατά 130 ms. Στα παραδείγµατα των Eικ. 11 και 12 οι αντίστοιχες 

καθυστερήσεις είναι 132 ms και 112 ms. 
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Εικ. 11. Εκούσια µεταβαλλόµενη συστολή µε επιπρόσθετο τρόµο (υποκείµενο 3). Στήλες όπως στην 

Εικ. 10. Στην περίπτωση αυτή η εκούσια µεταβαλλόµενη δύναµη συχνότητας3 0.5 Hz (ιδιοφάσµα 

δύναµης - αριστερή διακεκοµµένη γραµµή) εµφανίζει πρόσθετη γρήγορη ταλάντωση (ένθετο στο 

ιδιοφάσµα δύναµης - δεξιά διακεκοµµένη γραµµή) στη συχνότητα του κανονικού τρόµου του 

υποκειµένου (8.5 Hz - βλ. Εικ. 8). Στο ιδιοφάσµα της ΚΜ παρουσιάζεται αιχµή στα 0.5 Hz (συχνότητα 

διαµόρφωσης) και τα 8.5 Hz (φέρουσα συχνότητα). Οι ισχυρές συνιστώσες στην αλληλουχία 

ΚΜ/δύναµης στα 0.5 Hz και 8.5 Hz αντανακλούν την ύπαρξη εκτεταµένων και ισχυρών συσχετίσεων 

µεταξύ των ΚΜ. Οι καταγραφές και ετεροσυσχετίσεις ΚΜ/δύναµης δείχνουν τη σταθερή φασική 

σχέση των αργών µεταβολών της δραστηριότητας της ΚΜ µε τις αντίστοιχες της δύναµης, και την 

τάση της ΚΜ να εκφορτίζει στα ελάχιστα του τρόµου. Σηµειωτέον ότι η φασική διαφορά µεταξύ της 

διαµόρφωσης της ΚΜ και της δύναµης είναι συγκρίσιµη µε αυτήν της Εικ. 10, γεγονός που αντανακλά 

τις συγκρίσιµες ταχύτητες συστολής (συχνότητα επί µεταβολή δύναµης) στις δύο περιπτώσεις.  
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Εικ. 12. Εκούσια µεταβαλλόµενη συστολή µε επιπρόσθετο τρόµο (υποκείµενο 19). Στήλες όπως στην 

Εικ. 10. Η δύναµη τώρα µεταβάλλεται µε τυχαίο τρόπο, και έχει ισχύ στη ζώνη 0-3.5 Hz. Στο 

ιδιοφάσµα της δύναµης διακρίνεται ευρύ έπαρµα στην παραπάνω ζώνη, µε µέγιστο στα 3.5 Hz 

(αριστερή διακεκοµµένη γραµµή), όπως επίσης και στα 7 Hz (συχνότητα του κανονικού τρόµου του 

υποκειµένου – δεξιά διακεκοµµένη γραµµή). Το ιδιοφάσµα της ΚΜ παρουσιάζει µικρές συνιστώσες 

στα 3.5 Hz (διαµόρφωση) και 7 Hz (τρόµος), ενώ η συνιστώσα στα 10 Hz αντιπροσωπεύει τη φέρουσα 

συχνότητα (βέλος). Η αλληλουχία ΚΜ/δύναµης εµφανίζει συνιστώσες στη ζώνη 0-3.5 Hz (µε µέγιστο 

στα 3.5 Hz), όπως επίσης και στα 7 Hz, που είναι ενδεικτικές εκτεταµένων και ισχυρών συσχετίσεων 

ΚΜ σε αυτές τις συχνότητες. Τόσο οι καταγραφές ΚΜ/δύναµης όσο και οι αντίστοιχες 

ετεροσυσχετίσεις αφενός δείχνουν την ύπαρξη παράλληλων αργών µεταβολών της δύναµης και της 

συχνότητας εκφόρτισης της ΚΜ (µε καθυστέρηση 112 ms), και αφετέρου φανερώνουν την τάση της 

ΚΜ να εκφορτίζει στα ελάχιστα του τρόµου.  
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Εικ. 13. Κατανοµή καθυστερήσεων (φάσεων) ΚΜ/δύναµης σε σχέση µε τη συχνότητα µεταβολής της 

εθελούσιας δύναµης. 

Α. Κατανοµή των φάσεων των ΚΜ για κάθε συχνότητα µεταβολής (από 0.5 Hz έως 3 Hz).  

Β. Μέση φάση ως συνάρτηση της συχνότητας συστολής. Από τη γραφική παράσταση είναι εµφανές 

ότι η φασική καθυστέρηση της δύναµης µειώνεται καθώς αυξάνεται η συχνότητα, και άρα η ταχύτητα, 

της συστολής. 
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 Για το συνολικό δείγµα των 119 KM, και τις διάφορες συχνότητες διαµόρφωσης, η 

καθυστέρηση αυτή ήταν στη ζώνη 72-262 ms. Σηµειωτέον ότι, για κάθε συχνότητα 

διαµόρφωσης, η καθυστέρηση της δύναµης ήταν παρόµοια για τις KM του ιδίου 

υποκειµένου, και επίσης είχε συγκρίσιµες τιµές ανάµεσα στα διάφορα υποκείµενα. Πάντως, 

αυτή η καθυστέρηση µειωνόταν µε την αύξηση της συχνότητας της διαµόρφωσης (µε άλλα 

λόγια µε την αύξηση της ταχύτητας της συστολής). Για παράδειγµα, στην περίπτωση 

διαµορφώσεων στα 0.5 Hz η καθυστέρηση ήταν µεταξύ 114 και 262 ms, µε µέση τιµή 178 

ms, ενώ στην περίπτωση των 3 Hz ήταν µεταξύ 72 και 133 ms, µε µέση τιµή 105 ms. H Eικ. 

13 συνοψίζει αυτές τις παρατηρήσεις. 

 Φαίνεται εποµένως ότι, στην περίπτωση των δυναµικών συστολών, οι καθυστερήσεις 

των διαµορφώσεων των KM αντιπροσωπεύουν ένα µικρό κλάσµα της περιόδου της 

διαµόρφωσης, µε άλλα λόγια οι φάσεις των διαµορφώσεων των KM είναι συγκεντρωµένες. 

Συνεπώς, η ΣA των διαµορφώσεων των επιµέρους KM µπορεί να εκτιµηθεί ως το τετράγωνο 

της ΣA KM/δύναµης. Έτσι προκύπτει ότι οι ΣA KM/KM που προκύπτουν µε αυτόν τον 

τρόπο κυµαίνονται µεταξύ 0.02 και 0.94, µε µέση τιµή 0.53 και τυπική απόκλιση 0.22.  

 Aν και στην περίπτωση των δυναµικών συστολών ήταν πολύ δύσκολη η καταγραφή 

δύο ή περισσότερων KM, τα αποτελέσµατα από 10 ζεύγη και µία τριάδα KM που είχαν 

καταγραφεί ταυτόχρονα έδειξαν παρόµοιες τιµές ΣA KM/δύναµης για τις διαµορφώσεις των 

KM. 

 Συµπερασµατικά, η βάση της παραγωγής µεταβαλλόµενης δύναµης είναι η ύπαρξη 

διαµορφώσεων των KM, που δείχνουν εκτεταµένες, ισχυρές και οµοιόµορφες συσχετίσεις. 

Γ2.3 Tρόµος σε µεταβαλλόµενες ισοµετρικές συστολές  

 Σε δυναµικές συστολές 14 από τα υποκείµενα παρατηρήθηκε µια πρόσθετη γρήγορη 

ταλάντωση, η οποία επικαθόταν στην εκούσια αργή µεταβολή της δύναµης. H ταλάντωση 

αυτή ήταν ακούσια και συνοδευόταν από την ύπαρξη αντίστοιχων ρυθµών στις 

δραστηριότητες των KM, οι οποίοι ήταν συσχετισµένοι. Όπως προέκυψε από τη φασµατική 
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ανάλυση, η συχνότητα αυτής της ταλάντωσης βρισκόταν κάπου στη ζώνη 6-10 Hz, και 

µάλιστα συνέπιπτε µε τη συχνότητα του κανονικού τρόµου, ή ισοδύναµα των συσχετίσεων 

του τρόµου, για κάθε ένα από τα υποκείµενα. 

 Στον παρακάτω πίνακα (Πιν. 3) συνοψίζονται ανά υποκείµενο τα ευρήµατα της 

µελέτης: 

ΠΊΝΑΚΑΣ 3 

Yποκείµενο ∆υναµική/ 

Παρουσία τρόµου και 

συσχετίσεών του  

∆υναµική/  

Απουσία τρόµου και 

συσχετίσεών του   

Αριθµός KM/συστ 

1 3KM / 3συστ 1KM / 1συστ 4/ 4 

2 3KM / 2συστ - 3/ 2 

3 9 KM / 8συστ - 9/ 8 

4 - 3KM / 2συστ 3/ 2 

5 1KM / 1συστ 1KM / 1συστ 2/ 2 

6 2KM / 2συστ - 2/ 2 

7 7KM / 6συστ 3KM / 3συστ 10/ 9 

8 1KM / 1συστ - 1/ 1 

9 3KM / 3συστ - 3/ 3 

10 1KM / 1συστ - 1/ 1 

11 13KM / 13συστ - 13/ 13 

12 2KM / 2συστ 1KM / 1συστ 3/ 3 

13 4KM / 4συστ - 4/ 4 

14 3KM / 3συστ 4KM / 4συστ 7/ 7 

15 10KM / 9συστ - 10/ 9 

16 - 19KM / 16συστ 19/ 16 

17 13KM / 10συστ 5KM / 4συστ 18/ 14 

18 2KM / 1συστ - 2/ 1 

19 5KM / 5συστ - 5/ 5 

Σύνολο 82KM / 74συστ 37KM / 32συστ 119/ 106 

 

Πιν. 3. Kατάταξη συστολών και KM που καταγράφηκαν από τα διάφορα υποκείµενα κατά τη διάρκεια 

εκούσιων µεταβαλλόµενων ισοµετρικών συστολών. H κατάταξη έγινε βάσει της ύπαρξης τρόµου και 

αντίστοιχου συγχρονισµού.  
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Γ2.4 Συσχετίσεις δραστηριοτήτων KM στη συχνότητα του τρόµου 

 Στις περιπτώσεις (74/106) των δυναµικών συστολών που εµφάνιζαν πρόσθετη 

γρήγορη ταλάντωση, όλες οι 82 KM που καταγράφηκαν έδειχναν αλληλουχία µε τη δύναµη, 

και συνεπώς και µε τις υπόλοιπες ενεργές KM, στη συχνότητα της ταλάντωσης. 

Παραδείγµατα παρουσιάζονται στις Eικ. 10-12, όπου υπάρχουν ισχυρές τέτοιες συνιστώσες. 

Σύγκριση των Eικ. 3 και 10 (υποκείµενο 11), καθώς και Eικ. 8 και 11 (υποκείµενο 3) δείχνει 

ότι η συχνότητα της γρήγορης ταλάντωσης και των συσχετίσεων ήταν ίδια µε τη συχνότητα 

του κανονικού τρόµου των υποκειµένων.  

 Για το σύνολο των 82 KM, οι τιµές της ΣA KM/δύναµης στη συχνότητα της 

γρήγορης ταλάντωσης κυµαίνονταν µεταξύ 0.09 και 0.78, µε µέση τιµή 0.33 και τυπική 

απόκλιση 0.16.  

 Eξέταση των καταγραφών µετά από υψιπερατό φιλτράρισµα της δύναµης, έδειξε ότι 

οι KM σε τέτοιες περιπτώσεις παρουσίαζαν πάλι µια ισχυρή τάση να εκφορτίζουν στα 

ελάχιστα της γρήγορης ταλάντωσης της δύναµης. Aυτό επιβεβαιώθηκε από τη ΣE µεταξύ 

KM και υψιπερατά φιλτραρισµένης δύναµης (βλ. π.χ. Eικ. 10). Aξίζει να σηµειωθεί ότι αυτή 

η συµπεριφορά των KM είναι παρόµοια µε εκείνη στις στατικές συστολές. Mε άλλα λόγια, σε 

ό,τι αφορά τη γρήγορη ταλάντωση, οι KM ήταν πάλι σε φάση. Aυτό επέτρεψε την εκτίµηση 

της ΣA KM/KM ως το τετράγωνο της αλληλουχίας KM/δύναµης. Mε αυτόν τον τρόπο, η 

αλληλουχία KM/KM στη συχνότητα της γρήγορης ταλάντωσης της δύναµης βρέθηκε να 

είναι µεταξύ 0.01 και 0.61, µε µέση τιµή 0.15 και τυπική απόκλιση 0.12.  

 Aπό τα παραπάνω προκύπτει ότι στην περίπτωση των δυναµικών µυικών συστολών, 

παρατηρούνται συσχετίσεις KM τόσο στη συχνότητα των εκούσιων αργών µεταβολών της 

δύναµης, όσο και σε εκείνη µιας ακούσιας, πρόσθετης γρήγορης ταλάντωσης. H ταύτιση των 

συχνοτήτων της γρήγορης ταλάντωσης και του κανονικού τρόµου, και η παρόµοια φασική 

σχέση των εκφορτίσεων των KM στις δύο αυτές περιπτώσεις, υποδεικνύουν έναν κοινό 

µηχανισµό για την παραγωγή του κανονικού τρόµου των στατικών συστολών αφενός και της 

γρήγορης ταλάντωσης των δυναµικών συστολών.  
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Γ2.5 Iσχαιµία σε δυναµικές συστολές 

 Για τη διερεύνηση της προέλευσης των συσχετίσεων χρησιµοποιήθηκε και σε αυτήν 

την περίπτωση η ισχαιµική περίδεση. Έτσι, σε 14 συστολές 7 υποκειµένων, οι οποίες 

εµφάνιζαν γρήγορη ταλάντωση στη ζώνη του τρόµου, η ισχαιµική περίδεση είχε ως 

αποτέλεσµα την εξάλειψη αυτής της ταλάντωσης µε ταυτόχρονη ελάττωση, έως εξαφάνιση, 

των αντίστοιχων συσχετίσεων των KM, όπως συνέβαινε και στην περίπτωση των στατικών 

συστολών. Aκολούθως, η αποµάκρυνση της περίδεσης είχε ως συνέπεια την επανεµφάνιση 

της γρήγορης ταλάντωσης καθώς και των αρχικών συσχετίσεων. Πρέπει να σηµειωθεί ότι οι 

συσχετίσεις στην συχνότητα διαµόρφωσης δεν επηρεάζονταν κατά την ισχαιµία, ή έδειχναν 

µικρές, µη συστηµατικές µεταβολές.   

 Παραδείγµατα παρουσιάζονται στις Eικ. 14 και 15, όπου φαίνονται οι συνέπειες τις 

ισχαιµίας τόσο όταν ο αρχικός τρόµος ήταν κανονικός (Eικ. 14) όσο και όταν αυτός ήταν 

ακανόνιστος (Εικ. 15).  

 Στον Πίν. 4 συνοψίζονται οι παρατηρήσεις της ισχαιµίας για τις 14 συστολές των 

υποκειµένων στις τιµές της ΣA KM/δύναµης στη συχνότητα διαµόρφωσης και στη 

συχνότητα του τρόµου. Tιµές p<0.05 υποδηλώνουν στατιστικά σηµαντικές διαφορές (τεστ 

Friedman).  

ΠΊΝΑΚΑΣ 4 

N= 14 Πριν Iσχαιµία Mετά  p 

ΣA KM/δύναµης στη 

συχνότητα διαµόρφωσης 

0.71 

(0.20) 

0.72 

(0.18) 

0.60 

(0.23) 

0.07 

ΣA KM/δύναµης στη 

συχνότητα τρόµου 

0.3 

(0.13) 

0.09 

(0.06) 

0.6 

(0.23) 

<0.001* 

 

Πιν. 4. Eπιπτώσεις της ισχαιµίας στο συγχρονισµό των KM στις δυναµικές συστολές. 

 Oι παρατηρήσεις της ισχαιµίας ενισχύουν περαιτέρω την άποψη ότι ο µηχανισµός 

του τρόµου των στατικών συστολών και της γρήγορης ταλάντωσης των δυναµικών συστολών 

είναι ο ίδιος, όπου η ανάδραση των ατράκτων έχει ένα σηµαντικό ρόλο. Eποµένως, το 
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Eικ. 14. ∆ράση της ισχαιµίας στον κανονικό τρόµο και στις αντίστοιχες συσχετίσεις KM σε εκούσια 

δυναµική συστολή συχνότητας 0.5 Hz (υποκείµενο 3). Ιδιοφάσµατα και αλληλουχία ΚΜ/δύναµης, 

πριν (αριστερή στήλη), κατά (µεσαία στήλη) και µετά την ισχαιµία (δεξιά στήλη). Η  ισχαιµία έχει ως 

συνέπεια  την εξαφάνιση του αρχικού τρόµου στα 8.5 Hz (ένθετο στο ιδιοφάσµα της δύναµης - δεξιά 

διακεκοµµένη γραµµή) καθώς και του αντίστοιχου συγχρονισµού των KM, αλλά αφήνει ανέπαφες τις 

συσχετίσεις στη συχνότητα διαµόρφωσης (αριστερή διακεκοµµένη γραµµή). Αφαίρεση της περίδεσης 

προκαλεί την επανεµφάνιση τόσο του τρόµου όσο και του αντίστοιχου συγχρονισµού ΚΜ. 
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Eικ. 15. ∆ράση της ισχαιµίας στον ακανόνιστο τρόµο και στις αντίστοιχες συσχετίσεις KM σε εκούσια 

δυναµική συστολή συχνότητας 1 Hz (υποκείµενο 15). Όπως και στην Eικ. 14, η ισχαιµία προκαλεί την 

αναστρέψιµη εξαφάνιση του τρόµου (ένθετο στο ιδιοφάσµα της δύναµης) καθώς και των αντίστοιχων 

συσχετίσεων KM, αλλά διατηρεί τις συσχετίσεις στη συχνότητα διαµόρφωσης. 
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γεγονός της κοινής συχνότητας, του κοινού νευρωνικού υπόβαθρου (σε όρους συγχρονισµού 

KM) και του κοινού µηχανισµού παραγωγής επιτρέπουν τον χαρακτηρισµό της γρήγορης 

ταλάντωσης ως τρόµου. 
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∆. ΣYZHTHΣH 

 Aπό τα αποτελέσµατα της παρούσας µελέτης προκύπτει ότι δύο κύριοι τύποι 

εκτεταµένων και ισχυρών συσχετίσεων ανάµεσα στις δραστηριότητες KM µπορούν να 

παρατηρηθούν σε µυικές συστολές. Eπιπλέον οι µηχανισµοί που προκαλούν τις διαφορετικές 

συσχετίσεις µπορούν να είναι ταυτόχρονα ενεργοί κατά τη διάρκεια µιας συστολής. 

 Σε στατικές συστολές, η παρουσία ισχυρών και εκτεταµένων ρυθµικών συσχετίσεων 

µεταξύ των δραστηριοτήτων KM, σε µία κοινή συχνότητα, συνδέεται µε την ύπαρξη µεγάλου 

και κανονικού µυικού τρόµου, ο οποίος έχει συγκεκριµένη συχνότητα για κάθε υποκείµενο. 

Eκτεταµένες αλλά αδύναµες τέτοιες συσχετίσεις παρατηρούνται και σε κάποιες περιπτώσεις 

µικρού και ακανόνιστου τρόµου, και αντανακλώνται πάλι σε µια διακριτή αλλά µικρή 

συνιστώσα µέσα στη ζώνη συχνοτήτων αυτού του τρόµου. Σε όλες τις περιπτώσεις, πάντως, 

οι συσχετίσεις υπάρχουν στη συχνότητα του κανονικού τρόµου κάθε υποκειµένου, 

ανεξάρτητα από το επίπεδο δύναµης και τις ενδογενείς συχνότητες εκφόρτισης των επιµέρους 

KM.  

 Σε εκούσιες δυναµικές συστολές, οι δραστηριότητες όλων των KM είναι 

διαµορφωµένες στη συχνότητα µεταβολής της δύναµης. Oι διαµορφώσεις αυτές είναι ισχυρά 

συσχετισµένες µεταξύ τους (πρακτικά στην ίδια φάση), και προκαλούν µε αυτόν τον τρόπο 

τη µεταβαλλόµενη δύναµη. Eπιπλέον, στις περιπτώσεις εκείνες όπου παρατηρείται πρόσθετη 

γρήγορη ταλάντωση (τρόµος) στη διάρκεια των µεταβαλλόµενων συστολών, οι KM 

εµφανίζουν εκτεταµένες συσχετίσεις και στη συχνότητα του τρόµου. Συνεπώς σε τέτοιες 

συστολές δύο µηχανισµοί παραγωγής συσχετίσεων είναι ταυτόχρονα ενεργοί. 

∆1 Συγχρονισµός KM και µυικός τρόµος σε στατικές συστολές: Yποθέσεις 

 H νευρωνική βάση του φυσιολογικού µυικού τρόµου σταθερών συστολών αποτέλεσε 

αντικείµενο µεγάλου αριθµού µελετών στις τελευταίες δεκαετίες (βλ Elble and Koller 1990; 

Windhorst 1988, και για ανασκόπηση McAuley and Marsden 2000). Όπως αναφέρθηκε στην 
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εισαγωγή, µέχρι στιγµής δύο είναι οι κύριες υποθέσεις για τη γένεση του τρόµου, και 

υπάρχουν πειραµατικά δεδοµένα που υποστηρίζουν ή αντικρούουν κάθε µία από αυτές, µε 

αποτέλεσµα το ερώτηµα να παραµένει ανοιχτό. Aκόµη πιστεύεται ευρέως ότι κάθε µία από 

τις δύο υποθέσεις αποκλείει την άλλη. 

 H πιο απλή από τις δύο υποθέσεις, που προτάθηκε από τους Marshall and Walsh 

(1956), θεωρεί τον τρόµο ως το αποτέλεσµα των ενδογενών ρυθµικών εκφορτίσεων των KM, 

οι οποίες µε αυτόν τον τρόπο συνεισφέρουν ταλαντώσεις στη δύναµη του µυ. H υπόθεση 

αυτή αντικρούστηκε σε διαφορες µελέτες για τους εξής κύριους λόγους (βλ. Elble and Koller 

1990): α) O τρόµος έχει ισχύ στη ζώνη 6 έως 12 Hz, ενώ η πλειονότητα των KM συνήθως 

εκφορτίζουν σε µεγαλύτερες συχνότητες κατά τη διάρκεια στατικών συστολών, β) οι 

συχνότητες εκφόρτισης των KM αυξάνονται µε αύξηση της µυικής δύναµης ενώ η συχνότητα 

του τρόµου παραµένει σταθερή και γ) η κανονικότητα της ταλάντωσης του τρόµου φαίνεται 

να έχει ως βασική προϋπόθεση την ύπαρξη ισχυρού συγχρονισµού των εκφορτίσεων των 

KM, πράγµα που στην πράξη συνήθως δε συµβαίνει.  

 Tην ίδια περίοδο προτάθηκε από τους Halliday and Redfearn (1956) η υπόθεση ότι ο 

τρόµος είναι το αποτέλεσµα ιδιοταλάντωσης µέσα στο βρόχο ανάδρασης των µυικών 

ατράκτων, που προκαλεί ισχυρό συγχρονισµό των KM. H υπόθεση αυτή αντικρούστηκε από 

πειραµατικά δεδοµένα που έδειξαν ότι κάποιος τρόµος παρέµενε µετά από διακοπή των 

προσαγωγών αισθητικών οδών (Marsden et al. 1967) ή κατά τη διάρκεια του tonic vibration 

reflex, που συγχρονίζει τις KM στη συχνότητα µιας εξωτερικά επιβεβληµένης δόνησης 

(Cussons et al. 1979). Eπιπλέον, η (λανθασµένη) παραδοχή ότι η συνολική καθυστέρηση 

γύρω από το αντανακλαστικό τόξο περιλαµβάνει µόνο καθυστερήσεις αγωγής (οι οποίες είναι 

συνολικά της τάξης των 25-30 ms), προέβλεπε συχνότητες τρόµου µεγαλύτερες από 30 Hz, 

κάτι που στην πράξη δεν ισχύει. Eπίσης, προέβλεπε σηµαντικές διαφορές συχνοτήτων 

τρόµου µεταξύ µυών µε διαφορετικές αποστάσεις από το νωτιαίο µυελό ή µυών παιδιών και 

ενηλίκων (Marshall 1959). Tέλος, ο ισχυρός συγχρονισµός των KM λόγω τέτοιας δράσης στο 

αντανακλαστικό τόξο δεν είχε πειραµατικά αποδειχθεί, εν µέρει λόγω των δυσκολιών που 
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παρουσιάζει η µελέτη πληθυσµικού συγχρονισµού µε τη χρήση της ετεροσυσχέτισης ζευγών 

KM (βλ. παρ. A2.1).  

 Mεταγενέστερες µελέτες έδωσαν σηµαντικές αλλά αντιφατικές παρατηρήσεις και 

προτάσεις στο θέµα του τρόµου. Έτσι, οι Allum et al. (1978), τροποποιώντας την υπόθεση 

των Marshall και Walsh, πρότειναν ότι ο τρόµος προκαλείται από τις σχετικά µεγάλες KM, οι 

οποίες έχουν µόλις στρατολογηθεί και εποµένως εκφορτίζουν στη ζώνη συχνοτήτων του 

τρόµου. Aναφορικά µε τις συσχετίσεις KM οι ερευνητές αυτοί πρότειναν ότι ένας ασθενής 

συγχρονισµός (short-term) είναι η βάση του τρόµου (Allum and Hulliger 1982). Πρέπει 

πάντως να σηµειωθεί ότι ο Taylor (1962) προέβλεψε µε τη χρήση ενός ηλεκτρονικού 

µοντέλου λίγων KM ότι τυχαία ρυθµική οµαδοποίηση των εκφορτίσεων των KM µπορεί να 

είναι η βάση των ρυθµικών ριπών που παρουσιάζονται στο HMΓ και προκαλούν τον τρόµο 

δύναµης.  

 Παράλληλες µελέτες που συνδύαζαν πειραµατικές µετρήσεις και προσοµοιώσεις 

στον H/Y βασισµένες σε πραγµατικά δεδοµένα για τις KM του ΠPM έδειξαν ότι, λόγω α) της 

κατανοµής των ιδιοτήτων των KM (ύψος και διάρκεια σπασµών) και β) της στρατολόγησης 

των KM βάσει του µεγέθους τους (Henneman and Mendell 1981), οι ταλαντώσεις δύναµης 

των µεγάλων KM, που µόλις έχουν ενεργοποιηθεί και εκφορτίζουν κοντά στη συχνότητα 

στρατολόγησής τους, κυριαρχούν σε σχέση µε αυτές των µικρών KM, που εκφορτίζουν σε 

υψηλές συχνότητες. Eπιπλέον, µαθηµατική ανάλυση έδειξε µε χρήση της θεωρίας 

στοχαστικών διαδικασιών ότι η υπέρθεση των ταλαντώσεων των µεγάλων KM παράγει ένα 

συνολικό ρυθµό (τρόµο) στη ζώνη των παραπλησίων συχνοτήτων εκφόρτισής τους, ακόµα 

και αν οι KM είναι ασυσχέτιστες (Christakos 1982abc). Mε αυτόν τον τρόπο φάνηκε ότι 

τρόµος αναµένεται σε κάθε συστολή ως αναπόφευκτο προϊόν της δράσης αυτών των KM. 

 Aπό το άλλο µέρος ο Lippold (1970) παρήγαγε µε πλήξη του τεντωµένου δακτύλου 

µία αποσβεννύµενη ταλάντωση στη συχνότητα του τρόµου των υποκειµένων, παρέχοντας µε 

αυτόν τον τρόπο ισχυρές ενδείξεις για την εµπλοκή του βρόχου του µυοτατικού 

αντανακλαστικού στη γένεση του τρόµου.  
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 Περαιτέρω υποστήριξη για την εµπλοκή του βρόχου προήλθε από τα πειράµατα των 

Hagbarth and Young (1979). Σε αυτά οι ερευνητές έδειξαν ρυθµικές ριπές των ατράκτων που 

προηγούνταν των αντίστοιχων ριπών στο HMΓ κατά τη διάρκεια του τρόµου. Eπιπλέον, µε 

κατάλληλους χειρισµούς που προκαλούν αύξηση της ευαισθησίας των ατράκτων (χορήγηση 

ισοπροτενερόλης και χειρισµός Jendrassik) οι ερευνητές µπόρεσαν να αυξήσουν το πλάτος 

του τρόµου (Young and Hagbarth 1980). 

 Λόγω αυτών των αντιφατικών παρατηρήσεων και υποθέσεων, το ζήτηµα της γένεσης 

τρόµου δεν έχει ακόµα λυθεί, και η µία ή η άλλη υπόθεση υιοθετούνται σε σχετικές µελέτες 

για την ερµηνεία των αποτελεσµάτων. 

 Σε ποικιλία πρόσφατων µελετών η υπόθεση των µεγάλων KM χρησιµοποιήθηκε για 

την ερµηνεία παρατηρήσεων τρόµου σε ηλικιωµένα άτοµα, σε άτοµα εκπαιδευµένα σε 

λεπτούς χειρισµούς (πιανίστες) ή σε άσκηση αδρής δύναµης (αρσιβαρίστες), σε συστολές µε 

κόπωση, σε συστολές που απαιτούσαν αυξηµένη προσοχή, σε συγκρίσεις προτιµώµενου και 

µη χεριού κλπ (Galganski et al. 1993; Löscher and Gallasch 1993; Schmied et al. 1994, 2000; 

Semmler et al. 2000ab; Semmler and Nordstrom 1995, 1998). Στις περισσότερες από της 

µελέτες αυτές ο συγχρονισµός των KM µελετήθηκε µε τη ΣE KM/KM (συγχρονισµός µικρής 

διάρκειας) και βρέθηκε περιορισµένος. Eποµένως, σύµφωνα µε τα παρόντα αποτελέσµατα, 

στις παραπάνω µελέτες ο µηχανισµός των µεγάλων KM φαίνεται να είχε όντως κύριο ρόλο 

στην παραγωγή του τρόµου. 

 Στο σηµείο αυτό θα πρέπει να τονιστεί ότι ο συγχρονισµός µικρής διάρκειας (µέτρο 

χρονικής σύµπτωσης των εκφορτίσεων των KM) δεν είναι ένας κατάλληλος δείκτης 

ρυθµικών συσχετίσεων (Christakos et al. 2003). Σε σχετική µελέτη σε ηλικιωµένα 

υποκείµενα, η χρήση ΣA KM/KM, µπόρεσε πράγµατι να δείξει την ύπαρξη κάποιων 

συσχετίσεων KM στη συχνότητα του τρόµου (Semmler et al. 2003), που µε τη σειρά τους 

συµβάλλουν στην αύξηση του τρόµου στους ηλικιωµένους. 

 Άλλες πρόσφατες µελέτες, τόσο πειραµατικές (Cresswell and Löscher 2000) όσο και 

υπολογιστικές (Timmer et al. 1998), υιοθέτησαν την υπόθεση του βρόχου του 

µονοσυναπτικού µυοτατικού αντανακλαστικού για περιπτώσεις τρόµου µεγάλου πλάτους 
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(enhanced). Eπίσης οι Windhorst, et al. (1994) και Matthews (1997) ενέπλεξαν το βρόχο σε 

θεωρήσεις µηχανισµών παραγωγής τρόµου. 

 Oπωσδήποτε, για την παραγωγή του συγχρονισµού των KM του σχετικού µε τον 

τρόµο υπάρχουν και άλλες υποθέσεις. Mια συνολική εικόνα των υποθέσεων για το 

συγχρονισµό του τρόµου παρουσιάζεται στη συνέχεια σε σχέση µε τα παρόντα 

αποτελέσµατα.  

∆2 Προέλευση και µηχανισµός παραγωγής συσχετίσεων στη συχνότητα του τρόµου 

κατά τη διάρκεια στατικών συστολών 

∆2.1 Παλλίνδροµη αναστολή 

 H παλλίνδροµη αναστολή µέσω δράσης των κυττάρων Renshaw έχει προταθεί ως 

ένας µηχανισµός παραγωγής ρυθµικών δυάδων (doublets) εκφορτίσεων KM (Andreassen and 

Rosenfalck 1980). Tέτοιες δυάδες που είναι συγχρονισµένες ανάµεσα στις διάφορες KM 

ανεξάρτητα από τους ρυθµούς εκφόρτισης των τελευταίων αποτελούν τη βάση του τρόµου 

κατά την υπόθεση των Elble and Randall (1976). Aυτοί οι συγγραφείς έδειξαν πρώτοι την 

παρουσία συσχετισµένων συνιστωσών στις δραστηριότητες των KM σε περιπτώσεις τρόµου 

αυξηµένου πλάτους.  

 Όµως έχει δειχθεί τόσο πειραµατικά (Adam et al. 1978) όσο και µε προσοµοίωση 

στον υπολογιστή (Maltenfort et al. 1998) ότι η δράση των κυττάρων Renshaw στην 

πραγµατικότητα προκαλεί ελάττωση του συγχρονισµού των KM. Aκόµη, έχει δειχθεί µε 

πειράµατα έκλυσης διπλού αντανακλαστικού Hoffmann (Katz et al. 1993) αλλά και µε 

πειράµατα φαρµακολογικής (ενδοφλέβια έγχυση l-ακετυλκαρνιτίνης) ενίσχυσης της 

παλλίνδροµης αναστολής (Mattei et al. 2003), ότι στον ΠPM, όπως και στους υπόλοιπους 

αυτόχθονες µυς του χεριού, δεν υπάρχει σύστηµα τέτοιας αναστολής (για µια ανασκόπηση 

της οργάνωσης της παλλίνδροµης αναστολής στους διάφορους µυς του ανθρώπου βλ Illert 

and Kummel 1999; και Windhorst 1996).  
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∆2.2 Pόλος των ατράκτων και των ινών Iα 

 Σύµφωνα µε τις παρατηρήσεις της παρ. Γ1.4, η δραστική µείωση, µέχρι εξαφάνισης, 

των συσχετίσεων στη συχνότητα του τρόµου κατά την ισχαιµία, και την πιθανή διακοπή του 

τόξου του µονοσυναπτικού µυοτατικού αντανακλαστικού (Iα ίνες), συνηγορεί υπέρ της 

εµπλοκής του βρόχου αυτού του αντανακλαστικού στην παραγωγή αυτών των συσχετίσεων.  

 Eπιβεβαίωση της διακοπής του συγκεκριµένου αντανακλαστικού τόξου προκύπτει 

από την δραστική ελάττωση, έως εξαφάνιση, του κύµατος H κατά την ισχαιµία, που 

παρατηρήθηκε τόσο από εµάς όσο και από άλλους συγγραφείς (Cresswell and Löscher 2000; 

Schnitzler et al. 1997; Sinkjaer et al. 2000). Ως γνωστόν, το αντανακλαστικό Hoffmann είναι 

το ανάλογο του µονοσυναπτικού µυοτατικού αντανακλαστικού. Mε άλλα λόγια, η ισχαιµία 

προκαλεί την αναστολή της αγωγής των ερεθισµάτων στις Iα ίνες. 

 Eίναι γνωστό ότι οι µυικές άτρακτοι είναι πολύ ευαίσθητες σε µικρές µεταβολές 

µήκους του µυ, όπως αυτές που συµβαίνουν στον τρόµο. Eποµένως, λόγω των προβολών των 

ινών Iα σε όλους τους KN του οµώνυµου µυ, ο τρόµος αντανακλάται σε συσχετισµένες και 

ταυτόχρονες µεταβολές στα δυναµικά µεµβράνης των KN (Farmer et al.1997; Hagbarth and 

Young 1979; Kakuda 2000; Koehler et al. 1984; Matthews 1981). Mε αυτόν τον τρόπο 

υπάρχει τάση για σχεδόν ταυτόχρονες εκφορτίσεις των KN, οι οποίες µε τη σειρά τους 

προκαλούν κάθε φορά ένα µεγάλο µυικό σπασµό δύναµης (muscle twitch). H παράλληλη 

δράση των ατράκτων στο κατερχόµενο σκέλος αυτού του σπασµού (φάση επιµήκυνσης του 

µυ) προκαλεί µε τη σειρά της µια νέα ταυτόχρονη εκφόρτιση KN και ένα νέο µυικό σπασµό. 

H ακολουθία τέτοιων µυικών σπασµών προκαλεί µέσω συγχωνεύσεων µια ταλάντωση της 

συνολικής δύναµης, δηλαδή έναν τρόµο λόγω της δράσης του βρόχου. 

 Προφανώς η περίοδος αυτού του ρυθµικού συγχρονισµού των KM, και του τρόµου, 

συντίθεται από τις καθυστερήσεις αγωγής (προσαγωγό και απαγωγό σκέλος του 

αντανακλαστικού) αλλά, και κυρίως, από την καθυστέρηση της µυικής συστολής, δηλαδή το 

χρόνο που παρεµβάλεται από την αρχή του µυικού σπασµού µέχρι το σηµείο της 

ταυτόχρονης εκφόρτισης των ατράκτων. Πρέπει να σηµειωθεί ότι η µυική αυτή καθυστέρηση 
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είναι πολύ µεγαλύτερη από τη συνολική καθυστέρηση αγωγής, όπου η πρώτη είναι της τάξης 

πολλών δεκάδων ms (βλ. π.χ. Milner-Brown et al. 1973b; Christakos 1982b) ενώ η δεύτερη 

είναι της τάξης των 25-30 ms (π.χ. Nakajima et al. 1996). Συνολικά πάντως, η συχνότητα 

αυτή της δράσης του βρόχου συµφωνεί µε τις συνήθεις συχνότητες µυικών τρόµων (6-12 

Hz), και εξαρτάται µόνο σε µικρό βαθµό από καθυστερήσεις αγωγής. 

 Πρέπει να σηµειωθεί ότι για KN των οποίων οι συχνότητες εκφόρτισης είναι 

µεγαλύτερες απ’ αυτήν του τρόµου, υπάρχουν και ενδιάµεσες εκφορτίσεις που προκαλούν 

δυάδες παλµών ανά κύκλο τρόµου. Mια ανάλογη συµπεριφορά έχει περιγραφεί στην 

περίπτωση αναπνευστικών δραστηριοτήτων (Huang et al. 1996). 

 Πρόσφατα, οι Lakie et al. (2004) διαπίστωσαν, κατά τη διάρκεια 2-min ισχαιµίας του 

άνω άκρου, µία πτώση του πλάτους του τρόµου χωρίς αλλαγή του HMΓ. Aυτή η πτώση 

συνδυαζόταν µε αύξηση της συγκέντρωσης καλίου στον ενδιάµεσο χώρο. Eπιπλέον φάρµακα 

που επιδρούσαν στη συγκέντρωση καλίου στο διάµεσο χώρο είχαν σαν συνέπεια αντίστοιχες 

µεταβολές του πλάτους του τρόµου. 

 Έπί τη βάσει αυτών, οι Lakie et al. (2004) υποστήριξαν ότι η πτώση του τρόµου 

οφείλεται σε µηχανισµό που επηρεάζει τις συσταλτικές ιδιότητες του µυ και όχι σε 

µηχανισµό νευρικής αρχής (συγχρονισµός KM). Eϊναι όµως δύσκολο να αντιληφθεί κανείς 

πώς η αύξηση του εξωκυττάριου καλίου επηρεάζει επιλεκτικά συχνότητες στη ζώνη του 

τρόµου ενώ αφήνει ανεπηρέαστες άλλες. Eπίσης, αν υπήρχε επίδραση στις µηχανικές 

ιδιότητες του µυ (δηλαδή αλλαγή των σπασµών των KM), θα αναµενόταν, πλέον της 

ελάττωσης του πλάτους του τρόµου, αλλαγή της συχνότητάς του. Aκόµη, στην εργασία των 

Lakie et al. δεν έγινε µέτρηση του συγχρονισµού των KM, που, όπως είδαµε, επηρεάζει 

σηµαντικά το πλάτος του τρόµου. Eποµένως, µέρος της µείωσης του τρόµου µπορεί να 

αποδοθεί σε µερική αναστολή των Iα ινών κατά τα πρώτα λεπτά της ισχαιµίας. Aυτή η 

αναστολή γίνεται πλήρης µετά από 10 min ισχαιµίας (Schnitzler et al. 1997), και συνδυάζεται 

τότε µε δραστική µείωση του τρόµου, όπως φάνηκε στα πειράµατά µας. Συµπερασµατικά, 

φαίνεται ότι ο µηχανισµός του καλίου δρα ως ένας συµπληρωµατικός παράγων, σε επίπεδο 

µυός, αναφορικά µε τον τρόµο. 
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∆2.3 Kεντρικές πηγές συγχρονισµού KM στη συχνότητα του τρόµου 

 Kατά τα τελευταία έτη, έχουν προταθεί πηγές συγχρονισµού KM στη συχνότητα του 

τρόµου, µε εντόπιση σε νευρικά κέντρα πάνω από το νωτιαίο µυελό.  

 Σύµφωνα µε παλαιότερη υπόθεση τέτοιος συγχρονισµός µπορεί να µετέχει στον 

έλεγχο των κινήσεων, και η γεννήτριά του (και συνεπώς το χρονόµετρο ελέγχου των 

κινήσεων) περιλαµβάνει την κάτω ελαία (Llinas and Yarom 1986). Mέρος αυτής της 

υπόθεσης στηρίζεται στην παρατήρηση ότι η χαρµαλίνη (ένα αλκαλοειδές που προάγει τον 

τρόµο), αυξάνει τη ρυθµική δραστηριότητα στην κάτω ελαία (βλ αναφορές στους Stanford 

and Fowler 1998). Tα κύτταρα της κάτω ελαίας έχουν όντως την ιδιότητα του βηµατοδότη 

και εµφανίζουν ταλαντώσεις (4-6Hz) στο δυναµικό µεµβράνης τους, οι οποίες µπορούν να 

συγχρονιστούν µέσω ηλεκτρικών συνάψεων. Πάντως σε αυτήν την υπόθεση δεν υπάρχουν 

δεδοµένα που να συσχετίζουν τη δραστηριότητα της κάτω ελαίας µε καταγραφές µυικών 

τρόµων, και εποµένως η ουσιαστική αξιολόγησή της είναι δύσκολη. Aκόµη, σε αντίλογο 

προς αυτή την υπόθεση, η εργασία των Keating and Tach (1995) σε πιθήκους έδειξε ότι οι 

εκφορτίσεις των αναρριχώµενων ινών δεν εµφανίζουν ρυθµικότητα κατά τη διάρκεια των 

κινήσεων.  

 Πιο πρόσφατα, ο κινητικός φλοιός ή άλλες υποφλοιώδεις δοµές έχουν εµπλακεί στη 

γένεση του συγχρονισµού του τρόµου (επιχειρήµατα παρουσιάζονται στους McAuley et al. 

1997, 2000; Raethjen et al. 2000; Vaillancourt and Newell 2000). ∆εδοµένα που στηρίζουν 

αυτήν την υπόθεση προέρχονται από µελέτες που χρησιµοποιούν την τεχνική ανάλυσης 

αλληλουχίας µεταξύ HMΓ και HEΓ (ή MEΓ). Σε µερικές από αυτές έχει όντως διαπιστωθεί η 

ύπαρξη γενικά χαµηλής αλληλουχίας µεταξύ HMΓ µυών του χεριού και του HEΓ (ή MEΓ) 

της ετερόπλευρης κινητικής περιοχής στο φλοιό (βλ. Marsden et al. 2001; Raethjen et al. 

2002; Salenius et al. 1997) στις συχνότητες του φυσιολογικού τρόµου (6-12 Hz). Aντίθετα, 

σε άλλες µελέτες δεν έχει βρεθεί τέτοια αλληλουχία µεταξύ HMΓ και HEΓ στη ζώνη του 

φυσιολογικού τρόµου (βλ. Baker and Baker 2003; Conway et al. 1995; Halliday et al. 1998; 

Hansen et al. 2002; Mima and Hallett 1999; Mima et al. 2001) και ακόµη µια πολύ πρόσφατη 
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µελέτη σε φυσιολογικούς µάρτυρες και σε ασθενείς µε σύνδροµο Kallmann και οµόπλευρη 

προβολή της πυραµιδικής οδού (Farmer et al. 2004). Σε αυτό το σηµείο πρέπει να αναφερθεί 

ότι δεν έχουν βρεθεί ταλαντώσεις των local field potentials στη ζώνη συχνοτήτων του τρόµου 

σε πιθήκους που εκτελούσαν κινήσεις προσέγγισης και σύλληψης (Donoghue et al. 1998).  

 Πρέπει να τονιστεί εδώ, όλες οι προαναφερθείσες µελέτες χρησιµοποίησαν την 

αλληλουχία µεταξύ δραστηριοτήτων πληθυσµών, η οποία, όπως έχει περιγραφεί στην 

Eισαγωγή, και σχολιάζεται παρακάτω, αναµένεται να δώσει υπερεκτιµηµένη εικόνα του 

συγχρονισµού του τρόµου, µε µεγάλες τιµές ακόµα και αν ο συγχρονισµός είναι πολύ 

περιορισµένος. Eξάλλου, είναι δύσκολο να δεχθεί κανείς ότι ο συχνά ισχυρός και 

εκτεταµένος συγχρονισµός µεταξύ των KM στην περίπτωση του τρόµου προκαλείται από µία 

πηγή µε πολύ χαµηλή (αν και υπερεκτιµηµένη) αλληλουχία προς τον πληθυσµό των KM. 

 Tα παρόντα δεδοµένα (παρατηρήσεις της ισχαιµίας σε στατικές αλλά και δυναµικές 

συστολές) συνηγορούν υπέρ ενός περιφερικού αιτίου παραγωγής συσχετίσεων KM στη 

συχνότητα του τρόµου µέσω του µονοσυναπτικού µυοτατικού αντανακλαστικού. Πάντως δεν 

µπορεί να αποκλειστεί η πιθανότητα της ύπαρξης κεντρικής γεννήτριας τρόµου, όπου 

σηµαντικό στοιχείο της θα πρέπει να είναι το µυικό, µια και υπάρχουν διαφορετικές 

συχνότητες τρόµου για κάθε µυ. Aκόµη, σε πειράµατα ψύξεως του άκρου (Lippold 1970) ή 

κόπωσης (Gottlieb and Lippold 1983), όπου παρατηρείται αλλαγή των χαρακτηριστικών της 

µυικής συστολής (Inbar et al. 1981), παρατηρούνται επίσης αντίστοιχες αλλαγές στη 

συχνότητα του τρόµου. Mε άλλα λόγια, µπορεί η κεντρική γεννήτρια ρυθµού που εκφράζεται 

ως τρόµος στην περιφέρεια να στέλνει ένα κοινό σήµα προς τις επιµέρους µυικές οµάδες, οι 

οποίες όµως το φιλτράρουν και το διαµορφώνουν τελικά µέσω κυκλωµάτων 

αντανακλαστικών τόξων.  

 Aπό το άλλο µέρος, η παρατηρηθείσα αλληλουχία HMΓ/HEΓ σε ορισµένες µελέτες 

θα µπορούσε απλά να αντανακλά την προβολή τρόµου προς το φλοιό µέσω των µυικών 

ατράκτων. Tέτοιοι ρυθµοί στο φλοιό θα µπορούσαν να έχουν και ένα σηµαντικό ρόλο στον 

κινητικό συντονισµό (motor coordination) και την αισθητικοκινητική ολοκλήρωση (McAuley 

and Marsden 2000). 
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∆2.4 Συµπεράσµατα για τον τρόµο και το συγχρονισµό του 

 Συνδυασµός των παρατηρήσεων της παρούσας µελέτης, συµπεριλαµβανοµένων και 

αυτών της ισχαιµίας, δείχνει ότι υπάρχουν δυο διαφορετικοί µηχανισµοί παραγωγής µυικού 

τρόµου, οι οποίοι δρουν παράλληλα σε κάθε συστολή, και έχουν σχετικό βάρος που ποικίλει 

από συστολή σε συστολή. 

 O πρώτος µηχανισµός, που είναι πάντα παρών, έχει ως βάση την ενδογενή ρυθµική 

δράση των µεγάλων KM, και προκαλεί χαµηλού-πλάτους ακανόνιστο τρόµο. Aυτές οι KM 

εκφορτίζουν κοντά στη συχνότητα στρατολόγησής τους, και συνεισφέρουν ταλαντώσεις που 

κυριαρχούν σε σχέση µε αυτές των µικρών KM. Iσοδύναµα, στο πεδίο των συχνοτήτων το 

ιδιοφάσµα του τρόµου σε αυτήν την περίπτωση προκύπτει από την υπέρθεση των 

ιδιοφασµάτων των µεγάλων KM.  

 O δεύτερος µηχανισµός προκαλεί µια πρόσθετη συνιστώσα τρόµου λόγω 

συγχρονισµού όλων των KM σε µια κοινή συχνότητα, ανεξάρτητα από τις επιµέρους 

συχνότητες εκφόρτισής τους. Iσοδύναµα, στο πεδίο των συχνοτήτων, στο ιδιοφάσµα του 

τρόµου των µεγάλων KM προστίθενται συνιστώσες από τα ετεροφάσµατα όλων των KM 

στην κοινή συχνότητα του συγχρονισµού τους. O συγχρονισµός αυτός των KM, σύµφωνα µε 

τις παρατηρήσεις µας στην ισχαιµία, πιθανώς προκαλείται από δράση µέσα στο βρόχο του 

µονοσυναπτικού µυοτατικού αντανακλαστικού. O βαθµός συµµετοχής αυτού του δεύτερου 

µηχανισµού εξαρτάται όπως φαίνεται από τα πειράµατα της ισχαιµίας, από τη δύναµη των 

επιπτώσεων των ατράκτων στους KN. Aυτή αντανακλάται στο βαθµό συγχρονισµού των 

KM, που µε τη σειρά του καθορίζει τις ιδιότητες του τρόµου.  

 Έτσι ο τρόµος µπορεί να είναι µικρός και ακανόνιστος σε περιπτώσεις απουσίας ή 

αδύναµου συγχρονισµού, αλλά και µεγάλος και κανονικός σε περιπτώσεις µέτριου ή ισχυρού 

συγχρονισµού. 

 Tο παρόν µοντέλο παράλληλων µηχανισµών τρόµου ουσιαστικά ενοποιεί τις κύριες 

υποθέσεις για τον τρόµο, για τις οποίες µέχρι σήµερα εθεωρείτο ότι η µία αποκλείει την 
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άλλη. Tαυτόχρονα εξηγεί τις γνωστές ιδιότητες του τρόµου και αναιρεί την κριτική λόγω 

παρατηρήσεων που φαινοµενικά αντικρούουν τη µία ή την άλλη υπόθεση. 

 Συγκεκριµένα, το µοντέλο αυτό εξηγεί:  

(α) Tην ύπαρξη µικρού τρόµου κατά την ολική διακοπή του βρόχου και την πρακτική 

απουσία συγχρονισµού, ως αναπόφευκτο αποτέλεσµα της δράσης των µεγάλων KM. Tο ίδιο 

ισχύει σε περιπτώσεις µερικής διακοπής του βρόχου, και παρουσίας αδύναµου συγχρονισµού, 

όπου η πρόσθετη µικρή συνιστώσα λόγω του βρόχου απλά αναµιγνύεται µε αυτές των 

µεγάλων KM.  

(β) Tις διαφορές στο πλάτος και την κανονικότητα του τρόµου ανάµεσα σε διαφορετικές 

συστολές µια και η συνιστώσα του βρόχου µπορεί να κυριαρχεί σε περιπτώσεις µέτριου ή 

ισχυρού συγχρονισµού, και να εµφανίζεται ως µεγάλος και κανονικός τρόµος. 

(γ) Tο γεγονός ότι η “συγχρονισµένη” αυτή συνιστώσα του βρόχου έχει συχνότητα µέσα στη 

συνήθη ζώνη των χαµηλών συχνοτήτων του τρόµου, η οποία δεν διαφέρει σηµαντικά 

ανάµεσα σε µυς µε διαφορετικές καθυστερήσεις αγωγής από το νωτιαίο µυελό, λόγω της 

διαπιστωθείσης µυικής καθυστέρηση, η οποία κυριαρχεί. 

 Eϊναι φανερό ότι οι δύο αυτοί παράλληλοι µηχανισµοί τρόµου δύναµης αποτελούν 

και τη βάση της νευρικής-αρχής συνιστώσας τρόµων άκρων, η οποία δεν εξαρτάται από τις 

µηχανικές ιδιότητες των άκρων (Raethjen et al. 2000; Stiles 1980; Vaillancourt and Newell 

2000). Yπάρχει ασφαλώς και η ελαστική-µηχανική συνιστώσα στη φυσική συχνότητα του 

άκρου. 

∆2.5 Θεωρήσεις για τη γένεση παθολογικών τρόµων 

 Tα αποτελέσµατα και οι θεωρήσεις µας σχετικά µε την παραγωγή φυσιολογικών 

µυικών τρόµων είναι πιθανόν να έχουν σηµασία για περιπτώσεις παθολογικών τρόµων. 

 Oι µελέτες δραστηριοτήτων και συγχρονισµού KM σε παθολογικές καταστάσεις 

είναι γενικά σπάνιες, µια και απαιτούν τη χρήση µακρών καταγραφών και ειδικών 

αλγορίθµων για τη διάκριση KM, πράγµα που δυσκολεύει αυτές τις µελέτες. Σε µια τέτοια 

µελέτη (Dengler et al. 1986) βρέθηκε ότι οι KM εκφορτίζουν µε µεγαλύτερη µεταβλητότητα, 
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εµφανίζοντας εναλλαγές µεγαλύτερων και µικρότερων διαστηµάτων, ενώ στο διάγραµµα 

ετεροσυσχέτισής τους υπάρχει ευρύ έπαρµα, αντίθετα από το στενό έπαρµα (short term 

correlation) που παρατηρείται στους υγιείς. Aντίθετα, άλλες καταστάσεις όπως η πλάγια 

µυατροφική σκλήρυνση χαρακτηρίζοται από ελάττωση έως εξαφάνιση του συγχρονισµού 

µικρής διάρκειας (short-term synchrony, βλ. Schmied et al. 1999). Tέλος, µελέτη ασθενών µε 

δυστονία (Farmer et al. 1998) έδειξε ότι υπάρχει συγχρονισµός (όπως φαίνεται στην 

αλληλουχία HMΓ µεταξύ ανταγωνιστών µυών) σε καταστάσεις ταυτόχρονης σύσπασης 

αγωνιστή ανταγωνιστή και ότι ο µηχανισµός αυτού του συγχρονισµού είναι η παθογενετική 

βάση της δυστονίας. 

 Πρόσφατα, έχει δοθεί µεγάλη έµφαση στην εξέταση πιθανών υπερ-νωτιαίων 

µηχανισµών παραγωγής τρόµου σε παθολογικές καταστάσεις (µια ανασκόπηση 

παρουσιάζεται από τους Grosse et al. 2002). Έτσι, υπάρχουν µελέτες ανάλυσης αλληλουχίας 

HMΓ και HEΓ (Hellwig et al. 2000) ή MEΓ (Volkmann et al. 1996) σε ασθενείς µε νόσο του 

Parkinson, που δείχνουν µια συµµετοχή νευρικών κυκλωµάτων σχετιζοµένων µε το φλοιό 

(παρεγκεφαλίδα- διεγκέφαλος-κινητικός φλοιός) στη γένεση του τρόµου. Aπό το άλλο µέρος, 

µελέτη σε ασθενείς µε ιδιοπαθή τρόµο (Halliday et al. 2000) απέτυχε να δείξει την ύπαρξη 

κεντρικής γεννήτριας τρόµου που να περιλαµβάνει τον κινητικό φλοιό, παρά τη χρήση 

αλληλουχίας HMΓ/MEΓ (βλ. Eισαγωγή). Aυτή η µελέτη τελικά υπέθεσε την ύπαρξη άλλης, 

υπερ-νωτιαίας, γεννήτριας.  

 H υπόθεση πολλαπλών κεντρικών γεννητριών τρόµου ίσως να µην µπορεί να 

ερµηνεύσει ένα γεγονός που είναι αρκετά οικείο στους κλινικούς νευρολόγους, 

συγκεκριµένα, τη µεγάλη επικάλυψη των συχνοτήτων των παθολογικών τρόµων (βλ. µια 

πρόσφατη ανασκόπηση (Bain 2002). Aυτή η επικάλυψη συχνοτήτων έχει ως αποτέλεσµα τη 

γνωστή αδυναµία ταυτοποίησης παθολογικών κατασταστάσεων βάσει των φασµατικών 

χαρακτηριστικών του τρόµου.  

 Aπό το άλλο µέρος η επικάλυψη των συχνοτήτων µπορεί απλά να είναι αποτέλεσµα 

της δράσης νωτιαίων βρόχων, µε παρόµοιες καθυστερήσεις. Πράγµατι, υπάρχουν µελέτες σε 

ασθενείς µε νόσο Parkinson, που δείχνουν µια σχέση αυτού του τρόµου µε το µυοτατικό 
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αντανακλαστικό (Burne 1987; Spiegel et al. 2002), αλλά και άλλες που υποστηρίζουν το 

ρόλο των Iβ ινών στη γένεση του ιδιοπαθούς τρόµου (Burne et al. 2002). H εµπλοκή του 

µυοτατικού αντανακλαστικού στη γένεση του παρκινσονικού τρόµου ηρεµίας φαίνεται 

επίσης πιθανή εν’ όψει των αποτελεσµάτων καταγραφών από κύτταρα του έσω τµήµατος της 

ωχράς σφαίρας, η οποία ως γνωστόν εµπλέκεται στη γένεση αυτού του τρόµου. Tέτοιες 

καταγραφές έδειξαν την ύπαρξη συσχετίσεων µεταξύ οµάδων κυττάρων του έσω τµήµατος 

της ωχράς σφαίρας και του HMΓ διαφόρων µυών των άκρων, στη συχνότητα του 

παρκινσονικού τρόµου ηρεµίας (Hurtado et al. 1999). Eνδιαφέρον ήταν ότι όλες οι θέσεις 

καταγραφής εµφάνιζαν κιναισθητική απάντηση (δηλαδή απάντηση σε παθητικές κινήσεις 

των άκρων).  

 Mε βάση τα παραπάνω γίνεται φανερή η σηµασία της διερεύνησης του ρόλου των 

ατράκτων και των Iα ινών στη γένεση παθολογικών τρόµων (Erimaki et al. 2003). 

∆3 Συγχρονισµός KM σε άλλες συχνότητες στη διάρκεια στατικών συστολών 

 Όπως αναφέρθηκε στα Aποτελέσµατα, στις στατικές συστολές παρατηρήθηκε επίσης 

αλληλουχία µεταξύ των KM και του HMΓ (ή σπανιότερα της δύναµης) σε ευρεία ζώνη 

συχνοτήτων, από 15-30 Hz. Συγχρονισµός σε αυτή τη ζώνη των συχνοτήτων δεν αναµένεται 

να επηρεάσει τον τρόµο (ο οποίος βρίσκεται στη ζώνη 6-13 Hz), λόγω της γνωστής ιδιότητας 

των µυών να δρουν σαν βαθυπερατό φιλτρο (Christakos, 1982b).  

 Συσχετίσεις KM στη ζώνη 15-30 Hz έχουν περιγραφεί σε προηγούµενες µελέτες (π.χ. 

Amjad et al. 1997). Tέτοιες συσχετίσεις έχουν πιθανώς φλοιική προέλευση. Πράγµατι, έχει 

περιγραφεί ύπαρξη συσχετίσεων στη ζώνη 15-30 Hz µεταξύ HEΓ και HMΓ µυών του 

αντιβραχίου κατά τη διάρκεια παρατεταµένων κινήσεων κάµψης ή έκτασης του χεριού 

(Halliday et al. 1998). Eπίσης, έχουν βρεθεί συσχετίσεις στην παραπάνω ζώνη συχνοτήτων 

µεταξύ MEΓ του κινητικού φλοιού και HMΓ µυών άνω αλλά και κάτω άκρων (Conway et al. 

1995; Salenius et al. 1997; Marsden et al. 2001). Eπιπλέον, η εφαρµογή ισχαιµίας έχει αφήσει 

ανεπηρέαστες τις συσχετίσεις σε αυτή τη ζώνη (Pohja and Salenius 2003). Έιναι 
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αξιοσηµείωτο ότι στην εργασία των Pohja and Salenius η εφαρµογή της ισχαιµίας σε ένα από 

τα 6 υποκείµενα, το οποίο εµφάνιζε (οριακή) αλληλουχία ανάµεσα στο MEΓ και HMΓ του 

ΠPM στη ζώνη συχνοτήτων του φυσιολογικού τρόµου, είχε ως συνέπεια την εξαφάνιση του 

συγχρονισµού του τρόµου, ενώ άφησε σχεδόν ανεπηρέαστο το συγχρονισµό στη ζώνη 15-30 

Hz.  

 Συµπερασµατικά, συσχετίσεις στη ζώνη 15-30 Hz πιθανώς προέρχονται από 

συγχρονισµένες ταλαντώσεις των πυραµιδικών κυττάρων, που εµπλέκονται στον έλεγχο των 

µυικών συστολών από το φλοιό (Baker et al. 1999). Πιθανώς όµως οι ταλαντώσεις σε αυτή τη 

συχνότητα να παίζουν ρόλο µόνο κατά τη διάρκεια στατικών συστολών, µια και οι 

συσχετίσεις στη ζώνη 15-30 Hz σε πειράµατα ramp-and-hold ήταν απούσες στη φάση 

µεταβολής της δύναµης (Kilner et al. 1999). Στο σηµείο αυτό αξίζει να αναφερθεί ότι στο 

ανάλογο παράδειγµα των δικών µας µεταβαλλόµενων συστολών δεν παρατηρήθηκαν 

συσχετίσεις στη ζώνη αυτή µεταξύ των KM και της δύναµης (ή του HMΓ). 

 Tέλος, κατά τη διάρκεια ορισµένων στατικών συστολών στα παρόντα πειράµατα, 

υπήρχε µικρή αλληλουχία µεταξύ KM/δύναµης σε πολύ χαµηλές συχνότητες, από 0 µέχρι 4 

Hz. Tέτοια αλληλουχία είναι ενδεικτική της ύπαρξης αδύναµου συγχρονισµού ανάµεσα στις 

δραστηριότητες των KM. Aνάλογες παρατηρήσεις έχουν αναφερθεί από τους Amjad et al. 

(1997) και Halliday et al. (1999). Aυτή η συµπεριφορά φαίνεται να έχει την ίδια βάση µε 

εκείνη των συσχετίσεων KM στη συχνότητα µεταβολής της δύναµης στις δυναµικές 

συστολές (βλ. επόµενο κεφάλαιο). 

∆4. Συγχρονισµός KM σε δυναµικές συστολές 

 Όπως περιγράφηκε στα Aποτελέσµατα, ένα κύριο χαρακτηριστικό στις περιπτώσεις 

των δυναµικών συστολών είναι η ύπαρξη συσχετισµένων διαµορφώσεων των 

δραστηριοτήτων των KM στη συχνότητα της εκούσιας µεταβολής της δύναµης ενώ 

παράλληλα υπάρχουν συσχετίσεις των KM και στη συχνότητα του τρόµου. 
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∆4.1 Συγχρονισµός KM στη συχνότητα διαµόρφωσης 

 Στις δυναµικές συστολές οι συχνότητες εκφόρτισης όλων των KM εµφανίζουν 

διαµορφώσεις στη συχνότητα µεταβολής της δύναµης, και οι διαµορφώσεις αυτές είναι 

ισχυρά συσχετισµένες µε τη δύναµη, όπως και µεταξύ τους (βλ επίσης Iyer et al. 1994). Aυτό 

ισχύει για όλες τις µεταβαλλόµενες συστολές, είτε αυτές είναι ηµιτονοειδείς είτε πιο 

περίπλοκες, (π.χ. τυχαίες). Oι διαµορφώσεις των εκφορτίσεων των KM προηγούνται χρονικά 

της µεταβολής της δύναµης, και ως εκ τούτου αποτελούν το αίτιο αυτής της µεταβολής. 

Aξίζει να σηµειωθεί εδώ ότι οι χρονικές καθυστερήσεις της δύναµης στα πειράµατά µας είναι 

συγκρίσιµες µε αυτές που δίνουν οι De Luca and Mambrito (1987), ενώ γενικά µειώνονται µε 

την αύξηση της ταχύτητας µυικής συστολής (βλ επίσης De Luca et al. 1982b; Iyer et al. 

1994). 

∆4.2 Προέλευση του συγχρονισµού KM στη συχνότητα διαµόρφωσης 

 Όσον αφορά στην προέλευση των συσχετίσεων των διαµορφώσεων, που 

παρατηρήθηκαν στα πειράµατά µας, αυτές φαίνεται να προέρχονται από διαµορφωµένη 

κοινή είσοδο προς τους KN. Tο αποτέλεσµα αυτό συµφωνεί µε τη θεωρία ενός κοινού, 

χρονικά µεταβαλλόµενου σήµατος ελέγχου προς τη δεξαµενή των α-κινητικών νευρώνων (De 

Luca and Erim 1994; Iyer et al. 1994; Semmler and Nordstrom 1997). Mε άλλα λόγια, το 

νευρικό σύστηµα προκειµένου να παραγάγει µια µεταβαλλόµενη συστολή στέλνει ένα κοινό 

διαµορφωµένο σήµα προς όλους τους κινητικούς νευρώνες. H οργάνωση της δεξαµενής των 

κινητικών νευρώνων σε συνδυασµό µε τις ιδιότητες της µεµβράνης τους είναι αυτή που 

καθορίζει τον τρόπο µε τον οποίο εκφορτίζει κάθε ένας KN ξεχωριστά (Erim et al. 1996).  

 ∆εδοµένου του οτι τα υποκείµενα στα πειράµατά µας µπορούσαν να καθορίσουν 

κάθε φορά τη συχνότητα και το πλάτος της µεταβαλλόµενης δύναµης, µπορούµε να 

συµπεράνουµε ότι η κοινή διαµορφωµένη είσοδος προέρχεται από υπερνωτιαία κέντρα, 

πιθανώς από το φλοιό. Tη θεώρηση αυτή υποστηρίζουν και τα αποτελέσµατά µας στα 

πειράµατα της ισχαιµίας, όπου οι συσχετίσεις στη συχνότητα διαµόρφωσης παραµένουν, ενώ 



 86

εκείνες του τρόµου εξαφανίζονται. Περαιτέρω υποστήριξη παρέχεται από πειραµατικά 

δεδοµένα για διαµορφώσεις KM σε µυς που δεν έχουν µυικές ατράκτους (Kamen and 

DeLuca 1992).   

 Προς αυτήν την κατεύθυνση, περαιτέρω επιβεβαίωση παρέχεται από HEΓ µελέτες 

κατά τη διάρκεια τέλεσης αργών ηµιτονοειδών (0.5 Hz) κινήσεων του αγκώνα, όπου βρέθηκε 

ότι τα αργά δυναµικά του HEΓ που καταγράφεται σε κινητικές περιοχές του φλοιού 

εµφανίζουν κλείδωµα φάσης µε την απόλυτη ταχύτητα του καρπού (O' Suilleabhain et al. 

1999). Eπίσης, από πειράµατα µε χρήση τοµογραφίας εκποµπής ποζιτρονίων, όπου βρέθηκε 

αύξηση της αιµατικής ροής στον ετερόπλευρο πρωτογενή κινητικό φλοιό σε υποκείµενα που 

έκαναν επαναλαµβανόµενες κινήσεις των δακτύλων σε διαφορετικές συχνότητες - µάλιστα η 

αύξηση αυτή ήταν παράλληλη µε την αύξηση της συχνότητας της κίνησης (Kawashima et al. 

1999). Tα παραπάνω υποστηρίζονται ακόµα από πειράµατα καταγραφής MEΓ και HMΓ κατά 

τη διάρκεια γρήγορων (4 Hz) µεταβαλλόµενων συστολών κάµψης-έκτασης δακτύλου του 

χεριού (Pollok et al. 2004). Σε αυτά διαπιστώθηκε αλληλουχία µεταξύ της δραστηριότητας 

του κινητικού φλοιού και του HMΓ, στη συχνότητα της κίνησης. Tέλος, έχει παρατηρηθεί σε 

πιθήκους η ύπαρξη υψηλών τιµών αλληλουχίας µεταξύ των local field potentials του 

κινητικού φλοιού και των νευρώνων της πυραµιδικής οδού σε χαµηλές (µικρότερες από 5 

Hz) συχνότητες (βλ π.χ. Baker et al. 2003) κατά τη διάρκεια κινήσεων σύλληψης ακριβείας. 

Aυτό αντανακλά την ύπαρξη συσχετίσεων µεταξύ των δυναµικών που σχετίζονται µε κίνηση 

των LFP και των µεταβολών των εκφορτίσεων των πυραµιδικών κυττάρων. 

 Συµπερασµατικά, σε µεταβαλλόµενες µυικές συστολές µία κοινή διαµορφωµένη 

συναπτική είσοδος προς τους KN. που προέρχεται πιθανώς από το φλοιό, προκαλεί αργές 

συσχετισµένες µεταβολές στα δυναµικά µεµβράνης των KN, και οδηγεί µε αυτόν τον τρόπο 

σε συσχετισµένες διαµορφώσεις στις δραστηριότητες των KM.  

∆4.3 Συγχρονισµός KM στη συχνότητα του τρόµου δυναµικών συστολών 

 Ένα άλλο σηµαντικό αποτέλεσµα της παρούσας µελέτης είναι η διαπίστωση της 

ύπαρξης µυικού τρόµου και αντίστοιχου συγχρονισµού KM κατά τη διάρκεια δυναµικών 
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συστολών. Tο αποτέλεσµα αυτό δείχνει ότι δύο µηχανισµοί παραγωγής συσχετίσεων δρουν 

παράλληλα κατά τη διάρκεια τέτοιων συστολών. Oι δύο αυτοί µηχανισµοί συνδυάζονται στο 

επίπεδο του δυναµικού µεµβράνης των KN. Έτσι, τα διαµορφωµένα σήµατα, πιθανώς 

φλοιικής προέλευσης, προκαλούν αργές µεταβολές στο δυναµικό µεµβράνης των KN, και 

εποµένως είναι υπαίτια για τις αυξοµειώσεις των συχνοτήτων εκφόρτισης των KM. Στις 

αργές αυτές µεταβολές του δυναµικού µεµβράνης επικάθηνται πρόσθετες γρήγορες 

ταλαντώσεις που αντανακλούν το µυικό τρόµο µέσω των ατράκτων. Aυτές οι ταλαντώσεις 

προκαλούν τις συσχετίσεις των επιµέρους εκφορτίσεων των KM στη συχνότητα του τρόµου. 

Tο φαινόµενο αυτό είναι ανάλογο µε την ύπαρξη συσχετίσεων µεταξύ γρήγορων ρυθµών 

(HFO) στις δραστηριότητες προµηκικών και κινητικών εισπνευστικών νευρώνων που 

εκφορτίζουν µε παράλληλα αυξανόµενες συχνότητες κατά την εισπνοή (Christakos et al. 

1991, 1994; Huang et al. 1996).  

∆4.4 Kοινή προέλευση του συγχρονισµού KM στη συχνότητα του τρόµου στατικών και 

δυναµικών συστολών 

 Oι παρούσες παρατηρήσεις ύπαρξης τρόµου µε συγχρονισµό KM σε δυναµικές 

συστολές, όπου η συχνότητα τρόµου και συγχρονισµού είναι ίδια µε εκείνη των στατικών 

συστολών, δείχνουν ότι ο τρόµος έχει κοινή προέλευση για τα δύο είδη συστολών. Σε αυτό 

συνηγορεί και η εξάλειψη του τρόµου και του συγχρονισµού του κατά την ισχαιµία, πράγµα 

που ακόµη υποδεικνύει την εµπλοκή του βρόχου των ατράκτων και στις δύο περιπτώσεις 

συστολών. H µη κεντρική προέλευση του συγχρονισµού του τρόµου επιβεβαιώνεται και από 

το γεγονός ότι, κατά την ισχαιµία παραµένουν οι διαµορφώσεις KM και ο συγχρονισµός 

τους, που ασφαλώς έχουν κεντρική προέλευση (πιθανώς από το φλοιό).  

 Σε µια σειρά µελετών οι Wessberg et al. (Wessberg and Valbo 1995; Wessberg and 

Kakuda 1999) διαπίστωσαν σε ανθρώπους την ύπαρξη ρυθµικών ασυνεχειών στα 8-10 Hz 

κατά τη διάρκεια πολύ αργών κινήσεων του δείκτη. Oι ρυθµικές ασυνέχειες συνοδεύονταν 

από αντίστοιχους ρυθµούς στις δραστηριότητες των KM και των ατράκτων (Iα ίνες), και ήταν 

συσχετισµένες µε αυτούς. Oι συγγραφείς απέδωσαν την ύπαρξη αυτών των συσχετίσεων σε 
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κεντρικούς µηχανισµούς, θεωρώντας ότι οι καθυστερήσεις µεταξύ των εκφορτίσεων των 

KM, των ατράκτων και των ταλαντώσεων δεν ταίριαζαν µε την παραδοχή του βρόχου ως 

γεννήτριας των συσχετίσεων. Όµως, οι χρονικές σχέσεις αυτών των σηµάτων στην παρούσα 

µελέτη (παρ. ∆2.2) είναι σε αρµονία µε τις γνωστές ιδιότητες των ατράκτων. 

 Mε βάση αυτά, φαίνεται ακόµη πιθανόν ότι κεντρικοί ρυθµοί συσχετισµένοι µε τον 

τρόµο είναι απλή αντανάκλαση, µέσω της δράσης των ατράκτων, του ίδιου του τρόµου. 

Πρέπει να σηµειωθεί ότι συσχετίσεις που παρατηρήθηκαν πρόσφατα στη ζώνη 6-9 Hz µεταξύ 

HMΓ µυών του χεριού και MEΓ σε αργά µεταβαλλόµενες (0.5 Hz) συστολές (Gross et al. 

2002) είχαν ροή από την περιφέρεια (HMΓ) προς την παρεγκεφαλίδα, το θάλαµο, τον 

προκινητικό φλοιό και τέλος τον πρωτογενή κινητικό φλοιό. 

∆4.5 Aπουσία τρόµου και συγχρονισµού σε γρήγορα µεταβαλλόµενες συστολές 

 Ένα άλλο φαινόµενο που αξίζει να σχολιαστεί εδώ είναι ότι οι συσχετίσεις στη 

συχνότητα του τρόµου ήταν γενικά σπάνιες όταν η συχνότητα των µεταβαλλοµένων 

συστολών ήταν µεγαλύτερη των 2.5 Hz. Σε αναλογία, οι παρατηρήσεις των Wessberg and 

Valbo (1995), Wessberg and Kakuda (1999), αλλά και των Sosnoff et al. (2004) σε 

ηλικιωµένα άτοµα, έδειξαν την ύπαρξη “ασυνεχειών” (τρόµου) µόνο κατά τη διάρκεια αργά 

µεταβαλλόµενες συστολές. O λόγος για αυτό πιθανώς είναι ότι το βάθος διαµόρφωσης 

αυξάνεται όσο αυξάνεται η συχνότητα µεταβολής της δύναµης, προκειµένου να 

αντιρροπιστούν οι ιδιότητες του µυ ως βαθυπερατού φίλτρου (Iyer et al. 1994). Πράγµατι, 

τέτοια αύξηση πλάτους της αργής ταλάντωσης στο δυναµικό µεβράνης των KN κάνει 

λιγότερο σηµαντική τη γρήγορη ταλάντωση λόγω της εισόδου από τις ατράκτους.  

∆5 H συνάρτηση αλληλουχίας στη µελέτη πληθυσµικού συγχρονισµού 

∆5.1 ΣA µονάδας/πληθυσµού 

 H παρούσα µελέτη έδειξε στην πράξη τη σχετική πειραµατική ευκολία και την 

αποτελεσµατικότητα της µεθόδου που συνδυάζει ανάλυση AMΠ και EMΠ για τη µέτρηση 
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πληθυσµικού συγχρονισµού. Πράγµατι, η χρήση µιας µονάδας κάθε φορά σε αυτήν την 

ανάλυση σαφώς µειώνει την πειραµατική δυσκολία. Eπιπλέον, η απόκτηση 

αντιπροσωπευτικού δείγµατος για τέτοια ανάλυση απαιτεί πολύ λιγότερες καταγραφές απ’ 

ότι για ανάλυση µονάδας/µονάδας. Tέλος, τα βήµατα αυτής της προσέγγισης όπως 

εριγράφηκαν στην εισαγωγή και τα αποτελέσµατα, είναι απλά και παρέχουν εκτιµήσεις όλων 

των παραµέτρων του συγχρονισµού, δηλαδή µία πλήρη µέτρησή του.  

∆5.2 ΣA πληθυσµού/πληθυσµού 

 H δυσκολία καταγραφής δραστηριοτήτων µονάδων οδηγεί συχνά στη χρήση της 

αλληλουχίας µεταξύ πληθυσµικών σηµάτων για τη µελέτη του πληθυσµικού συγχρονισµού, 

όπως πχ το HMΓ και το HEΓ (βλ για ανασκόπηση Grosse et al. 2002). Όπως τονίστηκε στην 

εισαγωγή, η AΠΠ είναι γενικά ένας πολύ ευαίσθητος δείκτης συγχρονισµού (Christakos 

1997), και άρα µπορεί να χρησιµοποιηθεί για την εύκολη ανίχνευση του συγχρονισµού. Όσον 

αφορά όµως την ποσοτικοποίηση του συγχρονισµού, η AΠΠ δεν είναι γενικά χρήσιµη, γιατί 

εµφανίζει µεγάλες τιµές και φαινόµενα κορεσµού, ακόµα και για πολύ µικρές τιµές AMM, 

ιδίως όταν η συγκέντρωση φάσεων των µονάδων είναι µεγάλη. Aυτό φαίνεται να ισχύει και 

για πληθυσµούς µε διαφορετική έκταση συγχρονισµού, π.χ. ένας πληθυσµός όπου όλες οι 

µονάδες εµφανίζουν συσχετίσεις µεταξύ τους και ένας δεύτερος, όπου µικρό ποσοστό των 

µονάδων είναι συσχετισµένο (Christakos et al. 2003).  

 Yπάρχουν αρκετά παραδείγµατα αυτού του φαινοµένου στη βιβλιογραφία. Mελέτη 

δραστηριοτήτων νεύρων ποδιού γάτας κατά τη διάρκεια των κύκλων της βάδισης (fictive 

locomotion) έδειξε ότι η AΠΠ µεταξύ νεύρων είναι πολύ µεγαλύτερη από την AMΠ µεταξύ 

των ενδοκυττάριων δυναµικών των KN και της συνολικής δραστηριότητας του νεύρου. 

Eπιπλέον, η AΠΠ έχει µεγάλες τιµές όταν η AMΠ δεν είναι καν στατιστικά σηµαντική 

(Trank et al. 1998). Όµοια, ταλαντώσεις µέσης συχνότητας (~40 Hz, MFO) σε αναπνευστικές 

δραστηριότητες, π.χ παλλίνδροµα λαρυγγικά νεύρα, φαίνονται ισχυρά συσχετισµένες σε 

αναλύσεις AΠΠ. Στην πραγµατικότητα όµως οι MFO αντανακλούν βασικά ασυσχέτιστες 

εκφορτίσεις KN, για τις οποίες η AMΠ είναι το πολύ οριακά σηµαντικές (Christakos et al. 
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1994). Tέλος στην περίπτωση του τρόµου οι τιµές της AΠΠ HMΓ/δύναµης είναι πολύ 

µεγαλύτερες από αυτές της AMΠ KM/δύναµης (Christakos et al. 2003).  

 Συµπερασµατικά, σε µελέτες πληθυσµικού συγχρονισµού, µετά από αρχική ανάλυση 

AΠΠ για την ανίχνευση συγχρονισµού, θα πρέπει, στο βαθµό που αυτό είναι δυνατό, να 

χρησιµοποιείται επακόλουθη ανάλυση AMΠ για την ποσοτικοποίηση του συγχρονισµού. 

Στην περίπτωση του τρόµου, για παράδειγµα, αναλύσεις HMΓ/HEΓ θα έπρεπε να 

συµπληρωθούν µε αναλύσεις KM/HEΓ.  

∆5.3 Aθροιστική αλληλουχία (pooled coherence) 

 Ως µέσον ανάλυσης πληθυσµικού συγχρονισµού έχει προταθεί και η λεγόµενη 

αθροιστική αλληλουχία (pooled coherence), που αποτελεί το  συνδυασµό όλων των 

εκτιµήσεων αλληλουχίας από επιµέρους καταγραφές σε ένα συνολικό διάγραµµα (Amjad et 

al. 1997; Halliday and Rosenberg 2000). Aυτή η προσέγγιση χειρίζεται όλα τα δεδοµένα, 

ανεξάρτητα από το υποκείµενο ή τις συνθήκες, σαν να προέρχονται από µία καταγραφή. Aν 

και µε πρώτη µατιά αυτός ο χειρισµός φαίνεται να προσφέρει µια σφαιρική εικόνα του 

πληθυσµικού συγχρονισµού, στην περίπτωση του τρόµου, για παράδειγµα, ο συνδυασµός 

δεδοµένων από υποκείµενα µε διαφορετικές συχνότητες συγχρονισµού, θα δώσει ένα έπαρµα 

σε εύρος συχνοτήτων (βλ τα επάρµατα στην αθροιστική αλληλουχία KM/τρόµου στους 

Halliday et al. 1999). Tέτοια πληροφορία δεν προσφέρει ιδιαίτερα στην διαλεύκανση της 

προέλευσης των συσχετίσεων και στην εξαγωγή συµπερασµάτων σχετικά µε το µηχανισµό 

του τρόµου. Aνάλογο πρόβληµα παρουσιάζεται σε περιπτώσεις όπου σε κάποιες από τις 

επιµέρους καταγραφές δεν υπάρχουν συσχετίσεις KM. H αθροιστική αλληλουχία τότε, 

µπορεί να είναι στατιστικά σηµαντική και να οδηγήσει στο εσφαλµένο συµπέρασµα ότι ο 

τρόµος σε κάθε περίπτωση συνοδεύεται από συσχετίσεις µεταξύ KM. Άλλα προβλήµατα 

κατά τη χρήση της αθροιστικής αλληλουχίας έχουν συζητηθεί από τον Baker (2000). 
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E. MEΛΛONTIKEΣ KATEYΘYNΣEIΣ  

 Στη συνέχεια της παρούσας µελέτης φαίνεται ενδιαφέρον να εξεταστούν τα 

παρακάτω ερωτήµατα: 

1. Ποσοτική εκτίµηση των επιπτώσεων του συγχρονισµού KM στις ιδιότητες του τρόµου, 

µέσω συγκρίσεων µε τον τρόµο της ισχαιµίας. 

2. Συστηµατική εξέταση της πιθανής παρουσίας ελάχιστου, έστω, συγχρονισµού σε όλες τις 

συστολές, µε ανίχνευσή του µέσω της πολύ ευαίσθητης µεθόδου ανίχνευσης AΠΠ 

(HMΓ/δύναµη). 

3. Συστηµατική µελέτη της φλοιικής προέλευσης των διαµορφώσεων KM σε δυναµικές 

συστολές µέσω ανάλυσης AΠΠ για τα HMΓ και HEΓ. 

4. Mελέτη, µε την παρούσα προσέγγιση, παθολογικών τρόµων, ιδίως σε νόσο Parkinson και 

δυστονία. 
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Z. ΠEPIΛHΨH 

 Στόχος της παρούσας µελέτης ήταν η ανάλυση του συγχρονισµού κινητικών 

µονάδων (KM) και η εξέταση του ρόλου του συγχρονισµού στην παραγωγή εκουσίων 

(σταθερών ή χρονικά µεταβαλλοµένων) µυικών συστολών και στη γένεση του φυσιολογικού 

µυικού τρόµου. Πρέπει να σηµειωθεί ότι η ύπαρξη συσχετίσεων ανάµεσα στις 

δραστηριότητες KM, και επίσης η έκταση και η ένταση των συσχετίσεων, καθορίζουν σε 

µεγάλο βαθµό τα χαρακτηριστικά της παραγόµενης µυικής δραστηριότητας. Tαυτόχρονα 

τέτοιες συσχετίσεις είναι ενδεικτικές και του τρόπου µε τον οποίο το νευρικό σύστηµα 

ελέγχει την παραγωγή µυικής δύναµης. 

 Στη µελέτη καταγράφηκε η δραστηριότητα µεµονωµένων KM του πρώτου ραχιαίου 

µεσόστεου µυ του χεριού σε υγιείς εθελοντές κατά τη διάρκεια α) στατικών και β) χρονικά 

µεταβαλλοµένων (ηµιτονοειδών ή τυχαίων) ισοµετρικών συστολών. Παράλληλα 

καταγράφηκαν η παραγόµενη δύναµη και το ηλεκτροµυογράφηµα (HMΓ), που 

αντιπροσωπεύουν τη δραστηριότητα του πληθυσµού των ενεργών KM σε κάθε συστολή.  

 Για την ανάλυση του πληθυσµικού συγχρονισµού των KM χρησιµοποιήθηκε η 

συνάρτηση αλληλουχίας µονάδας/πληθυσµού (AMΠ) και η συνάρτηση ετεροσυσχέτισης 

µονάδας/πληθυσµού (EMΠ). Γενικά για δύο σήµατα, η συνάρτηση αλληλουχίας σε κάθε 

συχνότητα παίρνει τιµές από 0 έως 1, µε το 0 να αντιστοιχεί σε απουσία συσχέτισης και το 1 

σε πλήρη και γραµµική συσχέτιση. Aπό το άλλο µέρος, η συνάρτηση ετεροσυσχέτισης 

(συντελεστής) για δύο σήµατα (µε τιµές από –1 έως 1) παρέχει πληροφορία για τις φασικές 

σχέσεις των σηµάτων, δηλαδή για την χρονική καθυστέρηση του ενός σε σχέση µε το άλλο. 

Έχει δειχθεί ότι αυτές οι συναρτήσεις στην περίπτωση των ζευγών KM/δύναµης και KM/KM 

έχουν τέτοιες ιδιότητες που κάνουν δυνατή την ανίχνευση και τη µέτρηση του συγχρονισµού 

µε εύκολο και αποτελεσµατικό τρόπο (Christakos C.N., Neurosci. 58, 43-57, 1994; J. 

Neurophysiol. 78, 3453-3459, 1997). Συγκεκριµένα, µη µηδενικές τιµές AMΠ σε ένα δείγµα 

καταγραµµένων ζευγών µονάδας/πληθυσµού, ανιχνεύουν συσχετισµένες µονάδες µέσα στον 

ενεργό πληθυσµό, και εποµένως φανερώνουν την ύπαρξη συγχρονισµού. H έκταση του 

συγχρονισµού εκτιµάται ως το ποσοστό των µονάδων µε µη µηδενικές AMΠ στο δείγµα, ενώ 

η ένταση των συσχετίσεων µπορεί να υπολογιστεί από τις τιµές των AMΠ. Tέλος, οι φάσεις 

των µονάδων ευρίσκονται από τις αντίστοιχες EMΠ, ως καθυστερήσεις σε σχέση µε το κοινό 

σήµα αναφοράς, δηλαδή την πληθυσµική δραστηριότητα. 

 ∆ύο τύποι συγχρονισµού µελετήθηκαν µε αυτή τη µέθοδο. O πρώτος είναι αυτός που 

παρατηρείται σε περιπτώσεις µυικού τρόµου, και αποτελεί σε κάποιο βαθµό τη βάση του 

τρόµου. O δεύτερος σχετίζεται µε τη διαµόρφωση συχνότητας των εκφορτίσεων των KM, 
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που αποτελεί τη βάση της παραγωγής χρονικά µεταβαλλοµένων µυικών συστολών. H 

διερεύνηση περιλαµβάνει τα αίτια και το µηχανισµό παραγωγής αυτών των τύπων 

συγχρονισµού, και στην περίπτωση του τρόµου, την επίδραση του συγχρονισµού στις 

ιδιότητες του τρόµου.  

 Σε στατικές συστολές, η ύπαρξη και η ισχύς των συσχετίσεων KM συνδυαζόταν µε 

τη µορφή (κανονικότητα και πλάτος) του τρόµου δύναµης κάθε φορά. Έτσι, σε ένα κλάσµα 

των συστολών των υποκειµένων, υπήρχε στο ιδιοφάσµα της δύναµης µια κυρίαρχη 

συνιστώσα, εύρους 1-2 Hz, στην περιοχή συχνοτήτων του φυσιολογικού µυικού τρόµου (6-

12 Hz). Tέτοιου είδους τρόµος χαρακτηρίστηκε ως κανονικός, και ήταν µεγάλου πλάτους. 

Στην περίπτωση αυτή, όλες οι καταγραµµένες KM έδειχναν ισχυρή αλληλουχία προς τη 

δύναµη του µυ (AMΠ), στη συχνότητα του κανονικού τρόµου. Eπιπλέον, η EMΠ έδειχνε µια 

ισχυρή τάση των KM να εκφορτίζουν στα ελάχιστα του τρόµου. Mε άλλα λόγια, σε τέτοιες 

συστολές, όλες οι ενεργές KM είχαν ισχυρές συσχετίσεις µεταξύ τους στη συχνότητα του 

κανονικού τρόµου και ήταν σε φάση. Aυτό συνέβαινε ανεξάρτητα από την ενδογενή 

συχνότητα εκφόρτισης κάθε KM, και η ταλάντωση της δύναµης ήταν τόσο µεγαλύτερη και 

ρυθµικότερη όσο ισχυρότερες ήταν οι συσχετίσεις των KM. Mε βάση τα παραπάνω, ο 

κανονικός, µεγάλου-πλάτους µυικός τρόµος φαίνεται να παράγεται από την υπέρθεση 

συσχετισµένων και σε φάση ταλαντώσεων που συνεισφέρουν οι ενεργές KM. 

 Aντίθετα, σε αρκετές από τις συστολές των υποκειµένων, στο ιδιοφάσµα της 

δύναµης εµφανιζόταν ένα κάπως ευρύ έπαρµα (πλάτους µερικών Hz) µέσα στην περιοχή των 

συχνοτήτων του φυσιολογικού µυικού τρόµου. Tέτοιου είδους τρόµος χαρακτηρίστηκε ως 

ακανόνιστος και ήταν µικρού πλάτους. Στην περίπτωση αυτή, για όλες τις KM, η αλληλουχία 

προς τη δύναµη (AMΠ) είτε ήταν µηδενική, είτε είχε πολύ χαµηλές τιµές στη συχνότητα του 

κανονικού τρόµου κάθε υποκειµένου. Mε βάση τα παραπάνω, ακανόνιστος τρόµος µικρού 

πλάτους φαίνεται να προκύπτει από την υπέρθεση των ασυσχετίστων ταλαντώσεων που 

συνεισφέρουν οι µεγάλες, τελευταία στρατολογηµένες KM, σύµφωνα µε το µηχανισµό που 

έχει περιγραφεί (Christakos CN, Biol. Cybern. 44, 91-106, 1982). H ύπαρξη σε µερικές 

περιπτώσεις αδύναµων συσχετίσεων των KM δεν επηρεάζουν αυτόν τον τρόµο, και ο 

παραπάνω µηχανισµός που προκαλεί το ευρύ έπαρµα στο φάσµα της δυναµης φαίνεται να 

κυριαρχεί. 

 Για τη διερεύνηση των αιτίων των συσχετίσεων του τρόµου που παρατηρήθηκαν 

ανάµεσα στις KM χρησιµοποιήθηκε η ισχαιµική περίδεση, η οποία αναστέλλει την είσοδο 

προς τους KN από τις Iα ίνες των µυικών ατράκτων. Σε όλες τις περιπτώσεις, η εφαρµογή της 

ισχαιµικής περίδεσης είχε σαν συνέπεια τη δραστική µείωση µέχρι εξαφάνιση των 

συσχετίσεων, όσο ισχυρές ή αδύναµες ήταν αυτές, και τη µετατροπή του τρόµου από 

κανονικό, µεγάλου πλάτους σε ακανόνιστο, µικρού πλάτους. Aυτή η παρατήρηση 
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υποδεικνύει σαφώς ένα σηµαντικό ρόλο του βρόχου του νωτιαίου µυοτατικού 

αντανακλαστικού στη γένεση του κανονικού µυικού τρόµου και των αντιστοίχων 

συσχετίσεων. 

 Σε χρονικά µεταβαλλόµενες εθελούσιες συστολές, οι δραστηριότητες των KM 

παρουσίαζαν διαµόρφωση στη συχνότητα, ή τη ζώνη συχνοτήτων, των µεταβολών της 

δύναµης. Σε όλες τις περιπτώσεις KM που καταγράφηκαν, υπήρχαν εκτεταµένες και ισχυρές 

συσχετίσεις ανάµεσα στις διαµορφώσεις τους και τη µεταβαλλόµενη δύναµη. Aκόµη, οι 

διαµορφώσεις των δραστηριοτήτων των KM προηγούνταν χρονικά των µεταβολών της 

δύναµης και ήταν προφανώς υπαίτιες για την παραγωγή των µεταβολών. Λόγω του εκούσιου 

χαρακτήρα των συστολών τα παραπάνω υποδεικνύουν ότι η αιτία των συσχετισµένων 

διαµορφώσεων των KM και άρα η βάση για την παραγωγή µεταβαλλόµενης δύναµης είναι 

µια κοινή (διαµορφωµένη) είσοδος πιθανώς από το φλοιό προς τους KN. 

 Σε ορισµένες τέτοιες δυναµικές συστολές παρατηρήθηκε πρόσθετος µυικός τρόµος, η 

συχνότητα του οποίου ήταν ίδια µε τη συχνότητα του κανονικού τρόµου των στατικών 

συστολών κάθε υποκειµένου. Tότε οι KM εµφάνιζαν συσχετίσεις µε τη δύναµη τόσο στη 

συχνότητα διαµόρφωσής τους όσο και στη συχνότητα του τρόµου. Στις περιπτώσεις αυτές, η 

ισχαιµική περίδεση είχε πάλι σαν συνέπεια την εξαφάνιση των συσχετίσεων στη συχνότητα 

του τρόµου, (που οφείλονταν σε περιφερικούς µηχανισµούς), αφήνοντας όµως ανεπηρέαστες 

τις συσχετίσεις στη συχνότητα διαµόρφωσης (οι οποίες προέρχονταν από το φλοιό). Πρέπει 

να σηµειωθεί ότι τρόµος δύναµης σε χρονικά µεταβαλλόµενες συστολές δεν είχε µέχρι τώρα 

παρατηρηθεί. 

 Συµπερασµατικά, η µελέτη έδειξε για πρώτη φορά την ύπαρξη δύο διακριτών 

µηχανισµών παραγωγής µυικού τρόµου κατά τη διάρκεια στατικών συστολών κάθε 

υποκειµένου, και ακόµη την ύπαρξη δύο παράλληλων µηχανισµών παραγωγής συσχετίσεων 

κατά τη διάρκεια εθελούσια µεταβαλλοµένων συστολών. 

 Συγκεκριµένα, σε στατικές συστολές, ο ακανόνιστος και µικρού πλάτους τρόµος 

προκύπτει από την υπέρθεση ασυσχέτιστων ταλαντώσεων που συνεισφέρουν οι µεγαλύτερες 

ενεργές KM που εκφορτίζουν κοντά στη συχνότητα στρατολόγησής τους. Σε ορισµένες 

συστολές, όµως, υπάρχουν συσχετίσεις µεταξύ των KM, µια και η ταλάντωση του τρόµου 

αντανακλάται µέσω του βρόχου του νωτιαίου µυοτατικού αντανακλαστικού στα δυναµικά 

µεµβράνης των KN. Aυτό προκαλεί συγχρονισµένες ταλαντώσεις στα δυναµικά, 

συγχρονίζοντας µε αυτόν τον τρόπο τις εκφορτίσεις των KN και προκαλώντας έτσι έναν 

κανονικό, µεγάλου-πλάτους τρόµο. 

  Σε δυναµικές εκούσιες συστολές, τα ανώτερα κέντρα (φλοιός) παράγουν µία κοινή 

διαµορφωµένη είσοδο προς τους KN, η οποία προκαλεί συσχετισµένες αργές ταλαντώσεις 
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στα δυναµικά µεµβράνης των KN. Έτσι προκύπτουν συσχετισµένες διαµορφώσεις στις 

εκφορτίσεις των KM, που µε τη σειρά τους προκαλούν τις µεταβολές της δύναµης. Eπιπλέον, 

σε ορισµένες τέτοιες συστολές, δράση µέσα στο νωτιαίο βρόχο του µυοτατικού 

αντανακλαστικού προκαλεί πρόσθετες γρήγορες ταλαντώσεις στα δυναµικά µεµβράνης των 

KN, συγχρονίζοντας έτσι τις εκφορτίσεις τους και προκαλώντας πρόσθετο τρόµο.  
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Z. ABSTRACT 

 The firing behavior of motor units (MUs) of the first dorsal interosseus muscle of the 

hand was examined during both steady and time-varying (sinusoidal or broadband random 

variations) isometric contractions in healthy adults. The emphasis was on the analysis of 

rhythmical MU synchrony with a new method which uses as tools the unit-to-aggregate 

coherence and cross-correlation functions. In this case, the unitary signal is MU activity and 

the aggregate signal is the muscle force. In steady contractions, the presence of regular and 

large tremor was accompanied by widespread and strong MU firing correlations at the tremor 

frequency, with the MUs in phase. In contrast, in cases of irregular and small tremor the MUs 

were uncorrelated; or they showed very weak correlations, the effects of which on tremor 

were negligible. Moreover, the tremor synchrony was suppressed during ischemia, while the 

tremor became minimal, and this strongly suggests an involvement of muscle spindle 

feedback in the generation of the tremor synchrony. These observations argue for the 

presence of two parallel tremor mechanisms in static contractions, one of which involves MU 

synchrony. In varying contractions, the firing of all MUs was modulated in the frequency 

(band) of the force variations. The MU modulations showed a phase advance over the force 

variations and were strongly correlated to the particular variations and among themselves. 

Thus, correlated modulations of MUs seem to provide the basic mechanism for the generation 

of time-varying force. Finally, when tremor was present in dynamic contractions, widespread 

MU correlations existed also at the tremor frequency. The ischemic block again suppressed 

the tremor and its synchrony, but left the synchrony of MU modulations unaffected. These 

observations argue for the presence of two parallel mechanisms of MU synchrony in varying 

contractions, the effects of which combine at the level of the membrane potential of a-

motoneurons. 
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Θ. ΣYNTOMOΓPAΦIEΣ 

AMM  Aλληλουχία µονάδας/µονάδας 

AMΠ  Aλληλουχία µονάδας/πληθυσµού 

AΠΠ  Aλληλουχία πληθυσµού/πληθυσµού 

EMΠ  Eτεροσυσχέτιση µονάδας/πληθυσµού 

HEΓ  Hλεκτροεγκεφαλογράφηµα 

HMΓ  Hλεκτροµυογράφηµα 

KN  Kινητικός νευρώνας 

KM  Kινητική µονάδα 

MEΓ  Mαγνητοεγκεφαλογράφηµα 

ΠPM  Πρώτος ραχιαίος µεσόστερος 

ΣA  Συνάρτηση αλληλουχίας 

ΣE  Συνάρτηση ετεροσυσχέτισης 
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Ι. ΠΙΝΑΚΕΣ 

 

Πίνακας 1:  Κατάταξη συστολών και ΚΜ που καταγράφηκαν από τα διάφορα 

υποκείµενα κατά τη διάρκεια στατικών συστολών σελ. 43 

 

Πίνακας 2:  Συνθήκες ισχαιµίας και επίπτωσή της στο συγχρονισµό των ΚΜ και τις 

ιδιότητες του τρόµου σελ. 57 

 

Πίνακας 3:  Κατάταξη συστολών και ΚΜ που καταγράφηκαν από τα διάφορα 

υποκείµενα κατά τη διάρκεια εκούσιων µεταβαλλόµενων συστολών  

   σελ. 65 

 

Πίνακας 4:  Επιπτώσεις της ισχαιµίας στο συγχρονισµό των ΚΜ στις δυναµικές συστολές  

   σελ. 67 
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ΙA. ΕΙΚΟΝΕΣ 

 

Εικ. 1: ∆ιάκριση ΚΜ από το ενδοµυικό ΗΜΓ µε την εφαρµογή ουδού σελ. 30 

Εικ. 2: Παραδείγµατα παραθύρων που χρησιµοποιούνται στη φασµατική 

ανάλυση σελ. 35 

Εικ. 3: Κανονικός τρόµος µε ισχυρό συγχρονισµό ΚΜ σε στατική 

συστολή (υποκείµενο 11) σελ. 45 

Εικ. 4: Κανονικός τρόµος µε ισχυρό συγχρονισµό ΚΜ σε στατική 

συστολή (υποκείµενο 4) σελ. 46 

Εικ. 5: Ακανόνιστος τρόµος χωρίς συσχετίσεις ΚΜ σε στατική συστολή 

(υποκείµενο 4) σελ. 49 

Εικ. 6: Ακανόνιστος τρόµος χωρίς συσχετίσεις ΚΜ σε στατική συστολή 

(υποκείµενο 5) σελ. 50 

Εικ. 7: Ακανόνιστος τρόµος µε αδύναµες συσχετίσεις ΚΜ σε στατική 

συστολή (υποκείµενο 14) σελ. 52 

Εικ. 8: ∆ράση της ισχαιµίας στον κανονικό τρόµο και στις συσχετίσεις 

ΚΜ σε στατική συστολή (υποκείµενο 3) σελ. 55 

Εικ. 9: ∆ράση της ισχαιµίας στον ακανόνιστο τρόµο και στις συσχετίσεις 

ΚΜ σε στατική συστολή (υποκείµενο 15) σελ. 56 

Εικ. 10: Εκούσια µεταβαλλόµενη συστολή µε επιπρόσθετη γρήγορη 

ταλάντωση (τρόµο, υποκείµενο 11) σελ. 59 

Εικ. 11: Εκούσια µεταβαλλόµενη συστολή µε επιπρόσθετο τρόµο 

(υποκείµενο 3) σελ. 61 

Εικ. 12: Εκούσια µεταβαλλόµενη συστολή µε επιπρόσθετο τρόµο 

(υποκείµενο 19) σελ. 62 

Εικ. 13: Κατανοµή καθυστερήσεων (φάσεων) ΚΜ/δύναµης σε σχέση µε 

τη συχνότητα µεταβολής της εθελούσιας δύναµης σελ. 63 

Εικ. 14: ∆ράση της ισχαιµίας στον κανονικό τρόµο και στις αντίστοιχες 

συσχετίσεις ΚΜ σε εκούσια δυναµική συστολή (υποκείµενο 3) σελ. 68 

Εικ. 15: ∆ράση της ισχαιµίας στον ακανόνιστο τρόµο και στις αντίστοιχες 

συσχετίσεις ΚΜ σε εκούσια δυναµική συστολή (υποκείµενο 15) σελ. 69 

 

 

 

 


