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Hareketin gerceklestirilmesinde birincil rol oynayan ve lokomotor sistem
bilesenlerinden olan iskelet kaslari, kasilma esnasinda gesitli biyokimyasal ve
mekanik stirecler sonucunda kuvvet tiretirler. Kas kuvvetlerinin cesitli deneysel
veya klinik amaglar icin bilgisayar ortaminda benzetiminin (simiilasyonunun)
yapilabilmesi amaciyla matematiksel kas modelleri kullamilmaktadir. Kas
modellerinin, gercek kas kuvvetlerini yiiksek dogrulukla tiretebilmeleri
modellemede esas alinan varsayimlarla yakindan iliskilidir.

Yapisal modeller olarak da bilinen Huxley tipi kas modelleri, kasilma
esnasindaki biyokimyasal ve mekanik etkilesimleri esas alarak kuvvetin yani sira
cesitli kas karakteristiklerinin de hesaplanmasinda kullanilan matematiksel
modellerdir. Capraz koprii teorisine dayanan ve kas yapisindaki filamentlerin
etkilesimi tizerine kurulu bu modeller, halen deneysel calismalarin da etkisiyle,
modifiye edilmeye ve gelistirilmeye devam edilmektedir. Kas modellerinin
yapisini, kullanilan varsayimlar1 ve bu modellerin kabiliyetlerini anlamak,
gercege yakin kas kuvvetlerinin ve kasmn dinamik karakteristiklerinin yeniden
tiretimi acisindan onem arz etmektedir. Bu derleme makalede, Huxley tipi
matematiksel kas modellerinin yap1 ve 6zellikleri ile tirettikleri kuvvet cevaplari,
deneysel olarak elde edilen kas karakteristiklerini kestirmedeki performanslar1
agisindan incelenmistir. Bu amag¢ dogrultusunda, ¢alismada bir Huxley modeli
kullanilarak farkli kasilma durumlari i¢in kas kuvvetleri elde edilmis ve model
performanslar1 degerlendirilmistir.

Ayrica Huxley tipi modellerde gerceklestirilen degisimler sunulmus, modellerin
avantaj ve dezavantajlarmin yani sira hangi tiir calismalar icin elverisli olduklar1
da ortaya konmustur.

Anahtar Kelimeler: Kas kuvvetleri, Kas modelleri, Huxley tipi modeller, Capraz
koprii modelleri, Kayan filamentler teorisi.

ABSTRACT

Skeletal muscles, which are the components of the locomotor system and play a
primary role in the movement, produce force as a result of various biochemical
and mechanical processes during contraction. Mathematical muscle models are
used to simulate muscle forces in silico for various experimental or clinical
purposes. The ability of muscle models to produce actual muscle forces with high
accuracy is closely related to the assumptions adopted in the modeling.
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Huxley-type muscle models, also known as structural models, are mathematical
models used to calculate various muscle characteristics as well as force based on
biochemical and mechanical interactions during contraction. These models,
which are based on the cross-bridge theory and the interaction of the filaments in
the muscle structure, are still being modified and developed through
experimental studies. Understanding the structure of muscle models, the
employed assumptions, and the capabilities of these models are important for re-
producing the realistic muscle forces and dynamic characteristics of muscle. In
this review article, the structure and properties of Huxley-type mathematical
muscle models and their force responses are examined in terms of their
performances in predicting experimentally obtained muscle characteristics. For
this purpose, muscle forces were obtained for different contraction conditions
using a Huxley model and the model performance was evaluated in the study. In
addition, the changes in Huxley-type models are presented, and the kinds of
works, for which are suitable, were introduced besides the advantages and
disadvantages of the models.

Keywords: Muscle forces, Muscle models, Huxley-type models, Cross-bridge

models, Sliding filament theory.

Iskelet kaslar1 lokomotor sistemin

bilesenlerindendir ve istemli hareketin
gergeklestirilmesinde temel gorevleri gergeklestirirler. Bu
sebeple kaslarin yapi, fonksiyon ve etkilesimlerini anlamak
organizmanin hareketini ve bunlara bagli olan diger bircok
parametreyi (giig, performans, yaralanma vb.) kavramak
agisindan  gereklidir. Iskelet kaslariin cesitli kosullar
altinda nasil davrandiklari, ne tiir kuvvet cevaplar
trettikleri ve aktiviteleri esnasindaki enerji ve 1s1
degisimleri uzun zaman boyunca arastirmacilar tarafindan
incelenmistir (1-4). Mikro Olgekteki kas tiiniteleri iginde
gerceklesen yapisal aktiviteleri ve hem kimyasal hem de
mekanik etkileri gbz 6niine alan kayan filamentler hipotezi
(sliding filament hypothesis), kas kasilmasi agiklamak igin
kullamilan referans yaklasimdir (5-6). Bu hipoteze gore kas
kasilmasi, kas lifleri igerisinde birbirine paralel bigimde ve
i¢ ice ge¢mis sekilde uzanan filamentlerin birbirlerine gore
hareketleri sonucu meydana gelir. Kaslarin en kiiciik
kuvvet {iireten fonksiyonel iiniteleri olan sarkomerleri
olusturan yapilardan olan miyozin (kalin filament) ile aktin
(ince filament) molekiillerinin birbirleriyle etkilesim
igerisinde hareket etmesi sonucu, kuvvet iiretilir (7).

Kas kasilmasimin ardindaki mekanizma ve

matematiksel iliskiler daha sonra Huxley tarafindan ¢apraz

koprii teorisi (cross-bridge theory) olarak bilinen hesaplamali
bir modelle agikland1 (8). Capraz Koprii Modelinde
kullanilan temel varsayimlar sunlardir:

1)Kas kasilmasi miyozin ve aktin

miyofilamentlerinin birbirine gére kaymasi ile gerceklesir,

2) Kuvvet- {iretimi ve miyofilamentlerin kaymasi,
aktin-miyozin molekiillerinin etkilesimi ve capraz koprii
olusumu sonucu meydana gelir ve bir ¢apraz koprii ancak
aktin molekiiliine bagl iken kuvvet tiretir,

3)Aktin-miyozin etkilesimi ATP'nin hidrolizi ya
da pargalanmasi ile iligkilidir ve capraz kopriiller bu
iligkilerin ifade ettigi cesitli biyokimyasal durumlarda
bulunabilirler. Bu varsayimlar kullarilarak gelistirilen kas
modelleri kas kasilmasinin mekanik 6zelliklerini ortaya
koymak ve deneysel olarak gozlenen birgok fenomeni
anlamak i¢in kullamlmaislardir (9).

Kas modelleri, kaslarin yapi, fonksiyon ve
isleyislerinin anlasilmasinda kullanulan o6nemli araglar
olmuslardir (10-11). Iskelet kaslar1 icin gelistirilen kas
modelleri genel olarak ii¢ gruba ayrilir (12):

1) Hill tipi (reolojik) modeller (13),

2) Huxley tipi (yapisal) modeller (8-14) ve



3) Anatomi tabanli modeller (15-16).

Hill tipi modeller, kas-tendon kompleksinin
matematiksel temsilinde siklikla kullanilirlar ve kas-iskelet
sisteminin ¢alisilmasinda en yaygin kullarulan modellerdir
(17-20). Hill tipi kas modelleri, genel olarak kaslarin hiz-
kuvvet iligkisine dayanir ve ¢ogunlukla kaslarin yapisal
ihmal
azaltilmasi agisindan avantaj saglarlar(21). Anatomi tabanli

ozelliklerini ederken hesaplama yiiklerinin
modeller ise, kas yapisinn iki ya da {i¢ boyutlu koordinat
sisteminde temsil edilebilmelerini saglamak amaciyla
biyomekanik ¢alismalarda kullanilirlar(22). Huxley tipi
veya diger adiyla capraz koprii modelleri ise molekiiler ve
sarkomer kuvvet

seviyesindeki cevaplarmin

hesaplanmasinda kullamilirlar.

Bu c¢alismada, Huxley tipi matematiksel kas
modellerinin yapilar1 ve deneysel kas kuvvetlerinin
hesaplanmasinda gosterdikleri performanslar
incelenmistir. Bunun i¢in iki-durumlu (two-state) bir
Huxley modeli kullarularak kas kuvvetleri hesaplanmis ve
literatiirdeki modellerden elde edilen kuvvet cevaplar: ile
karsilastirilmistir. Calismada bu tip modellerde gesitli kas
kullanilan

varsayimlar ile modellerin avantaj ve dezavantajlar1 da

ozelliklerinin ~ simiile edilebilmesi igin

tartigilmistir.
Huxley Tipi (Yapisal) Kas Modeli

Modellerin Biyolojik, Biyomekanik ve Matematiksel
Altyapis1

Iskelet kaslari, oldukca hiyerarsik bir yapiya
sahiptirler. Bir iskelet kas1 makro olgekten mikro 6lgege
dogru kas, kas demeti (fascicle), kas lifi (fiber), miyofibril ve
sarkomer yapilarini igerir. Ayrica bu yapilarin baglant1 ve
etkilesimini saglayan fascia, epimisyum, perimisyum,
endomisyum ve sarkolemma gibi bag dokular (connective
tissues) bulunur. Bu karmagik yapr i¢inde kendini tekrar
eden ve kuvvet tireten en kii¢lik tiniteler sarkomerlerdir.
Sarkomerlerin farkll sayilarda seri bir bicimde birbirine
baglantis: ile miyofibril yapilar olugurken, miyofibrillerin
paralel bicimde birbirlerine baglantisi ile kas lifleri olusur.
Sarkomerler iki z-¢izgisi arasinda birbirine paralel bigcimde
uzanan miyozin ve aktin filamentlerinin olusturdugu
birimlerdir (Sekil 1a).
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Sekil 1-a

Sekil 1. a-b-c-d. Iskelet kaslarindaki sarkomer yapisi ve
bilesenleri. a) Birbirine paralel bagl iki sarkomer ve
miyofilamentler, b) Aktin, ¢) Miyozin, d) Titin

I-Bandi

A-Bandi I-Bandh

M-Cizgisi

Akt Miyozin
Titin he” Miyozin
B Basgi
(o .-
Z-Cizgisi Z-Cizgisi

H-Band:

—_ -

Sarkomer yapisindaki protein molekiillerinin
organizasyonu H, A ve I bantlarmimn olustugu bir yapi
ortaya cikarir (Sekil 1a). Kasilma esnasinda miyozin
filamentinin boyunun sabit kalmas: ile hem kas boyunun
degistigi dinamik kasimalarda hem de sabit kaldig:
izometrik kasilmalarda A-bandi sabit uzunlukta kalir.
refraktif

merkezinde

Miyozin filamenti yiiksek anizometrik ve

ozelliklere  sahip  olup  sarkomer
konumlanmustir. Uzerindeki miyozin baglar1 sayesinde

capraz kopriiler (cross-bridges) kurulabilmektedir (Sekil 1c).
Sekil 1-b

e %9 L5 ey e
TN NN

Aktin zincirleri  Tropomiyozin Troponin

Capraz kopriiler, aktin filamenti tizerindeki ilgili
bolgelere baglanarak bu proteini sarkomer merkezine
dogru (M cizgisi) ¢ekebilmektedir (23). Miyofilamentlerin
hareketleri ile sarkomer tizerindeki H ve I bantlarinin
boylarinda degisimler meydana gelir. Aktin filamenti, I
bandi icinde gozlemlenebilen ve iizerindeki troponin-
tropomiyozin yapilar1 sayesinde

capraz kopriilerin

kurulmasini saglayan ince proteinlerdir (Sekil 1b).
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Sekil 1-c

é i é ' g_ "5 Miyozin Basi
| —1

_@ @ @ Miyozin proteini

Aktin-miyozin etkilesimi ve

capraz Kkoprii
olusumunun gergeklestigi bolgeler overlap (iist tiste binme
veya baglanma) bolgesi olarak adlandirilir ve kasin {irettigi
kuvveti belirlemektedir(24-25). Kasilma esnasinda 6zellikle
overlap bolgesinin ortadan kalktig1 durumlarda rol alan
titin filamenti ise Z ¢izgisinden M ¢izgisine kadar uzanir.
Titin filamentinin birgok farkli alt bolgeden olustugu ve
sarkomer yapismin stabilizasyonunu sagladig1 kabul

edilmektedir (Sekil 1d).
Sekil-1d

Proksimal IG N2A PEVK Distal 1G

Sarkomer iginde kalsiyum ve ATP etkileri ile
capraz kopriler baglanma ve ¢oziilme gerceklestirerek
cevrimsel olarak kuvvet iiretebilmektedir. Bu fizyolojik
matematiksel  olarak

aktivitelerin  niceliksel ve

formiilasyonu ise  kas  kuvvetlerinin = sarkomer
seviyesindeki simiilasyonu ile miimkiin olmaktadir. Bir kas

modelinden beklenen c¢iktilar, kasilma sirasindaki hiz-

kuvvet iligkisini aciklayabilmek, izometrik kuvvet
tiretimini simule edebilmek, kasilma-enerji iliskisini
acgiklayabilmek ~ ve  kaslarin  deneysel  olarak

gozlemlenebilen bir takim o6zelliklerini karakterize

edebilmektir (23-26-27).

Huxley tipi yapisal modellerin ilk versiyonu olan
1957 modelinde miyozin filamentinden uzanan miyozin
baslarinin aktin filamentine bir elastik yay gibi baglant:
gergeklestirdigi varsayilir (Sekil 2).

Huxley tipi (1957) kas modelinin sematik

gosterimi, oran fonksiyonlari ve durumlar aras: gegisler
Sekil-2

Mivozin filamenti

—= Y

! M
L g*
]
P | ! Q *
Aktin filamenti _— S .

O: M bélgesi i¢in denge pozisyonu

5
g + 4

+3

+2

-;I_/’/J;l——L‘

h X
Bagli ( Athched] [n(x,)]
< > 2(x)
Coziilmiis (Dettached), [1-n(x.0)]

(M: miyozin bagsi, A: aktin baglanma bdlgesi, f: baglanma
oran fonksiyonu ve g: ¢oziilme oran fonksiyonu, n(xt):
bagl capraz kopriilerin dagilimi)

Miyozinin baglanma noktas1 olarak referans
alinan M noktasi, serbest iken denge konumu etrafinda
salimim hareketi (Brownian motions) gergeklestirir. M
noktasiin en yakinindaki aktin baglanma bolgesi (binding
site-Anoktast), denge konumundan x mesafesinde bulunur.
Miyozin (M) i¢in denge konumu ayni zamanda sifir kuvvet
konumu olarak da bilinir. Capraz kopriiler, A noktasi
etrafinda mesafesinde

herhangi bir x baglanma

gergeklestirebilir; ancak siirlanmig baglanma
mesafesinden (h) biiyiik x degerlerinde ¢apraz kopriilerin
olusmadig1 varsayilir. Bir ¢apraz kopriiniin belirli bir
zaman aninda sadece bir A noktasi ile baglanabilecegi

kabul edilir. Ayrica bir ¢apraz kopriiniin baglanma ve



¢oziilme durumlarindan birinde bulunabilecegi ve bu

durumlar arasinda anlik gegisler yaparak kuvvet
cevrimleri meydana getirdikleri formiilasyonun altinda

yatan esastir (7-14).

Herhangi bir zaman aninda x mesafesinde
bulunan ve bagli olan gapraz kopriilerin dagilimi n (x, t)
olarak ifade edilirse, birinci mertebeden kinetik denklem
capraz stirekli

kopriilerin olarak baglanma ve

¢oziilmelerini ifade eder. Bagl olan ¢apraz koprii
popiilasyonunun bulunmasi igin oran fonksiyonlari da
igeren diferansiyel denklem (denklem 1) baslangi¢ ve sinur

sartlar1 dikkate alinarak ¢oziiliir.

Bir A ve M noktasinin baglanarak ¢apraz koprii
olusturmasinda f (baglanma) oran fonksiyonu etkilidir.
Olusturulan capraz koprii ATP etkisiyle bozularak
¢oziilme meydana gelir ve bunda etkili olan ise g (¢coziilme)
oran fonksiyonudur. Denge konumu, O noktasinin saginda
olusan capraz kopriiler pozitif deplasman ve dolayisiyla
kuvvetin etkisiyle kisalma meydana getirirken O denge
konumunun solundaki ¢apraz kopriiler uzamada etkilidir.
Oran fonksiyonlar1 denge konumu etrafinda asimetrik
karakter gosterdiginden baglanma olayr ve capraz
kopriilerin olusumu f oran fonksiyonu ve buradaki etkili

parametre olan h mesafesi ile simrlandirilmistir.

Capraz kopriilerin gosterdikleri baglanma ve
¢Oziilme ¢evrimleri ve bunlarin formiilasyonu ile bagh olan
bulunabilmektedir.
Huxley’in 1957 capraz koprii modelinde, aktin-miyozin

capraz  koprilerin  dagilimlar

etkilesimi birinci mertebeden kinetik biinye denklemi ile
ifade edilir (7):

on(x,t) () on(x,t)
ot X

= F()=n(x1)-g(x)n(x.1)
@

Denklem 1’de n(x,t) bagl olan ¢apraz kopriilerin
dagilimin, f ve g oran fonksiyonlarini ve v(f) de kasilma
hizir gosterir. Sarkomer uzunlugu s, birim hacim basina
toplam ¢apraz koprii sayisi m, aktin bolgeleri aras1 mesafe

I ve miyozin rijitliginin k sabiti ile gosterildigi bir durumda,
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400 (2)

F, = I xkn(x, t)dx
P(t) —m—ksTxn(x t)dx 5
IR ®

capraz kopriilerin iirettigi kuvvet (denklem 2) ile bir yarim
(denklem3)
hesaplanabilmektedir. Bir ATP molekiiliiniin hidrolizi ile

sarkomerdeki toplam gerilme

ortaya ¢ikan enerji (e) bilindiginden birim hacimde ortaya

cikan

. me ¢

E(t):l— f (X)(L—n(x,t))dx (4)
enerji orani, seklinde ifade edilir. Kinetik biinye

denkleminin ¢6ziimii ic¢in gerekli oran fonksiyonlar:

Huxley tarafindan lineer bigimde tanimlanmisgtir.

0, x<0
f(x)=<fx/h, 0<x<h (5)
0, X>h
d,, x<0
X) =
9() g,x/h, x>0 ©

Baslangi¢ ve sinir kosullar: ile birlikte farkh tip
g1, g2
parametreleri ile tammlanan f ve g oran fonksiyonlar:
kullanilarak kinetik bilinye denklemi adi

denklem sayisal
¢oziilebilmektedir. Kas boyunun sabit kaldigi izometrik

kaslar igin deneysel verilerden segilen fI,
(ordinary)

diferansiyel bi¢iminde olarak
kasilmalar ile dinamik (eksantrik ve konsantrik) kasilmalar
simiile edilerek n(x,t) dagilimlar1 ve modellerin iirettikleri
kontrol cevaplar1 test edilebilmektedir. Benzer sekilde
belirli bir zamanda bagli olan ¢apraz koprii sayisi ile iligkili

olan rijitlik de hesaplanabilen bir diger parametredir.
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Huxley Tipi Modellerde Gelistirmeler ve Coklu Durum
Modelleri

Modellerin ilk hali olduk¢a kullanish olmasina

ragmen bir takim deneysel kas Kkarakteristiklerini
yansitmakta yetersiz performans sergilemislerdir. Bu
karakteristiklerden bir tanesi de kaslarin kisa ve hizli boy
degisimlerinden sonra gosterdikleri toparlanma
kuvvetlerinin hizli bir sekilde boy degisikligi 6ncesine
ulagmasidir. Bir iskelet kasinin hizli bir sekilde kisalmasi
sonrasi irettigi kuvvet diiser; ancak ¢ok kisa bir zaman
icerisinde kisalma 6ncesi kuvvete tekrar ulasilir. Mevcut iki
durumlu (bir baglanma ve bir ¢oziilme durumu iceren)
modelde gapraz kopriilerin baglanma ve ¢oziilmesi icin
gerekli ¢evrim toparlanma kuvveti ve hizimi agiklamakta
yetersiz kaldigindan Huxley ve Simmons tarafindan iig
durumlu (iki baglanma durumu ve bir ¢oziilme durumu)

kas modeli 6nerilmistir (14) (Sekil 3).

Sekil-3 Iskelet kaslarinda boy degisimi sonrasi izometrik
kuvvette goriilen hizli toparlanma (T1: Kisalma sonrasi
goriilen minimum kuvvet, T2: Hizli toparlanma periyodu
sonrasinda ulasilan kuvvet degeri).

Kas
Boyu#

Kas
[\'uv\-'eiw

:

1957 Huxley modelinde bir
baglanmis veya ¢oziilmiis durumda oldugu kabul edilir ve

capraz kopri,

hizli bir kisalma sonrasi ¢ok sayida capraz kopriiniin belirli
bir zaman iginde ¢oziilmesi ve tekrar baglanmasi gerekir.
Ancak kullamlan baglanma oran fonksiyonlari kaslarm bu
hizlt
ulasilmasinda yavas bulunmustur. Buna bagl olarak oran
fonksiyonlar1 Hill denklemi olarak da bilinen kuvvet-hiz

iligkisini saglamadiklar i¢in, Huxley ve Simmons capraz

cevaplarma  kisalma  Oncesindeki  kuvvete

kopriilerin farkli durumlarda bagli olabilecegi model

Zaman [ms] N

modifikasyonunu Snermisglerdir (14). Onerilen modelde,
bagli capraz koprii rotasyon hareketi ile elastik kismin
uzunlugunu degistirerek ¢apraz koprii tarafindan iiretilen
kuvveti hizlica artirir ve boy degisimi sonrasi hizli
toparlanma meydana gelir (Sekil 4). Huxley 1971 modelinin

sematik gosterimi.

Sekil-4 Capraz kopriiniin rotasyon ile iirettigi kuvveti
degistirmesi (solda) ve durumlar aras1 gegisler (sagda) (Al
ve A2: Baglanma durumlari, D: Coziilme durumu, k: oran
fonksiyonlari)

Miyozin Filamenti

|AmmFMmmﬁ

Iki baglanma ve bir ¢éziilme durumu éngoren
Huxley modeli farkli deneysel Ozelliklerin modellere
entegre edilmesi amaciyla farkli sayilarda durumlarin
dahil
olusturmustur. U¢ durumlu modelde bagli ve bagh

modele edilmesi  galigmalarimin  temelini
olmayan c¢apraz koprii popiilasyonlarina etki eden en
Onemli parametreler gecis oran fonksiyonlaridir. Ik
modelden farkli olarak lineer olmayan ve belli mesafeler
igin tamimlanan oran fonksiyonlar1 iiretilen kuvvetin

karakteristigi ile yakindan ilgilidir.

Uc-durumlu bir capraz koprii modeli icin kinetik
diferansiyel denklem her bir durum i¢in oran fonksiyonlar1
da goz oniine alinarak ayr1 ayr1 olusturulabilmektedir (26).
Onerilen cok durumlu modelde k1(x), k2(x), k-1(x), k-2(x) ve
k3(x) oran fonksiyonlar1 ve v(t) kasilma hizi olmak iizere,
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aAlé: v aAia(;(( D 00D+ 00A (X, - (6, (9 + k) A (1) ")

aAza(tx,t) —v(t) @Aza(;(,t) =k, () A (X, 1) — (K, (X) + k) A, (X, 1)

dD(t)
dt

bagli1 ve ¢oziilmiis halde bulunan ¢apraz koprii dagilimlar:
hesaplanabilir. Kas kuvvetleri ise bagli olan c¢apraz

F, = T XK(A (x, 1)+ A (x,1))dx

Bu modeller daha sonra farkli deneysel kas
farkl
baglanma ve ¢oziilme durumlari igerecek sekilde modifiye

ozelliklerinin agiklanmas: amaciyla sayilarda
edilmislerdir (27). Gelistirilen ¢ok durumlu Huxley tipi
modellerde farkli sayilarda baglanma (attached) ve ¢oziilme
(detached)durumlari ile aktin-miyozin ve ATP ¢evrimlerinin
biyokimyasal olarak gercek¢i bicimde ifade edilmesi
amagclanmistir. Ay zamanda kas boylarinda meydana
gelen hizli degisimlerden hemen sonra ortaya cikan
kuvvet/gerilme karakteristiklerinin anlasilmas1 igin her
baglanma ve c¢6ziilme durumlarindaki zaman bagiml

mekanik iliskilerin de ortaya gikarilmas: hedeflenmistir.

Dogal olarak durumlar arasindaki termodinamik
farklar bulundugu da
incelenmektedir (28). Cok durumlu modellerde farkli

ve enerji bakimindan nasil
baglanma durumlari oldukga farkli karakterlerde mekanik
ozellik sergiler (29). Bes-durumlu modelde zayif bagh
(M+A+ADP+Pi) ve giiglii baglhh (M+A+ADP) durumlar ve
farkli karakterlerdeki ¢oziilme durumlart (M+ADP+Pi),
kasilma sonucu ortaya cikan ¢apraz koprii popiilasyonuna
ve kuvvete etki eder (30) (Sekil 5).

L 00A (6,0 + K (A, 041~ ( () DO

(8)

(9)

kopriiler tarafindan tiretildigi i¢in {i¢ durumlu modelde
capraz koprii kuvvetleri asagidaki gibi hesaplanr;

(10)

Bes-durumlu Huxley modelinde biyokimyasal

gevrimlerin sematik gosterimi

Sekil-5
M+ATP <€ > M+ADP+P;
M+A+ATP k‘P‘
ATP(’ I
M+A € > M+A+ ADP

(A: Aktin, M:Miyozin, ATP: Adenozin Trifosfat, ADP:
Adenozin Difosfat, Pi =Fosfat).

Modelleme yaklasimlarinda tiim ¢apraz kopriiler,
lineer elastik olarak kabul edilir ve daha 6nce tamimlanan
durumlardan birinde bulundugu kabul edilerek aktin
filamentinin baglanma bolgesine gore konumu ile serbest
enerjilerinde degisim saglayarak, durumlar arasinda gegis
yapar. Tuim c¢apraz kopriilerin gegislerini denetleyen
denklem takimlar1 ile aktif bi¢cimde kasilan iskelet
kaslarinda kuvvet {ireten capraz koprii popiilasyonlar
hesaplanabilmektedir (31).
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TARTISMA
Capraz koprii modelleri icerdikleri kinetik
denklemlerin  sayisal c¢Oziimleri ile gesitli kas

karakteristiklerinin elde edilmesini saglarlar. iki durumlu
(1957) Huxley modelinin baslangi¢ ve sinur kosullar1 altinda
sayisal yontemlerle ¢oziimiinden elde edilen bagh capraz
farkl
deplasmanlardaki ¢apraz kopriilerin oranini ve zamanla bu

koprii  dagilimlar;,  kasilma  esnasinda
orandaki degisimleri gostermektedir. Sayisal ¢6ziim igin
baslangicta biitiin c¢apraz kopriilerin serbest (¢oziilme
durumunda) oldugu kabul edilen izometrik kasilma
sonuglar1 ve baglangigta biitiin ¢apraz kopriilerin bagh
(baglanma durumunda) oldugu kabul edilen izometrik
kasilma sonuglar1 izometrik kas kuvvetlerinin nasil

meydana geldigini gostermektedir (Sekil 6).

Sekil 6-a
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Sekil 6.a-b. Izometrik kasilma (v=0 mm/s) igin gapraz koprii
dagilimlar1 (a) Baslangicta tiim capraz kopriiler serbest
halde, b) Baslangicta tiim ¢apraz kopriiler bagl halde]

Huxley tipi modeller kullanilarak kaslarin dinamik

ve istemli olarak {rettikleri dagilimlar, kuvvetlerin
kestirimine imkan verir. Ozellikle kas boyunun degistigi
eksantrik (kas boyunun uzadig) ve konsantrik (kas
boyunun kisaldig1) kasilmalar igin dagilimlarin karakteri

oldukga farklidir (Sekil 7).
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Sekil 7. a-b. Dinamik kasilmalar icin capraz kopri
dagilimlarindaki degisim [a) Eksantrik kasilma (v=+20
mm/s), b) Konsantrik kasilma (v=-20 mm/s)

Oran fonksiyonlarim belirleyen ve ele alinan kas
birimine gore modifiye edilebilen parametreler model
oldukca etkilidir. Model

performansimn gostergelerinden olan bagli ¢apraz koprii

performanslar1  iizerinde
dagilimlar1 baglangi¢ta uniform olarak segilmistir ve
dinamik kasilma kosullar1 icin elde edilen bu dagilimlar,
(32). Cesitli
sebeplerle capraz-koprii kinetiginin degisebildigi ve

literatiirdeki  calismalarla uyumludur
durumlar arasinda gegis oranlarinin ve fonksiyonlarinin da

bu degisimlerden etkilendigi bilinmektedir. Sonuglar,

durumlar arasi gecislerdeki degisimlerin  de
uyarlanabildigini  ve  modellere  yansitilabildigini
gostermektedir (33).

Kas kuvvetlerinin yaninda deneysel olarak

bulunan gapraz koprii rijitligi, miyofibril veya fiber ¢ap1
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gibi kasilma parametreleri kullanularak kas kesitinde ortaya
¢ikan gerilme hesaplanabilmektedir. Dinamik kasilmalar
i¢in referans alinan degerlerden olan nominal kuvvet ve
gerilme de bu sekilde hesaplanmaktadir (34). Esas olarak
dinamik kas kuvvetlerinin maksimum izometrik kas
kuvvetine orani olarak ifade edilen nominal kuvvetler de
dagilimlar gibi farkli dinamik sartlar i¢in farkli davrarnislar
gostermektedir. Modelin farkli kasilma hizlarin igin
iirettigi nominal kuvvet cevaplari aym zamanda gapraz
kopriilerin filament hizlarina duyarhiliklarimn sonucunu
gostermektedir (Sekil 8).
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Iki durumlu bir Huxley modelden elde edilen nominal
kuvvetlerin farkli kasilma hizlar i¢in (v=+10 mm/s, v=+20
mm/s, v=+30 mm/s) eksantrik (a) ve konsantrik (b) kasilma
D-M  model ile

durumlarindaki  degisimleri ve

karsilagtirilmasi
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Kas kuvvetlerinin hesaplanmasinda kullanilan
yaklagimlardan biri olan dagilim-moment (distribution-
moment veya D-M model) metodu ile elde edilen kas kuvveti
iki durumlu ve klasik oran fonksiyonlar1 kullanan Huxley
model ile karsilastirilmistir (34,36). Hem eksantrik hem
konsantrik kasilma kogullari i¢in ayn1 kasilma hizlarinda
iki model de biiyiiklilk ve Oriintii olarak ortiisen kas
kuvveti cevaplari iiretmislerdir (Sekil 8).

Huxley tipi modeller kullanularak kaslarin
deneysel olarak gozlemlenen cesitli ozelliklerinin
arastirilmast miimkiin olmustur. Iskelet kaslarinn

gosterdigi kuvvet-huz iligkisi capraz koprii teorisi ile
gosterilebilen o6zelliklerden biridir (3-7). Kas yapisindaki
biyokimyasal ve mekanik reaksiyonlar zamana duyarlidir
ve bunlara bagli olarak c¢apraz kopriilerin baglanma-
¢oziilme reaksiyonlar1 da zamana baghdir. Dolayisiyla
filamentlerin birbirlerine gore hizli hareketi ile ¢apraz
kopriiler igin yeterli baglanma zamari olmadigindan
gorece diistik kuvvetler iiretilir. Bu durum, modelden elde
edilen konsantrik kontraksiyon sonuglarinda
goriilmektedir (Sekil 8). Modelden elde edilen kas
kuvvetlerinin dinamik kasilma kosullar1 (eksantrik ve
konsantrik kasilmalar) i¢in ve farkli kasilma hizlarmndaki
profilleri klasik kas iinitesi cevaplarina uygundur (35).
Buna gore eksantrik kasilmalarda kararli durumdaki
kuvvet cevabi izometrik kuvvete gore daha biiyiik iken
daha kiigtik
bulunmaktadir. Bu sonuglar Hill tipi modellerin de

konsantrik kasilmalarda oldugu

dayandigr hiz-kuvvet iliskisi ile uyumludur. Kasilma
hizlar1 capraz-koprii baglantilarini etkileyerek belli bir
zamanda {iretilen kas kuvvetini etkilemektedir. Capraz-
koprii olusumu igin gerekli zaman periyodunun
saglanamamasi durumunda iiretilen kuvvetlerde diisiis
goriilmektedir (36). Bunlara baglh olarak kas kuvvetlerinin
kasilma hizina model

duyarliigi da cevaplarinda

goriilmektedir.

Capraz koprii modelleri, bu parametrelerin yar
sira kaslarin enerji ve ATP tiiketim miktarlary, 1s1
salimimlar1 ve istemli hareket esnasinda sinerjik ve
antagonistik kaslardaki kuvvet paylasimlari ile kas rijitligi
gibi pratik sonuglarin elde edilmesinde kullanilirlar. Iskelet
kaslarimin zamana bagimli olan ve gecici 6zelliklerinin
simiile edilmesinde kullanilmakta ve farkli kas gruplari
i¢in model parametreleri uyarlanarak model cevaplari elde
edilebilmektedir (37).

Capraz koprii modelleri kaslarin kuvvet-boy ve
kuvvet-hiz gibi iliskilerini agiklamakla beraber gesitli zayif
yanlara ve dezavantajlara sahiptirler. Kas yapisinda farkh
seviyelerde (6rnegin kas, fiber ve miyofibril) goriilen
heterojenlik,

aciklanamamaktadir.

heniiz ¢apraz
Eksantrik

konsantrik kontraksiyonlara oranla daha fazla enerji

koprii  modelleri ile
kontraksiyonlarda,

tiiketiminin gerceklesmesi, modellere entegre edilememis
Modellerde

varsayimlardan ¢apraz kopriilerin birbirinden bagimsiz

bir deneysel Ozelliktir. esas alinan



olarak davrandiklar1 ve lineer elastik bir davrans
kabulleri de
sorgulanmaktadir. Iskelet kaslar1 aktiflestikten sonra

sergiledikleri deneysel  calismalarla
uzama ve kisalmaya maruz birakildiklarinda, ilgili boydaki
izometrik kuvvetlerinden sirasiyla daha fazla ve daha az
(38).

seviyelerinin, kasilmadan hemen onceki harekete bagimli

kuvvet dretirler Kaslarin  trettikleri  kuvvet
olma durumu (history-dependency), capraz koprii teorileri
ile simiile edilememektedir. Ayrica kas iskelet sistemi
modellerinde Hill tipi modellere gore daha yiiksek hesap
ylkleri gosterdiklerinden, mikro Olcekte ¢alismalarindan

ve bir takim elastik elemanlari (tendon, fasya, epimisyum,

perimisyum  vb.) uygun Dbir bicimde temsil
edememelerinden dolay1 dezavantajli olarak
goriilmektedirler. Biitin bu hususlar gbéz &niine
alindiginda, matematiksel kas modellerinin kaslarin

deneysel olarak gozlemlenen davramslarimn kestiriminde
sonraki yillarda da kullanilmaya ve gelistirilmeye devam
edilecegi anlagilmaktadir. Ozellikle davramglari heniiz
anlasilmakta olan titin gibi mikro filamentlerin kas
modellerine entegre edilmesi ve pasif-aktif kas
davramglarinin modeller vasitasiyla benzetimleri gelecek
dénemdeki potansiyel konular olabilecektir. Bunlara ek
olarak, kaslarin spor ve klinik agidan maruz kaldiklari agir1
uzama, kisitlanmis hareket araligi, yaralanma vb. etkilerin
de modeller ile benzetimleri konusunda da ¢aligmalar kas

biyomekanigi bilgisine katk: saglayacaktur.
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