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Um die Bewegungskontrolle zu verstehen und um gleichzeitig zu
zeigen, wie wenig wir hieriiber wissen, wollen wir unserer Betrachtung
jene Vorstellungen voranstellen, die bis gegen Ende der 40iger Jahre
dieses Jahrhunderts Giiltigkeit hatten und anschlieBend ihre Mingel
an Hand neuerer Befunde diskutieren. Der leitende Gedanke der bis-
herigen Vorstellung war, dafl die Muskelbewegungen iiber die Vorder-
hornzellen zustande kommen, die ihrerseits itber Reflexe oder von zen-
traler Seite wie tiber die Pyramiden, das extrapyramidale System oder
iber das Kleinhirn in Téatigkeit versetzt wiirden. Die Entscheidung
dariiber, ob diese Bewegungen von vorwiegend tonischem oder phasi-
schem Charakter seien, sei davon abhingig, von welcher Seite die
Vorderhornzellen ihre Erregung erhielten, nicht aber von diesen selbst.
Seit 1925, als Stanley Cobb das Lebenswerk Sherringtons und seiner
Mitarbeiter sowie anderer Forschungszentren zusammenfalte, ist die
Auffassung unverdndert geblieben. Cobb schrieb: “From all this evi-
dence it can be seen that static and kinetic movement can be explained
on the basis of one neuromuscular mechanism. ‘Tonic’ and ‘phasic’
reflexes, though unlike, are separated by no fundamental difference
in physiological mechanism.” Dann spéiter, im Jahre 1982, sagte
Erederic Bremer: “La principale conclusion qui se dégage, de cette
revue critique ... ¢’est que le mécanisme et toutes particularités du
tonus des muscles squelettiques des Vertébrés s’expliquent parfaitement
sans qu’il faille invoquer d’autres propriétés physiologiques que celles
de la contraction tétanique ordinaire.”

Heute kennen wir 2 Typen von Vorderhornzellen, einmal die
groBen oder -Alpha-Zellen, die auf Grund der Leitungsgeschwindigkeit
ihrer Neuriten von 60—100 m/sec nach der Einteilung von Erlanger-
Gasser (1937) die gleiche Bezeichnung erhielten, zum anderen kleinere
Zellen, die von Leksell (1945), der als Leitungsgeschwindigkeit ihrer
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Neuriten 20—44 m/sec feststellte, Gamma-Zellen genannt wurden. Nach
Messungen von Eccles und Sherrington (1930) zeigt das Faserspektrum
der Vorderwurzeln der Katze etwa 309% zur Gruppe der Gamma-
Fasern gehoérende Zellen. Man glaubte damals, daBl diese Fasern kleine
Muskelfasern innervieren wirden,
doch fand Leksell im Jahre 1945 in
unserem Laboratorium nach selek-
tiver Ausschaltung der Alpha-Fasern
durch abgestufte Druckwirkung am
Nerven, dal} die Gamma-Fasern die
Muskelspindeln innervieren, da bei
threr selektiven Krregung keine
Muskelkontraktion, sondern eine
verstirkte afferente Intladung zu
beobachten war. Der Gedanke hier-
zu 1st bereits in der Arbeit von
. Matthews (1933) enthalten.
Die Beobachtungen von Leksell
ecroute w ¥route wurden 1951 von Kuffler, Huni
und Quilliam mit der Technik der

/ @ Einzelfaserableitung bestitigt. In
Resting

einer Reihe von Arbeiten fanden

Kuffler und seine Gruppe in Balti-

Cmtmﬁm more, dall von den Gamma-Fasern
ausschheBlich die intrafusalen oder

; kontraktilen Fagern der Muskelspin-
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Tension @ «— zung werden diein den Spindeln ent-
Abb. 1. Schema der Gamma- und Alpha- haltenen sensorischen Endigungen
Bahnen "i;f;uﬁ?‘;ﬁ;’éimtéﬁf_‘“““’l‘"‘pmd"" gedehnt, so dall eine Steigerung
der Impulstfrequenz auftritt (s. das

Diagramm von Abb. 1). Ich habe im Rahmen der Sulliman Lectures
1955 eine vollstindige Darstellung der Entwicklung auf diesem Gebiete
gegeben und verschiedene hiermit zusammenhingende Fragen diskutiert,
worauf ich in meinem Vortrag nicht im emzelnen eingehen kann. Von
Bedeutung ist jedoch an dieser Stelle die Feststellung, dafl die Muskel-
spindeln Strukturelemente darstellen, diezu den extrafusalen oder moto-
rischen Fasern parallel liegen, so daf sie durch Kontraktion der moto-
rischen Alpha-Fagern entlastet, d. h. stumm werden (Matthews 1933).

Muscle spindle
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Die afferenten Fasern der Muskelspindeln ziehen somit zu den Vor-
derhornzellen des Riickenmarks und losen hier bekanntlich den Deh-
nungsreflex aus. Die Alpha-Vorderhornzellen mit den ihnen zuge-
horigen motorischen Fasern konnen danach entweder indirekt tiber die
zu den Spindeln verlaufenden Gamma-Fasern oder aber direkt tiber
andere konvergierende Bahnen aktiviert werden. Der Begriff indirekte
Aktivierung besagt, dall die Gamma-Motoneuronen eine Kontraktion
der intrafusalen Fagern der Spindeln hervorrufen. Durch die hierdurch
bewirkte Dehnung der Muskelspindeln werden fiir die Motoneuronen
bestimmte Impulse gestartet. Hierbei entsteht nun die Frage: Was
bedeutet die indirekte Aktivierung der Vorderhornzellen, und ist sie
wichtig genug, um fiir die Kontrolle der Motorik eine entscheidende
Rolle zu spielen? Die experimentelle Begriindung einer Antwort auf
diese Fragen ist unsere erste Aufgabe.

Als erster wichtiger Punkt wére zu nennen: Die Gamma-Aktivitit
ist eine echte tonische Daueraktivitit, die nur durch aktive Hemmung
zur Ruhe gebracht werden kann. Hieraus folgt fiir die Spindeln, daf3
auch sie in dhnlicher Weise angehalten sind, tonisch zu entladen und
die Vorderhornzellen somit 1im Zustand der Bahnung zu halten, wie
bereits 1927 von Rosst angenommen wurde. Jedenfalls widerstehen
die durch ihre Gamma-Fasern kontrahierten Spindeln einer Adaptation
besser und halten eine hohe, ,konstant-variierende* Entladungsfre-
quenz aufrecht. Variierend insofern, als Verschiedenheiten der Gamma-
Kontrolle je nach Kontrollorgan zu beobachten sind, wie noch ausge-
fithrt wird. Die Abb. 2 zeigt die unterschiedliche Spindelaktivitét auf
einen Dehnungsreiz einmal mit, einmal ohne Gamma-Innervation. Eine
aroBle Zahl von Retlexen aktiviert die Muskelspindeln iiber das Gamma-
System. Ja es erscheint sogar fraglich, ob — mit Ausnahme der
schnellsten Bewegungen — irgendeine motorische Finstellung ohne
gleichzeitige Gamma-Kontrolle erfolgt. Die Untersucher auf diesem
Gebiet sind sich dabei ausnahmslos in der wichtigen Beobachtung
einig, dall bei den meisten Bewegungen die Alpha-Aktivitét erst in
Gang kommt, wenn das Gamma-System bereits itber die Spindeln
Aktivitat zeigt. Sherrington ptlegte darauf hinzuweisen, dafl Haltung
oder tonische Einstellung der Bewegung vorausgehe, und ich bin der
Meinung, daff das Gamma-System den Startmechanismus fiir die Be-
wegungen darstellt. Dies werden wir jetzt beweisen.

Diese Frage wurde bei der dezerebrierten Katze von uns an Hand
der sog. Magnus-Reflexe bei Drehung des Kopfes gepriift. Kbenso

6*
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wie bel anderen Haltungsreflexen war zu beobachten, dal die Magnus-
Reflexe von einer Gamma-Aktivierung der Spindeln eingeleitet wurden,
die ihrerseits die Vorderhornzellen entweder zuvor oder gleichzeitig
mit der direkten Aktivierung des Alpha-Systems erregen. Anschliefend
wurden die hinteren Wurzeln durchschnitten, so daBl die Spindel-
aktivitit die Vorderhornzellen nicht mehr erreichte. Wenn nun ver-
sucht wurde, die Magnus-Reflexe erneut auszulésen, war die Gamma-
Komponente fast ebenso deutlich wie vorher, doch blieb der Reflex
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Abb. 2. Dezerebrierte Katze. Streckung des Gastrocnemius am Myograph registriert.

Binzelne Muskelspindel. 4 Muskel schlaff, nachher Dehnung bis auf 10 mm mit Dehnungs-

reflex superponiert, B Direkte Fortsetzung von 4. C Dieselbe Dehnung nach De-efferen-

tierung die Gamma-Innervation abbricht. D Direkte Fortsetzung von C. € und D zeigen

auch, was Dehnung myographisch an sich macht. Man vergleiche das Benehmen der inner-

vierten (4, B) und denervierten (C, D) Spindel. [Aus Eldred, Granit und Merfon, J. of
Physiol. 122, 498 (1953).]

aus, da die Spindelimpulse die Vorhornzellen nicht mehr zu erreichen
und zu aktivieren vermochten, obwohl das Alpha-System noch intakt
war und — wenn allein malgebend — die Bewegung auf Drehung des
Kopfes hitte auslosen konnen. War die Bewegung durch elektrische
Reizung des Hirnstammes bedingt, so war der Befund ein ganz &hn-
licher: Die Bewegung blieb aus, sobald das Gamma-System unter-
brochen war. Auch hier kamen die Gamma-Impulse und die folgende
Spindelentladung trotz Deafferentierung zum Vorschein. Das Ver-
sagen war allein durch den Ausfall des Alpha-Systems, d. h. der ge-
wohnlichen motorischen Einheiten bedingt, denen der Start durch das
Gamma-System fehlte. Als Besonderheit zeigt sich dabei, dall der Weg,
tiber den das Gamma-System aktiviert wird, von der Bahn des Alpha-



Prinzipien der motorischen Kontrolle 85

Systems verschieden und unabhingig ist, ein Befund, der fiir den
Kliniker von betrichtlichem Interesse sein diirfte.

Aus allen diesen Versuchen ergab sich, daf der Organismus fiir
seine Bewegungen ein eigenes indirekt wirkendes tonisches System hat,
das von den Gamma-Fasern iiber die Spindelinnervation liuft und dazu
dient, Haltungseinstellungen vorzunehmen und die Bewegungen ein-
zuleiten. Bekommt das Gamma-System freies Spiel, so arbeitet es
im Lauf der Bewegung mit dem Alpha-System Hand in Hand. Nur bei
schnellen Bewegungen wie z. B. bei Sehnenreflexen arbeitet das Alpha-
System ohne Gamma-Kontrolle. Doch sind auch hier tonische Gamma-
Effekte beteiligt, die iiber die Muskelspindel das Riickenmark in seinem
Erregbarkeitszustand beeinflussen (Granit und Henatsch 1956).

Wir wollen an dieser Stelle einhalten, um kurz auf die Frage nach
dem Sitz und Ursprung der supraspinalen Gamma-Kontrolle einzu-
gehen. Ganz allgemein war zu sehen, daBl von jedem Teil des Gehirns,
von dem Bewegungen ausgelost oder gehemmt werden konnten, auch
eine Forderung oder Hemmung der Gamma-Aktivitit zu erhalten war
(Gramt und Kaada 1952), wobei das Gamma-System in der Regel bei
iterativer Reizung die geringere Schwelle zeigte. Es scheint jedoch, als
ob das retikulire System des Hirnstamms von Moruzzi und Magoun
(1949) eine besonders starke Wirkung auf das Gamma-System aus-
iibt. Diese Hirnstammregion kann daher wohl mit Recht als wichtiger
Sammelplatz fiir alle mobilisierenden Einfliisse auf das Gamma-System
angesprochen werden. Im Hinblick auf seine Rolle als Aktivierungs-
zentrum und Empfangsstation fiir einen gewaltigen Einstrom atferenter
Impulse verschiedener Herkunft (z. B. Starzl, Taylor und Magoun
1951a, b; Dell 1952; French, van Amerongen und Magoun 1952;
Magoun 1952) erscheint dies vielleicht nicht so sehr iiberraschend. Wie
sein Gegenspieler, das Alpha-System, so kann auch das Gamma-
System vom Kleinhirn aus gehemmt und erregt werden, iterative
Reizung des motorischen Cortex kann seine Erregung bewirken, und
auch die Erregungs- und Hemmungszentren im oberen Teil der Medulla
zeigen dhnliche Wirkung auf das Gamma-System. Dies bedeutet, daf3
diese Regionen vor und nach Deafferentierung nochmals untersucht
werden sollten. Alle diese Effekte von Medulla und Hirnstamm erholen
sich langsam und halten sich lange Zeit, sie sind daher fiir tonische
Wirkung besonders geeignet.

Nichtsdestoweniger existiert neben einer diffus angeordneten Faser-
verteilung vom Hirnstamm zu den Gamma-Vorderhornzellen eine
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umschriebene, schnell leitende, gekreuzte Verbindung in der Seiten-
strangbahn (Granit und Holmgren 1955). Letztere ermoglicht den supra-
spinalen Zentren des Gamma-Systems so schnell zu agieren, wie es die
zuvor erwihnten Befunde notwendig machen. Diese Bahn kann sehr
leicht im Seitenstrang des Riickenmarks unterbrochen werden, wihrend
die zweite diffuse Verbindung praktisch jedes Herumschneiden im
Riickenmark iiberlebt. Dies unterschiedliche Verhalten diirfte den
Kliniker interessieren.

Im Zustand der nach Sherrington erhaltenen Dezerebrationsstarre
nach interkollikulirer Durchschneidung des Hirnstamms, wodurch man
ein spastisches Tier mit gesteigerten Dehnungsreflexen erhilt, ist eine
sehr hohe tonische Gamma-Aktivitat zu beobachten. Die von uns mit
solchen Tieren durchgefiihrten Versuche unterstreichen die Feststel-
lung, dall diese Art von Spastizitit durch ein hyperaktives Gamma-
System bedingt ist, welches iiber die Muskelspindeln eine dulerste
Erregung der Vorderhornzellen bewirkt. AuBer dem iiblichen radi-
kalen Weg, die Gamma-Aktivitit durch Durchschneidung zu unter-
brechen, gibt es noch einen anderen: Das Tier erhilt Chlorpromazin,
wie Henatsch und Ingvar (1956) in unserem Labor zeigten. Wenn in
solchen Fillen die Gamma-Aktivitit ausfillt, so verschwindet die
Spastizitit gerade so, als wire eine Durchschneidung des Systems vor-
genommen worden (eine Literaturiibersicht iiber die antispastische
Wirkung von Chlorpromazin findet sich in der Arbeit). Danach stiitzt
eine grofie Zahl von Befunden die Ansicht, dafl die Enthemmung des
Gamma-Systems fiir verschiedene Formen von Spastizitiat verantwort-
lich 1st. Andererseits ist es moglich, auch am peripheren Nerven durch
Cocawrn einen selektiven Ausfall der Gamma-Fasern zu bewirken (Lek-
sell 1945; P. Matthews und Rushwort 1957b), da diinne Fasern durch
Cocain frither blockiert werden als die dickeren Fagern (Gasser und
Erlanger 1929). Wie P. Matthews und Rushworth (1957 a) gezeigt haben,
verschwinden hiernach die Dehnungsreflexe bei der dezerebrierten
Katze. Die motorische und sensorische Reizbarkeit ist dabei noch
erhalten.

Die interkollikulire Rigiditit ist eine solche plastischer Art, ganz
besonders wenn die Operation durch Absaugen erfolgt. Eine solche
Plastizitiat wére nur schlecht denkbar, wenn das Gamma-System nicht
in der Lage wire, die gewohnlichen oder extrafusalen Fasern der
Muskeln auf die Linge der intrafusalen Spindelfasern einzustellen, um
auf diese Weise unabhiingig von der Linge stets eine gleiche Grole
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tonischer Innervation zu erreichen. Die Spindeln sind damit MeB-
mstrumente fiir die Langendifferenz zwischen extra- und intrafusalen
Fasern — die storungszeigenden Elemente der Regeltheorie (Wagner
1954) — und, in der Lage, wie wir gesehen haben, iiber den Bogen des
Dehnungsreflexes die Lingenausdehnung der extrafusalen Fasern je-
weils zu bestimmen. Fine gute kurze Einfithrung in diese Probleme
ist bei Hammond, Merton und Sutton (1956) zu finden, eine vollstéindige
Ubersicht wurde von mir 1955 gegeben. Uber Prinzipien der Regel-
theorie s. ber Wagner (1954).

Es wurde bereits auf den wichtigen Befund hingewiesen, dal} das
Gamma- und Alpha-System bei den meisten Bewegungsabliufen Hand
in Hand arbeitet — vielleicht mit Ausnahme der schnellsten und stérk-
sten Bewegungen — und dal} die Gamma- der Alpha-Erregung zeitlich
vorangeht. Dies hat auch fiir supraspinale Wirkungen Giiltigkeit, so
dal} die Frage berechtigt ist, ob nicht auch das Kleinhirn als Koordina-
tions- und Regulationsorgan hierbei eine Aufgabe hat. Fine tonische
Regulation muB auf die Information von den Muskeln zuriickgehen,
deren Funktionen es zu regulieren gilt. Nehmen wir ein Beispiel an:
Die Gamma-Fasern sind gehemmt, die Spindeln schlatf und gegen
Dehnung unempfindlich. Jede aktive motorische Kontraktion wiirde
hier unmittelbar eine noch stérkere Entlastung bewirken, da die sich
kontrabierenden extrafusalen Fasern zur schlaffen Spindel parallel
liegen, so daf letztere stumm werden und damit als Informationsquelle
ausfallen. Wenn wir nun annehmen, das Kleinhirn habe emne Regu-
lierungs- oder Koordinationsfunktion fir die tonische Muskelbewegung,
5o kann es diese Aufgabe nur nach Information aus den Spindeln
erfiilllen. Es mul} somit nervose Verbindungen geben, die die Gamma-
Fasern zu zwingen vermdégen, eng mit dem Alpha-Motoneuron zusam-
menzuwirken. Somit mull dag Kleinhirn sowohl den Storfithler liefern
— wozu Information nétig ist — als auch sich der Regelvorginge des
Muskelspindelsystems bedienen konnen.

Die Richtigkeit dieser Betrachtung kann man in Experimenten
zeigen, in denen das Verhalten der Muskelspindeln bei Kiithlung oder
Abtragung des Kleinhirnvorderlappens untersucht wurde (Granit,
Holmgren und Merton 1955). Dabei zeigt sich, daf die im Anschluf
an solche MaBnahmen auftretende extreme Rigiditit in den Streck-
muskeln (s. Bremer 1922; Stella 1944a, b; Moruzzi 1950, 1953; Ter-
zuolo und Terzian 1953) eine vollig andere ist als die Rigiditit des
Sherrington-Tieres, insofern sich das Spindelsystem hierbei gleichsam
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passiv verhélt. Durch die Beseitigung der Aktivitdt des Kleinhirn-
vorderlappens hat sich das Verhalten der Spindeln vom aktiven zum
passiven Zustand verdndert. An Stelle einer Mitkontraktion wie
vorher erhédlt man nun Frschlaffung und Frequenzminderung der
Spindelentladung. Die Kleinhirnrigiditat ist somit eine Hyperaktivitét
des Alpha-Systems. Die Hyperaktivitiat der gewohnlichen oder Alpha-
Neurone ist so stark, dall die Spindeln bei Tieren dieser Art schlecht
oder iiberhaupt nicht mitreagieren, wihrend sie bei der Interkollikulér-
Katze aktiv sind und sich mitkontrahieren. Pollock und Davis fanden
schon 1931, dafBl die zerebellare Form der Rigiditét nach Durchschnei-
dung der hinteren Riickenmarkswurzel nicht aufhort, ein Resultat,
das wiederholt bestitigt wurde.

Es ist keineswegs uiberraschend, dall als deutliches Zeichen von
Kleinhirnerkrankungen Dysmetrie auftritt. Die normal vorhandene
muskuldre Koordination setzt die 2 motorischen Systeme, das Alpha-
und Gamma-System, als verbunden voraus. Kine Bewegung mit pas-
siven Muskelspindeln bedeutet eine Bewegung ohne Kontrolle seitens
dieses merkwiirdigen Organs, das die motorische und sensorische
Aktivitit integriert : Die vom Gamma-System regulierte Muskelspindel.
In Ubereinstimmung mit diesen Vorstellungen fanden Henatsch und
Ingvar (1956), dall Chlorpromazin den Alpha-Typ der Kleinhirnrigiditét
nicht verhindert. Ahnlich sahen auch P. Matthews und Rushworth
(1957a), da} selektive Blockierung der Gamma-Fasern im peripheren
Nerven mit Cocain die Dehnungsreflexe einer Alpha-Katze nicht be-
rithrte.

Man soll nun nicht etwa den Schlul} ziehen, daf die beiden Extreme
reiner Gamma- und Alpha-Hyperfunktion lediglich als einander sich
ausschlieBende Alternativen vorkommen. Die Mehrzahl der Rigiditéts-
und Spastizitits-Formen sind wahrscheinlich Mischungen, so wie auch
m einigen ungerer Versuche am Kleinhirn eine gewisse Gamma-Kon-
trolle erhalten geblieben war. In jedem Falle wird aber durch diese
Bestimmungen die begriffliche Klarheit gefordert. Sie dient der Be-
tonung zweier voneinander grundlegend verschiedener motorischer
Systeme, selbst wenn diese bei Haltungsreflexen meist Hand in Hand
arbeiten; alle Bewegungsanalysen haben daher beide Systeme zu be-
riicksichtigen. Bei einer Diskussion tonischer Bewegungsablaufe sollte
der Betrachtung des Gamma-Systems besondere Aufmerksamkeit ge-
widmet werden. So mégen Stérungen der Gamma-Kontrolle fiir viele
sog. extrapyramidale Symptome mitverantwortlich sein. Das System
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ist sehr lebhaft und aktiv. So zeigten C.wvon Euler und Soderberg
(1956, 1957) vor kurzem, dal es gentigt, das Warmezentrum im Hypo-
thalamus durch lokale Diathermie zu erregen, um die Aktivitdt des
Gamma-Systems sowie die Spindelentladung der intrafusalen Fasern
zu unterdriicken. Gleichzeitig dndert das EEG seinen Typus: Man
sieht langsame Wellen und Spindeln, wie sie im Schlaf und bei Barbi-
turaten vorkommen. Kiihlt man das Tier, so wird das Gamma-System
aktiviert und der Cortex zeigt die Weckreaktion im EEG. Bei der
Katze geniigt leichtes Kneifen des Ohres, um eine auBerordentlich
heftige Aktivierung des Gamma-Systems zu erhalten, der zuweilen
eine Hemmung vorausgeht. Das Gamma-Spindel-System ist wahr-
scheinlich der sensitivste Indikator, den wir fiir den in der heutigen
Gehirnphysiologie ,,Aktivierung‘ genannten Begriff haben; es ent-
stammt wahrscheinlich dem Hirnstamm (Magoun’s reticular activating
system). Das Gamma-System hat dem EEG gegeniiber den Vorteil,
dafl man weill, was man mift, und man weill, wann eine Erregung
und wann eine Hemmung eintritt.

Nun haben wir es meist mit dem Tier, die Arzte dagegen mit Men-
schen zu tun, wo das Elektroenzephalogramm angewandt werden
kann. Wags weill man iiber diagnostische Moglichkeiten fiir das Gamma-
System ? Warum sollte es hoffungslos sein, Gamma-Spikes im Elek-
tromyogramm zu finden? Die diinnen Handmuskels z. B. sind iiber-
reichlich mit Muskelspindeln versehen, viele davon gar in Serien
(Cooper und Daniel 1956). Warum sollte man es nicht an diesen Doppel-
spindeln versuchen ? Wenn wir uns vergegenwirtigen, daf} es unseren
Fingern gelingt, vom Violinspiel bis zum Gewichtheben reichende,
kontrollierte Bewegungen auszufiihren, ist es wohl notwendig, daB ihre
Muskelspindeln gut kontrolliert sind, oder aber sie wiiren nicht fihig,
;,t0 monitor the performance of the muscles themselves” (Hammond,
Merton und Sutton 1957). Sicherlich steuern die Gelenkafferenzen be-
sondere und wichtige Information bei (s. z. B. S. Skoglund 1956), doch
ist die Spindelkontrolle notwendig, um den Muskelapparat ausreichend
iiber seinen eigenen privaten Regelkreis zu regeln. Einige interessante
neue Versuche, diese Erkenntnisse auf die Verhiltnisse beim Menschen
zu iibertragen, stammen von Hammond, Metron und Sutton (1956) und
von Paillard (1955, speziell S. 204ff.). Im Hinblick auf die Demon-
stration von P. Matthews und Rushworth (1957b), wonach peripher
appliziertes Cocain den Streckreflex durch selektive Wirkung an den
Gamma-Fasern aufzuheben vermag, bekommen iltere Arbeiten tiber
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Anderungen der Streckreflexe durch intramuskulire Injektion wvon
Alkohol und Cocasn und deren anschlieBende Diffusion in den Nerven
neue Bedeutung (Inaljestrand und Magnus 1919; Walshe 1924 ; Laddell
und Olmsted 1929; Bremer und Titeca 1930). Die Beseitigung der
Rigiditit bei Paralysis agitans durch solche Mittel zeigt an, daf hier
eine Storung des Gamma-Systems vorliegt, wie P. Matthews und
Rushworth betont haben.

SchlieBlich ist nochmals darauf hinzuweisen, dall das Gamma-
System als echtes tonisches System dauernd in Tétigkeit ist; keine
Diskussion iiber Tonus und Spastizitit sollte daher an ihnen vorbei-
gehen. Keineswegs ist es so, daB eine dauernde Tétigkeit der Anregung
durch das Alpha-System bedarf. s geniigt vollig, die Alpha-Zellen,
in einem hoheren oder geringeren Zustand der Vorbereitung zu halten
der 1m wesentlichen von der allgemeinen Aktivititslage, aber auch
von Anforderungen spezieller Art abhiingig ist. Die meisten zu einer
Bewegung fithrenden Handlungen bedingen eine Zusammenarbeit ver-
schiedener Systeme. Neben dem Gamma-System entliadt auch das
pyramidale System in kontinuierlicher Weise, wobei die zu beobach-
tende Frequenz von 10 per Sek. beim ruhigen Tier den Rhythmus der
Hirnstrome wiedergibt (Adrian und Moruzzi 1940; Whatlock, Arduint
und Moruzzi 1953). Das Tier bleibt aber ruhig. Von der tonischen
Entladung bis zur Bewegung ist es ein weiter Weg, den wir als die
Vollendung von Vorgidngen beschreiben mochten, die an ganz ver-
schiedenen Orten vor sich gehen, wobei wahrscheinlich jeder von
diesen in der Lage sein diirfte, das Neuron zu bedienen. Die Frage,
der sich der Physiologie gegeniibersieht, ist daher in erster Linie die
nach der motorischen Kontrolle; die Bewegung ist erst in zweiter
Linie zu nennen. Sehr schwierig, wenn nicht unmaoglich erscheint es,
Analysen aus dem Verlauf grober Bewegungsabliufe durchzufiihren,
seien diese vom pyramidalen oder vom extrapyramidalen System aus-
gelost. Es sei denn, daBl es gelinge, das Gamma-System durch Deffe-
rentierung oder auf andere Weise (etwa durch Cocainisierung des
Nerven) selektiv zu blockieren. Odersind uns vielleicht besondere Bewe-
gungen bekannt, die unter stérkerer Beteiligung des Gamma-Systems
ablaufen als andere? Und was weill man hier beziiglich des Alpha-
Systems ? Sind alle Neurone gleichwertig, sowohl tonisch wie phasisch ?

Die erste Frage, die einem hierbei sogleich in den Sinn kommt, 1st
die, ob nicht gewisse Alpha-Vorderhornzellen fiir tonisches Verhalten
spezialisiert sind, wihrend andere weniger in der Lage sind, lang
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andauernde Entladungen ebenso leicht aufrechtzuerhalten, wie es von
Tonuszellen erwartet wird. Obgleich die Vorstellung spezieller, tonisch
arbeitender Vorderhornzellen keineswegs neu ist und in der Literatur
von Zeit zu Zeit auftaucht, bin ich mit Stanley, Cobb und Bremer einer
Meinung, daf} bis vor ganz kurzem sich bei den Séiugetieren kein Beweis
hierfiir finden lieB. Kin strikter Beweis kann lediglich an Hand von
Versuchen auf der Ebene der Finzelfaserableitung gefithrt werden.
Fernerhin 1st es unbedingt wichtig zu defferentieren, um e Durch-
einander mit sekundéren Reflexwirkungen und reinen Gamma-Iffekten
zu vermeiden. AuBerdem ist es notwendig, die Motoneuronen in
héochste Reflextitigkeit versetzen zu kénnen, um sich eine Vorstellung
iiber die Vorginge bilden zu kénnen und grundlegende Unterschiede
zwischen speziellen Neuronen von nur quantitativen Abstufungen
erkennen zu konnen. Wir miissen uns dariitber klar sein, dal, falls
besondere tonische Alpha-Vorderhornzellen wirklich nachweisbar sind,
der Fragenkomplex der pyramidalen und extrapyramidalen Bewegungs-
typen vollig neu behandelt werden muf, und dies nicht zuletzt wegen
der vielen neuen Aspekte, die durch die Notwendigkeit bedingt sind,
die Alpha- und Gamma-Typen der Bewegungskontrolle voneinander
zu differenzieren.

Die Beweise, die wir zur Zeit fir die Existenz eines speziellen,
tonischen Systems innerhalb der Gruppe der Alpha-Vorderhornzellen
in der Hand haben (Granit 1956; Granit, Henatsch und Steg 1956 ;
Grranat, Phillvps, Skoglund und Steg 1957) eriinden sich auf Ableitungen
von isolierten Vorderwurzelfasern, die bei Dehnung der Streckmuskeln
an detferentierten, dezerebrierten Tieren registriert wurden; der Um-
lauf des Gamma-Systems war damit unterbrochen. Am Beginn der
Versuche stand der Wunsch, eine Erklirung dafiir zu erhalten, auf
welche Weise wohl die zu hoher Aktivitit veranlaBten Muskelspindeln
spastische Zustinde auslésen konnten. Fiir den Physiologen schienen
diese Zustéinde auf Grund der post-tetanischen Potenzierung verstéand-
lich. Dieser ProzeB ist ein Zustand langdauernder présynaptischer
Bahnung im Anschlull an einen Tetanus, der an einen Nerven mit
synaptischer Endformation appliziert wird. Die post-tetanische Poten-
zierung beruht auf Verdnderungen an diesen Synapsen. Solche Poten-
zierungen sind an motorischen Endplatten seit mehr als einem halben
Jahrhundert bekannt; sie wurden von Larrabee und Bronk (1947) am
sympathischen Ganglion und von Lloyd (1949), Hecles (1953) u. a. an
der monosynaptischen Verbindung der Muskelafferenzen auf die
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Vorderhornzellen nachgewiesen. Lloyd hatte seine Versuche mit mono-
synaptischem Test ausgefithrt, doch ergaben sich bei unseren Ver-
suchen mit Dehnungstestreizen neue Aspekte. Diese sind in einem
Versuch, den die Abb. 8 zeigt, zu erkennen.

In dieser Abbildung wird eine schwache, unterschwellige Dehnung
vorgenommen. Unterschwellig insofern, als in der isolierten Vorder-
wurzel keinerlei reflektorische Entladungen ausgelost werden. Im An-
schluB daran wird eine hochfrequente Tetanisierung der Muskel-
afferenzen fiir einige Sekunden vorgenommen. Man sieht die Muskel-
kontraktion und auftretende Reflexentladung. Nach diesem kurzen
Tetanus, der eine afferente Spindelentladung durch plétzliche Akti-
vierung von Gamma-Fasern seitens des Hirnstammes nachahmt, 16st
die zuvor unterschwellige Dehnung plotzlich tonische Entladungen aus.
Die Dehnung wird zweimal wiederholt, beim zweiten Mal wird in der Ab-
bildung auBler der Dehnung das Verhalten einer atferenten Spindelfaser
gezeigt. Wir haben somit hier iiber den Tetanusreiz Spastizitit, d.h.
einen iibertriebenen Streckreflex, ausgelost, der minutenlang anhalten
kann. Er ist seiner Art nach priasynaptisch, wodurch die den tetani-
sierten Muskelatferenzen zugehorige Gruppe von Motoneuronen mar-
kiert ist. Vom Standpunkt der Spastizititstheorie ist dies inso-
fern von Interesse, als hierdurch erklart wird, wie Freisetzung eines
aktiven Systems eine Gruppe von Synapsen in ihrer Sensitivitit
zu steigern vermag. Ohne Dehnung wire das Neuron nicht aktiviert
worden; die post-tetanische Potenzierung schatft somit keine eigene
Entladung, sondern bahnt eine andere. Fir uns liegt das Besondere
dieses Versuches in der Tatsache, dafl der Tetanusreiz uns methodigch
die Moglichkeit gibt, die Motoneuronen zu hoéchster Leistung zu
zwingen. Nur ist noch die Frage zu klaren, ob alle Motoneuronen
sich ebenso verhalten wie jenes in dieser Abbildung, d.h. nach
Tetanusreiz tonische Figenschaft zeigen.

BEs zeigte sich, daf3 dies durchaus nicht der Fall ist. Bei der Auf-
teilung der Vorderwurzelfilamente erhilt man gewohnlich Priparate,
die mehr als nur eine aktive Faser enthalten. Sucht man nun unter
diesen nach solchen, die 2 verschiedene Zellentladungen in das gleiche
Filament senden, so sieht man nicht selten, daB nur eine von ihnen
zu iterativer Entladung gebracht werden kann. Wir haben eine be-
trichtliche Zahl von solchen Versuchen durchgefithrt und dabei die
Erfahrung gemacht, dafl die tonisch arbeitenden Zellen in der Regel
kleiner sein miissen als jene, die phasisch entladen, da die GroBe der
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tonischen ,,Spikes® ziemlich regelmifig eine geringere ist als jene der
phasischen (Abb. 4). Wir diwfen wohl annehmen, dall die kleineren
Potentiale, die von Fasern geringen Kalibers abgeleitet werden, kleine-
ren Zellen entstammen. Sie sind grofer als die Zellen des Gamma-
Svstems und gehoéren zur Gruppe kleinerer Alpha-Zellen. AuBerdem
wird die Gamma-Aktivitit durch Dehnung gehemmt (Hunt 1951 ; von

No, of
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141

@ small spike 121
O big spike

Tet. 4
495/sec

& —o—& 2t
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Controls 0 10 20 30 40 50 60sec

Abb. 4. Dezerebrierte Katze. Ventralwurzel L. 5 bis Ende des Rilckenmarks abgeschnitten.

Zwel Kinzelfasern in kleinem Filament; die eine gibt kleine Spitze und wird nach Tetani-

sierung tonisch, die andere gibt grofle Spitze und benimmt sich immer phasisch. [Granit,
Henatseh und Steg, Acta physiol. scand. (Stockh.) 37, 114 (1956).]

Eldred, Gramt und Merton 1953 bestétigt), wihrend die Alpha-Zellen
1m (Gegensatz hierzu erregt werden, sie sind somit einfach zu differen-
zieren. Man mag hierbei einwenden, dall die Spikes deshalb klein sind,
weil die Ableitungselektrode relativ weit vom lebenden Zellteil ent-
fernt ist. Bei der RegelmiBigkeit der Befunde ist es jedoch vollig
unmoglich, diese Unterschiede als Artefakte zu deuten, da man an-
nehmen miifite, dafl tonische Fasern, verglichen mit phasischen, leichter
geschadigt wiirden, wozu keinerlet Grund vorliegt. Unsere ersten
Befunde (Granit, Henatsch und Steg 1956) wurden auf Grund von
Versuchen an 100 Fasern beschrieben, doch fand sich nachher die
Regel bis heute immer wieder bestétigt.
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Als nichsten Schritt zur Analyse der tonischen Zellen, die bisher
nur im Hinblick auf die Dehnungsreflexe der Strecker erfolgt war, ging
es darum, zu zeigen, ob sich das tonische Verhalten wohl auch bei
Aktivierung von anderen Stellen nachweisen lieBe. Hierzu wurden
besonders Filamente ausgewihlt, die neben einer tonischen Faser eine
grofBere, phasisch reagierende Faser enthielten. Um das System in
Gang zu setzen, wurde der gekreuzte Streckreflex durch Reizung des
N. suralis sowie der Pinna-Reflex durch mechanische Reizung der Ohr-
muschel ausgelost. Wiren die Beziehungen ,,tonisch* und ,,phasisch‘
lediglich solche quantitativer Art und etwa von der Zahl der End-
kndpfchen oder Synapsen abhéngig, so wire nicht gut zu verstehen,
warum die von uns zufillig gewihlten Reflexarten: Dehnung, Pinna
und gekreuzte Streckung sich nicht auch hinsichtlich der Zahl ihrer
Endknopfchen an der betreffenden Vorderhornzelle ebenso zufillig
verhalten sollten. In diesem Fall wire kaum zu erwarten, dal sie
auf die tonischen und phasischen Zellen in dhnlicher Weise einwir-
ken wiirden. Innerhalb bestimmter Grenzen war jedoch gerade dies
der Fall.

Unter den Motoneuronen ist somit eine Gruppe ziemlich kleiner
Alpha-Zellen zu finden, die durch Dehnungs-, Pinna- und gekreuzte
Streckreflexe leicht zu langdauernder tonischer Entladung gebracht
werden kann.

Stéarkere Reizung bedingt naturgemill kurzdauernde tonische
Tatigkeit auch solcher Zellen, die sich im Zustand der Potenzierung
nach dem Tetanus bel Dehnung so verhalten, als wenn sie lediglich
phasisch zu reagieren vermdchten. Von diesen sind die echten Tonus-
zellen dadurch zu unterscheiden, dafl sie langdauernde, versteckte Bah-
nungszustinde aufrechterhalten und durch die obengenannten 38 ganz
verschiedenen Reize leicht aktiviert werden kénnen. Hat man z. B.
Zellen von Streckern durch den potenzierten Streckreflex in ihrem
Verhalten als echte Tonuszellen definiert, so geniigt ein Zwicken des
Ohres oder ein Tetanusreiz am gekreuzten N. suralis, um diese Zellen
in den Zustand der Erregung zu bringen, wodurch sie — obgleich das
Ende der urspriinglichen Reizung mehrere Minuten zuriickliegt — be-
reits auf die leichteste Dehnung reagieren. Anders ausgedriickt, haben
diese Reizarten die Kigenschatt, sich gegenseitig zu verstirken. Da
Potenzierung einen prisynaptischen Zustand darstellt, miissen gemein-
same tonische Interneuronen vorhanden sein, die den genannten
5 Reizarten bel der post-tetanischen Potenzierung einen gemeinsamen
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Angriffspunkt bieten. In diesem Sinne erscheinen die diinnen tonischen
Alpha-Zellen somit einzig in ihrer Art.

Es ist wichtig, an dieser Stelle Versuche an Fréschen von Bremer,
Bonnet und Moldaver (1942a, b) zu erwéhnen, die zeigen, daB sich die
von ihnen beschriebenen speziellen tonischen und phasischen Reflexe
auch in einer Anzahl von zentralen Eigenschaften voneinander unter-
scheiden. So zeigten z. B. tonische Reflexe stérkere Nachentladung; ein
Befund, der auch fiir die Katze Giiltigkeit hat.

Die Arbeitsrichtung ist noch zu jung, als daB es angezeigt wiire,
sich allzuweit in das Reich der Theorie vorzuwagen. Bereits jetzt ist
indessen deutlich, daf} es notwendig ist, die Fragen der motorischen
Kontrolle von mindestens 3 neuen Gesichtspunkten zu betrachten: 1. In
welchem Umfang wird die normale oder pathologische Bewegung vom
Gamma-System tiberwacht. 2. Ist sie speziell auf das System tonischer
Zellen oder 3. phasischer Zellen oder aber auf Zellen eingestellt, iiber
deren besondere Bestimmung im Augenblick noch nichts weiter be-
kannt ist. Mit Ausnahme der Frage der zentralen Lokalisation be-
sonderer Muskelgruppen benétigen sémtliche anderen mit der Be-
wegung zusammenhingenden Fragen eine genaue Unterscheidung
zwischen tonischem und phasischem Typus. s bleibt zu fragen, wie
die pyramidalen und extrapyramidalen Kontrollstellen sich dieser
Maschine bedienen, deren Konstruktion uns nunmehr im groben be-
kannt ist. Hs gilt einen schwierigen Weg zu beschreiten, doch sehe
ich keine Maglichkeit, dem zu entgehen.

SchlieBlich sollen hier einige ganz neue Versuche von Fecles, Eecles
und Lundberg (1957 a, b) erwihnt werden, die mit intrazellulirer Ab-
leitung von Motoneuronen ausgefiihrt worden sind. Die Zellen wurden
mit antidromen Impulsen von verschiedenen motorischen Nerven
identifiziert. Ks zeigte sich, daB Motoneuronen von besonders gut
tonisch reagierenden Muskeln, wie z. B. dem Soleus (Denny-Brown
1929), mit besonders reichen Projektionen von den groben Muskel-
afferenten versehen waren. Diese hatten auch langsame Leitungs-
geschwindigkeiten, was in guter Ubereinstimmung mit unseren Resul-
taten steht (Granit, Henatsch und Steg 1956), nach denen die tonischen
Alpha-Zellen unter den kleineren Motoneuronen sich vorfinden und
besonders leicht von den grofen Muskelafferenten zu langdauernden
Entladungen sich potenzieren lassen. Unsere Auffassung, daBl ein be-
sonderes tonisches Alpha-System existiert, das sehr stark von den
Gamma-Motoneuronen tiber die Muskelspindeln gesteuert ist, hat sich
somit durch diese Untersuchungen weiter bestiitigen lassen.
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