








42 Uber die absteigenden Einfliisse der Formatio reticularis

Hugelin und Bonvallet (1957) haben neulich nachgewiesen, dafl die Bahnungs-
zentren der Formatio reticularis durch eine kortikale Verbindung eingehalten werden,
deren hemmende Wirkung durch Betdubung, Kiltebehandlung der Hirnrinde, lokale
Anwendung von Nembutal und selbstverstindlich auch bei Hirnstammpréparaten auf-
gehoben wird. Bei dem unversehrten Tier war bei Reizung der Bahnungszentren der
Formatio reticularis nach der Horsley-Clarke-Methode nicht allzuviel von der an-
genommenen absteigenden Erregung zu merken. Bisweilen zeigt sich zunéchst eine kurze
Aktivierung, dann setzt aber die unaufhaltbare Selbsthemmung ein. Diese wird von der
kortikalen Verbindung eingeleitet und setzt sich iiber Fasern fort, die, von der Capsula
interna kommend, nach dem Tegmentum abzweigen. Die Bestatigung durch Niemer,
Rhines und Magoun von der diffusen absteigenden Bahnung wurde erst durch die Ver-
wendung von narkotisierten Tieren ermiglicht. Anscheinend bekréftigen auch die Ex-
perimente von Hugelin und Bonvallet die allgemein geteilte, von der klassischen
Physiologie iibernommene Ansicht, daf die niederen Zentren tatsichlich bei Hirnstamm-
priparaten enthemmt werden. Nach diesen Experimenten miifite der Enthemmungs-
punkt wahrscheinlich in erster Linie auf der Ebene der Bahnungszentren des Mittelhirns
liegen.

Weniger verlockend ist die von Magoun und seinen Mitarbeitern vorgebrachte An-
sicht, daB die absteigende Bahnung diffus sei. Dagegen spricht, 1. da die Muskelgruppen
mechanisch genauer getrennt und die Nervenresektionen besser geplant werden miifiten,
um den vollen Beweis zu bringen, als es damals der Fall war, 2. dal} es viele Anhalts-
punkte dafiir gibt, daB eine gut organisierte reziproke Wirkung von seiten des Hirn-
stammes aus besteht (z.B. Austin 1952, Gernandt 1952, Gernandt und Thulin
1953, Sprague und Chambers 1954, Brooks, Koizumi und Siebens), 3. dal die
Horsley-Clarke-Methode der Reizung eine Masse von Zellen erregt, deren Eigen-
schaften wohl sehr verschieden sein kinnten (z. B. Mikroelektrodenstudien von Baum-
garten, Mollica und Moruzzi 1954), so daB spezifische Wirkungen aus rein tech-
nischen Griinden iiberdeckt sind, wie Rossi und Zanchetti (1957) ausdriicklich
betonten, 4. daB die Gamma-Motoneuronen (s. unten), die von dem Hirnstamm aus
so einfach zu reizen sind (Granit und Kaada 1952), durch die Muskelspindelbahnen zu
einer allgemeinen Verbreitung der Wirkung beitragen (bei Tieren, die mittels Elektro-
myographen studiert wurden und deren Ventralwurzeln deshalb intakt sind).

Trotz dieser kritischen Bemerkungen ist es jedoch von Bedeutung, daf die von
Magoun und seinen Mitarbeitern beschriebenen, sehr starken absteigenden Bahnungs-
wirkungen unter gewissen Bedingungen — wenn die verschiedenen Regelungskreisldufe
unausgeglichen sind, wie z.B. bei Narkose oder Enthirnung — sehr leicht zu bewirken
sind. Man muB eben die komplexen zentralen Organisationen als Mechanismen betrach-
ten, die mehrere Grade von Freiheit besitzen, wenn auch einige von ihnen erst durch
pathologische Zusténde ersichtlich werden. Bei vollkommen unversehrten Tieren konnte
es sehr schwierig sein, die verschiedenen Gleichgewichtsstorungen festzustellen, die eine
so groBe Rolle in der Neuropathologie spielen und ohne Zweifel von dem Vorhandensein
sehr starker Neuronenrelais abhingen. Je stiirker der Mechanismus, desto besser mufl
er gesteuert werden, wie ich schon erwihnt habe. Zur Zeit neigt man dazu, die Not-
wendigkeit der Arbeit an Hand unversehrter Tiere iiberm&Big viel zu betonen.

Um diesen Standpunkt zu erldutern, betrachten wir zunéchst den Unterschied zwi-
schen dem enthirnten Priparat und dem Riickenmarkspréparat. Es gibt schon eine um-
fangreiche Literatur dariiber, aber wir wollen uns auf die Wirkungen der Golgischen
Sehnenorgane und der Muskelspindeln (ihrer grofen Afferenten) beschrinken. Die
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ersteren hemmen, die letzteren
reizen die Haltungsmuskeln, aber
esist schwierig, die von den Sehnen-
organen ausgehende hemmende
Wirkung ohne Spinalisation zu
demonstrieren (Job 1952), und
praktisch unmoglich, Erregung in
der Form von tonischen Streck-
reflexen bei einem akut spinali-
sierten Préparat zu bewirken. Die
supraspinale Steuerung der Inter-
neuronen im Riickenmark (neulich
wieder aufgenommen als For-
schungsgebiet von R. M. Eccles
und Lundberg [1958] und Hag-
barth und Kugelberg [1958])
verhilt sich in den beiden Fillen,
als hiatte die Polaritdt gewechselt.

Wir sind zum Schlufl gekommen,
dall die Bahnungszentren der For-
matio reticularis weitgehend von
der Hirnrinde gesteuert werden.
Uberihre Hemmungszentren, unter
welchenBedingungensieeingeschal-
tet und warum sie bei dem nicht-
narkotisierten Tier wunterdriickt
werden bzw. nicht fahig sind, bei
dem enthirnten Tier eine Starre zu
verhindern, wissen wir weniger. Es
ist wohl bekannt, dal} die Formatio
reticularis auch von seiten des
Cerebellums sehr stark beeinflufit
wird, aber es gehort nicht in das
Schema dieser Arbeit hinein, fiir
den Hirnstamm vorgesehene ab-
steigendeWirkungen zubesprechen,
soweit sie nicht notwendig sind, um
auf die Existenz dieses Problems
hinzuweisen. Die einschligige Lite-
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Abb. 1. Schematische Darstellung nach Granit-
Kaada der Alpha- und Gamma-Bahnen. In der
Peripherie ist die parallele Anordnung der Muskel-
spindeln (intrafusale Fasern) im Verhiltnis zu den
Muskeln (extrafusale Fasern) zu bemerken.

Muskelspinde!

ratur ist in einer zusammenfassenden Arbeit von Rossi und Zanchetti (1957) be-
sprochen worden. Moruzziund seine Mitarbeiter haben der Aufklirung der Beziehungen
zwischen dem Cerebellum und der Formatio reticularis in letzter Zeit viel Aufmerk-

samkeit gewidmet.

Unsere eigene Forschung war hauptsachlich auf die experimentelle Aufstellung einer
Reihe Begriffe gerichtet, die fiir das Verstindnis von Bewegung als solche notwendig
sind. Die dadurch gewonnene tiefere Einsicht in die Kontrolle peripherer Bewegung hat
die Moglichkeit geschaffen, auch fiir absteigende retikuldre Wirkungen neue Kriterien zu
formulieren. Diese miissen nun von drei verschiedenen Gesichtspunkten her betrachtet
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werden: 1. dem der Gamma-Motoneuronen, die die intrafusalen Fasern der Muskelspindel
steuern, 2. der kleinen tonischen Alpha-Motoneuronen und 3. der groBen phasischen
Alpha-Motoneuronen. Nur das erste dieser Probleme ist vom Standpunkt der absteigen-
den retikuliren Wirkungen aus analysiert worden. Einige zusammenfassende Berichte
sind iiber diese Arbeit verdffentlicht worden (Granit 1955a, 1957). (Burkhardt[1958]
hat eine gute Zusammenfassung iiber die Muskelspindelkontrolle gegeben.)

Die kleinen Motoneuronen miinden in die intrafusalen Fasern ein, die die muskuliren
Enden des Spindelorgans darstellen, das sich zwischen den beiden in einem sogenannten
Kernsack befindet (s. Abb. 1). Leksell (1945) hat in unserem Laboratorium bewiesen, daf
sie nach dem Gasser-Erlanger-Schema mit Gamma-Geschwindigkeit leiten, und fand
auBerdem, daf} sie keine reguldren Muskelkontraktionen verursachen, sondern afferente
Impulse hervorrufen, die an den Dorsalwurzeln registriert werden konnen. Seine Folge-
rung, daB es sich hier um Motorfasern fiir die Spindeln handelte, wurde in weiteren ein-
gehenden Untersuchungen von Kuffler und Hunt (1952) bestitigt und ausgebaut.
Die Geschichte von dieser Forschung ist ziemlich ausfiihrlich von Granit (1955a)
geschildert worden. Kuffler und Hunt kamen schlieBlich zum Schluf, daf die Gamma-
Fasern dazu dienten, die Linge der intrafusalen Fasern an die der extrafusalen oder
normalen Muskelfasern anzupassen, denn bei Muskelkontraktionen wiirden die Spin-
deln, die zu den Muskeln parallel lanfen (Matthews 1933), sonst ausgeschaltet werden
und kénnten daher ihre Funktion nicht ausiiben, es sei denn, da die Spindelfasern eben-
falls kontrahierten, um eine optimale Funktionslinge fiir die sensorische Struktur zu
gewdhren.

Wiéhrend dies vielleicht auch zutreffen mag, ist bis jetzt noch kein Sinnesorgan im
Muskel nachgewiesen worden, mit dessen Hilfe die Linge der intrafusalen Fasern an die
der extrafusalen Muskelfasern angepalt werden konnte. Die Befunde von Eldred,
Granit und Merton (1953) bezeugen sogar gerade das Gegenteil, nimlich, daB die
Linge der Muskeln durch die Linge der intrafusalen Spindelfasern bestimmt wird, zu-
mindest bei denen von ihnen beobachteten tonischen Kontraktionen. Sie betrachteten
daher die Spindeln als sensorisch-motorische Kontrollorgane oder private MeBgeriite fiir
die Verstellung der Muskellinge. Diese Ansicht wird heute durch eine beachtliche Menge
Beweismaterial bekriftigt. Das Gamma-Spindelsystem konnte aber trotzdem andere
Funktionen ausiiben, inshesondere in bezug auf die phasischen Alpha-Motoneuronen.
Dieses Forschungsgebiet ist keineswegs erschépft, und die phasischen Gesichtspunkte
sind bisher nur von Granit und Henatsch (1956) bearbeitet worden.

Zusammenfassend kann also gesagt werden, daf} die Impulse in den efferenten Gamma-
Fasern eine Kontraktion der intrafusalen Spindelfasern auslésen. Daraus ergibt sich ein
gewisser Zug am Kernsack, der das Spindelorgan enthilt und nun seinerseits zum Riik-
kenmark hin Impulse fiir die Alpha-Motoneuronen abschie3t, die die Linge der extra-
fusalen Fasern kontrollieren. Die Muskeln kontrahieren sich, bis die extrafusalen Fasern
den intrafusalen gleich lang sind und das selbstregulierende System ausgeglichen ist.
Vor allem ist es der Mechanismus des Haltungstonus, der auf dem myotatischen oder
Dehnungsreflex aufgebaut ist, der durch diese neuen Vorstellungen verstindlich gewor-
den ist. Das Gamma-System ist im Grunde genommen ein neues motorisches System, wohl
indirekter Art, weil es die Spindelbahn iiberquert, aber trotzdem von ungemeiner Wirk-
samkeit, wie wir noch sehen werden.

Von den vorliegenden Gesichtspunkten her gesehen, ist es von besonderem Interesse,
daf es nachweislich sehr einfach ist, das Gamma-System von dem Hirnstamm aus einzu-
schalten. Granit und Kaada (1952), die die Horsley-Clarke-Methode verwendeten,
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fithrten Messungen an den Spindel-
zuleitungen unter myographischer
Kontrolle durch, um die durch
extrafusale Kontraktionen hervor-
gerufenen Spindelentladungen aus-
zuschalten. Abb. 2 von ihrer Arbeit
zeigt zunéchst eine extrafusale Kon-
traktion. Es ist ersichtlich, dafl die
sensorische Entladung wiithrend der
Kontraktion (Gastrocnemiusspin-
del, Katze) ausgeschaltet wird, wo-
durch bewiesen wird, daB sie von
einem den Muskelfasern parallelge-
schalteten Spindelorgan stammt und
nicht von einem Golgischen Span-
nungsmesser in Serienschaltung.
Dann wird der Myograph fiir verti-
kale Aufnahmen umgestellt, wihrend
die horizontalen Kippungen in Ab-
stdnden von 2 Sekunden die Spindel-
frequenz darstellen. Wihrend der
Reizung des Mittelhirntegmentums —
zwischen den Pfeilen in Abb. 2 —er-
hoht sich die Spindelfrequenz und
bleibt so bis zur 25. Kippung. In der
Zwischenzeit ist der Myograph trotz
hoher Empfindlichkeit ruhig ge-
blieben. Daraus ist ersichtlich, daf
nur die intrafusale Faser der Spindel
sich kontrahiert und an den End-
organen im Kernsack gezogen hat.
Die allméhliche Frequenzerhihung
und das langsame Verschwinden der
Entladungsind sehr charakteristisch.
Die retikularen Wirkungen neigen
zu diesen Eigenschaften. Es ist, als
wiren frische Neuronen erworben
worden und hitten angefangen, auf
das als Anzeigegeriit verwendete Er-
folgsorgan (die Spindel) zu wirken.
Eine Muskelspindel wird bekannter-
malen nicht durch eine einzelne
Gamma-Faser gesteuert. Sowohl
Anatomen (s. z.B. Hagbarth und
Wohlfart 1952) als auch Physio-
logen (Hunt und Kuffler 1951)
haben festgestellt, da sie sich schr
stark iiberschneiden.

Reizung des Gehirnstammes
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Abb. 2. Effekt der Reizung des mesencephalen
Tegmentums auf eine Gastrocnemiusmuskelspindel,
deren Faser in der Dorsalwurzel isoliert ist. Katze,
Dial-Chloralose. Oben: Kontraktion des Muskels
von 134 g, um die Pause in der Spindelentladung
darzustellen. M = Myograph, B = Nullinie. Sensi-
tivitat, Abstand M-B = 10 g. 1-4 = Kontrolle,
5—11 = wihrend der Reizung mit Frequenz 37 Hz,
12-31 =nach der Reizung. Schockartefakte wihrend
der Reizung nach unten. Abstand der einzelnen
Kippungen 2 Sekunden. (Granit und Kaada;
Acta physiol. Scand. 27, 120 [1952].)
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Abb. 3. Reizung des bulboretikuliren Hemmungszentrums (s. Pfeil im Schnitt, unten rechts)
einer Dial-Chloralose-Katze. A. Zwei Spindelafferenten isoliert. 1 = Kontrolle mit Muskel-
kontraktion, um die Pause darzustellen, 2-7 = Kippungen jede zweite Sekunde, 2 = Kontrolle,
3—6 = Reizung mit 96 Hz fiir 8 Sekunden, 7 = nach der Reizung. Myograph unten in jedem
Bild, Kalibrierung gegen 7. B. Eine dritte Spindel im selben Versuch isoliert. 1 = Pause wih-
rend einer Kontraktion, 2 = Kontrolle, 3—5 = Reizung desselben Ortes, jetzt aber jedesmal mit
einem kurzen Tetanus, dessen Schockartefakte separat in 6 photographiert sind. (Granit und
Kaada; Acta physiol. Scand. 27, 130 [1952].)
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Bei der Reizung des Gamma-Systems im Hirnstamm ist anatomisch kein sehr hoher
Grad von Genauigkeit erforderlich. Von viel groBerer Bedeutung ist der Zustand des
Tieres. Bei leichter Narkose kann eine empfindliche Spindel von den meisten kontra-
lateralen Strukturen im seitlichen Teil (2 bis 4 mm) des Hirnstamms bis zur Hohe des
Hypothalamus hinauf gereizt werden, und fast immer bei Reizschwellen, die weit unter
denen liegen, die fiir extrafusale Kontraktionen erforderlich sind. Es liefert sogar ein
besseres Beispiel einer diffusen Wirkung als der urspriingliche extrafusale oder Alpha-
Mechanismus, der von Magoun und seinen Mitarbeitern untersucht wurde (vgl. Eldred
und Fujimori). Der langsame Ablauf des Prozesses 1d8t es notwendig erscheinen, in
erster Linie seine Rolle bei der Steuerung des Haltungstonus zu untersuchen.

Die zentral gelegenen Hemmungszentren des Hirnstammes sind ebenfalls von Granit
und Kaada (1952) studiert worden. Eins ihrer Experimente ist in Abb. 3 graphisch
wiedergegeben. Es wurde mit zwei Spindelafferenten A und B hintereinander durch-
gefiihrt. Diese sind die zwei groflen Impulse, die plétzlich unterbrochen werden, wenn
sie zun#chst mit extrafusalen Kontraktionen getestet werden (1). Steuerung der Grund-
frequenzen von Impulsabfeuerung wird in (2) dargestellt. Der Myograph ist hochemp-
findlich (Kalibrierung fiir 11g gegen 7). Bei den Aufzeichnungen A wurde zwischen
3und 6 gereizt, wihrend bei den Aufzeichnungen B die Reizung mit den Kippungen gekop-
pelt war und die in 6 gezeigte Form einer kurzen wiederholten Impulsabfeuerung nahm.
Zwischen 3 und 5 steigt die Hemmung an. Der Pfeil im Ausschnitt deutet auf den media-
len Punkt im Hirnstamm hin, wo die Reizung durchgefiihrt wurde. Es handelt sich um
das von Magoun beschriehene Zentrum fiir verallgemeinerte absteigende Hemmung. Es
ist also eindeutig, dafl die Darstellung des Gamma-Systems im Hirnstamm einen Aufbau
erkennen laft, der mit den Ergebnissen von Magoun, Niemer und Rhines beziiglich
diffuser motorischer Erregung sehr gut iibereinstimmt.

Wiihrend es bei den meisten Tieren sehr leicht ist, im seitlichen Teil des Mittelhirns
einen Punkt zu finden, der bei langsam ansteigender Spindelerregung dieselben Resul-
tate wie das in Abb. 2 aufgezeichnete Experiment ergibt, ist es manchmal schwierig, das
weitere Kriterium zu erfiillen, nach dem jeder einzelne Schock zur Formatio reticularis
bei langsamer Wiederholung eine einzige Spindelentladung hervorrufen bzw. ein einziges
Spitzenpotential bei einer in der Ventralwurzel oder im Nerv selbst isolierten Gamma-
Faser auslésen soll. Dies wurde gelegentlich von Granit und Kaada (1952) beobachtet,
und Granit und Holmgren (1955) machten eine systematische Studie von solchen
Fillen bei Kaninchen und Katzen. Sie benutzten sowohl Spindelafferente als auch Gamma-
Efferente dazu, wobei beide in den Wurzeln isoliert waren. Bei den Gamma-Fasern, die
einem ,,driving* ausgesetzt waren, betrug die Latenzzeit bei einer Leitungsdistanz in der
Grofenordnung von 30 ¢cm so wenig wie 8 bis 9 msec, was sicher eine, vielleicht sogar
zwel Synapsen einschliefft. Es war wiederum unméglich, den zentralen gereizten Punkt
an einer bestimmten Stelle im Hirnstamm zu lokalisieren, da diese Punkte bei den histo-
logischen Kontrollen ziemlich weit auseinander lagen. Kontralaterale Reizung war
jedoch notwendig. Ein Beispiel von ,,driving wird in Abb. 4 wiedergegeben.

Die schnelle Bahn, deren Leitungsgeschwindigkeit sich mit der der Pyramidenbahn
vergleichen ldBt, obgleich sie selbst extrapyramidal ist, schien einigermalien scharf um-
grenzt zu sein, da sie durch eine tiefe Sektion in den lateralen Sdulen des Riickenmarks
bei Stufen zwischen 1.3 und L5 sehr leicht zu unterbrechen war. Die langsam anstei-
gende und fallende Wirkung, die in Abb. 2 beschrieben wurde, verhielt sich hier anders.
Es waren immer mehrere Reizungen dazu notwendig und der Effekt konnte erst durch
eine fast vollstdndige Abtrennung des Riickenmarks unterdriickt werden. Selbst unzéihlige
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kreuzweise Schnitte blieben wirkungslos, obgleich sie natiirlich die Schwelle aufsetz-
ten, so dafl die Auf- und Abwirtshewegung nicht so augenfillig war. Der allgemeine
tonische Mechanismus fiir die Spindelkontrolle hat also einen sehr groBen Sicherheits-
faktor.
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Abb. 4. Statistische Verteilung der Latenzen (A) eines Spindelafferenten und (B) einer Gamma-
Faser bei Reizung des Tegmentums mit einzelnen Schocks von 4 msec Duration. Einige
Originalbilder eingesetzt, deren Zeiten (A) 100 Hz und (B) 500 Hz sind. Beide Spitzenpotentiale
sind deutlich vom Schock getrieben. (Granit und Holmgren; Actaphysiol. Scand. 35,93 [1955].)

Warum ist eine schnelle und genaue Kontrolle auch notig? Wir waren der Ansicht,
daB sie fiir die Spindelmitwirkung bei schneller motorischer Funktion notwendig war.
Diese Forschung wurde vor der Entdeckung der besonderen tonischen Vorderhornzellen
(Granit, Henatsch und Steg 1956) betrieben, so dal} sie jetzt wiederholt werden
sollte, um festzustellen, ob die schnellen und langsamen Spindelkontrollmechanismen
den tonischen und phasischen Muskeln unterschiedlich zugeteilt werden.

Bei der nichsten Frage ging es darum, festzustellen, ob der Enthemmungsmechanis-
mus bel Enthirnungsstarre nicht eher auf dem Gamma-System als auf dem Alpha-
System basieren konnte. Trifft dies zu, so ist dieser Zustand als eine Art Krampf der
intrafusalen Fasern anzusehen, die auf eine iibermifige Entladung iiber die Gamma-
Motoneuronen zuriickzufiihren wiire. Damit wire eine einfache Erklarung fiir die Beob-
achtung von Sherrington gefunden, dafl Abtrennung der Dorsalwurzeln die inter-
kollikuldre Starre aufhebt und diese Erkenntnis mit der neuen Entdeckung koordiniert,
daBl das Mittelhirn iiber wirkungsvolle Mechanismen fiir die Gamma-Kontrolle verfiigt.

Granit und Kaada (1952) beobachteten, dafl die Spindelentladung bei enthirnten
Tieren besonders intensiv war, was auch von Eldred, Granit und Merton (1953)
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bestétigt wurde. Diese zeigten auch, dafl eine Anzahl supraspinaler tonischer Reflexe
in den unteren GliedmaBen bei Deafferentation aufgehoben wurden. Dies erklirt sich
dadurch, dafl diese Reflexe eine sehr starke Gamma-Komponente besalien und daher
indirekt durch die Spindelbahn gesteuert wurden. Die Experimente wurden tatséchlich
mit Anzeigespindeln unter myographischer Kontrolle der extrafusalen Komponente
durchgefiihrt (s. oben; Abb. 2 u. 3). Sie zeigten, daB die Spindelentladung vor der Alpha-
Funktion auftrat, die mefbare Kontraktionen ausloste. Nach der Deafferentation waren
die Spindeln genauso aktiv wie vorher, aber die Alpha-Motoneuronen blieben ruhig. Es
blieb also keine andere Erkldrung fiir diesen Unterschied zwischen den Alpha- und
Gamma-Motoneuronen iibrig, als dal die Alpha-Motoneuronen indirekt von den Gamma-
Motoneuronen iiber die Spindelbahn getrieben wurden und nicht mehr funktionieren
konnten, als die Spindelimpulse nach Deafferentation ihr Ziel in den Vorderhornzellen
des Riickenmarks nicht erreichten.

Diese Forschung fithrte dann zu der Vorstellung, dafl tonische Reflexe zu einem grofien
Teil von der Gamma-Komponente abhéngig sind und dafl die Enthirnungsstarre als eine
Ubersteigerung des Haltungstonus ebenfalls von der Enthemmung des Gamma-Systems
abhéngen wiirde. P. B. C. Matthews und Rushworth (1957a, b) nutzten die Erkennt-
nis aus, daB bei Applikation von Kokain an einem Nerven zuerst die kleinen Fasern para-
lysiert werden (Gasser und Erlanger 1929), und bestétigten und erweiterten unsere
Folgerung, indem sie demonstrierten, dall der Dehnungsreflex des Musculus soleus bei
der ,,Interkollikularkatze* aufgehoben wurde, sobald die Gamma-Fasern auf diese
Weise paralysiert wurden. Wir konnen also im Moment nicht um die Folgerung herum-
kommen, daff die durch Enthirnung entstehende Starre weitgehend eine Folge der Ent-
hemmung des Gamma-Systems ist. Natiirlich mufl das Alpha-System einen geniigend
hohen Grad der Erregbarkeit besitzen und kénnte unter Umstédnden auch eine Ent-
hemmungskomponente benitigen, aber das Gamma-System ist das wichtigste, denn
selbst auBerordentlich steife Interkollikulartiere mit den stédrksten Reflexen werden
nach meiner Erfahrung bei Deafferentation aufgelockert. Das ist aber nicht der Fall bei
den sogenannten Alpha-Rigiditaten (Granit, Holmgren und Merton 1955), von
denendie zerebellare Art am charakteristischsten ist. Beisolchen Tieren (Vorderlappen ent-
fernt) fanden wir, daf} die Spindelentladung sehr niedrig war, und haben auch bemerkt,
dafl die Starre wenig, wenn iiberhaupt, durch Deafferentation beeinflult wurde, was
eigentlich schon aus fritheren Arbeiten bekannt war (Pollock und Davis 1931, Stella
1944, Terzuolound Terzian 1953). Eine sehr vollstdndige und umfassende Studie iiber
zerebellare Enthemmung ist neulich von Batini, Moruzzi und Pompeiano (1957)
verdflentlicht worden, woraul der Leser [iir eine Besprechung von dieser und anderen
Arten von Alpha-Rigiditéiten, die gegen Deafferentation unempfindlich sind, hingewie-
sen wird.

Es ist daher ersichtlich, daff ein bestimmter physiologischer Zustand, namlich die Ent-
hirnungsstarre, zur Zeit einem Prozel} der Enthemmung in einem Bahnungszentrum des
Hirnstamms zugeschrieben werden kann, dafl aber diese Enthemmung hauptséchlich mit
dem Gamma-System zusammenhingt. Dadurch wird die fundamentale Beobachtung
von Sherrington erkldrt, dal intakte Dorsalwurzeln fiir die Enthirnungsstarre uner-
laBlich sind. Es gibt ebenfalls Aufschlufl iiber die Komplikationen, die in der Peripherie
auftreten, sobald wir anfangen, muskulére Bewegungen als Anzeiger von absteigenden
Wirkungen zu verwenden.

Der durch interkollikuldre Sektion hervorgerufene Zustand ist tonischer Art. Die
Gamma-Impulse werden fortlaufend abgefeuert, die intrafusalen Fasern sind tonisch

4 Grundlagenforschung, 11



50 Uber die absteigenden Einfliisse der Formatio reticularis

kontrahiert (intrafusaler Krampf), und die Spindeln ergeben eine tonische Entladung.
Wie kommt die Enthirnungsstarre zustande? Wir hatten den Eindruck (Granit 1956),
daB der wesentliche Prozefl bei den Alpha-Motoneuronen wohl ein Zustand posttetani-
scher Potenzierung sein kénnte. Bei der ersten Frage ging es also darum, festzustellen,
ob man gesteigerte Dehnungsreflexe durch posttetanische Potenzierung hervorrufen
kénnte. Experimentell liuft es darauf hinaus, zu untersuchen, ob Tetanisierung des Ner-
ven bis zu den Fullextensoren zum Beispiel eine langanhaltende Verbesserung des Deh-
nungsreflexes, der durch denselben Nerv bestimmt wird, mit sich bringen wiirde. Diese
Feststellung wurde tatséchlich auch gemacht (Granit 1956). Das Experiment wurde
auch mit deefferentierten Tieren durchgefithrt, um Komplikationen des Gamma-
Erregungskreises zu vermeiden. In diesem Falle wurden die Aufzeichnungen an einzelnen
Alpha-Fasern in den Ventralwurzeln gemacht. Da der Gamma-Erregungskreis unter-
brochen war, war es sehr schwierig, mehr als nur phasische Anderungen in enthirnten
Katzen durch Ziehung an dem M. soleus auszulésen. Nach einer Tetanisierung des
Nerven zum M. triceps surae von nur 10 Sekunden Dauer bei einer Frequenz von
50 bis 200 Hz geniigte jedoch der geringste Zug an dem Muskel, um eine langanhaltende
tonische Entladung von der in der Ventralwurzel isolierten Alpha-Faser, das heilit einen
kiinstlichen spastischen Zustand, hervorzurufen. Da die Spindeln bei der Interkollikular-
oder Gamma-Katze mit sehr hohen Frequenzen entladen, miissen sie also einen Zustand
posttetanischer Potenzierung in den Alpha-Vorderhornzellen aufrechterhalten. Dies
wurde tatsdchlich durch unser Experiment nachgemacht.

Diese Forschung entwickelte sich zu einer vielseitigen Studie des Haltungstonus, aber
da das Thema auBerhalb dieser Besprechung der absteigenden Wirkungen vom Hirn-
stamm liegt, werden wir nur noch ein Experiment erwihnen. Bei diesem Experiment
ging es darum, festzustellen, ob man alle Alpha-Fasern durch posttetanische Potenzierung
dazu veranlassen konnte, tonisch zu entladen. Hierzu wurden von Granit, Henatsch
und Steg (1956) etwa 100 Alpha-Fasern isoliert, und es wurde nachgewiesen, daf} nur
einige von ihnen in dem potenzierten Zustand tonisch entladen konnten, wéhrend die
anderen phasisch blieben, gleichgiiltig, wie sehr sie potenziert wurden.

Abb. 5 stellt ein typisches Experiment dar. Das Préparat ist eine deefferentierte, de-
zerebrierte Katze, und zwel Alpha-Fasern sind isoliert worden, wovon die eine ein gro-
Bes, die andere ein kleineres Spitzenpotential ergibt. Da das Tier deefferentiert ist und
daher ohne jegliche Gamma-Stiitzung fiir die Spindeln ihrer FuBlextensoren, wird ein
Zug an diesen Extensoren nur eine phasische Entladung der beiden Spitzenpotentiale
auslosen, wie aus den Kontrollaufzeichnungen an der linken Seite hervorgeht. Darauf
wird der Nerv zu den FuBextensoren tetanisiert. Nach etwa 20 Sekunden wird wieder
an dem Muskel gezogen, worauf das kleinere Spitzenpotential eine tonische Entladung
ergibt, wihrend das grofie phasisch bleibt. Diese Befunde wurden regelméfig bei diesen
Experimenten registriert. Die tonisch entladenden Alpha-Fasern neigten dazu, kleinere
Spitzenpotentiale als die phasischen abzugeben, und da beide durch posttetanische
Potenzierung zur maximalen Leistung gezwungen wurden, stellen diese Unterschiede
echte und zuverlissige Ergebnisse dar und sind keineswegs aul zufillige Schwankungen
in der Empfindlichkeit zuriickzufiithren.

Wir wissen also jetzt, daB es besondere tonische Alpha-Neuronen gibt, die kleiner als
die phasischen sind, und daB sie in etwas diinnere Fasern von einer geringfiigig niedrige-
ren Leitungsgeschwindigkeit entladen. Diese miissen sehr dichte Projektionen von Er-
regungsspindelfasern besitzen, wie es seitdem von Eccles, Eccles und Lundberg
(1957, 1958) durch intrazellulire Registrierung auch bewiesen wurde. Ihre Forschung
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Abb. 5. Dezerebrierte, deefferentierte Katze. Zwei Alpha-Motorfasern in der Ventralwurzel
isoliert. Achillessehne zum beweglichen Myograph und Elektroden auf den Gastrocnemins-
nerven. Ziehung mit Verschiebung des Myographs (in die Figur eingesetzt) erzeugt in den Kon-
trollen (links) eine phasische Ausladung. Die grofe Spitze antwortet einmal, die kleinere zweimal.
Nachher Tetanisierung des Nerven. Ziehung nach dem Tetanus erzeugt eine tonische Ent-
ladung der kleinen Spitze. (Granit, Henatsch und Steg; Acta physiol. Scand. 87, 114 [1956].)

zusammen mit spiteren Experimenten, die von uns (Granit, Pascoe und Steg 1957,
Granit, Phillips, Skoglund und Steg 1957) durchgefiihrt wurden, haben diese Ver-
allgemeinerungen zu einer Charakterisierung des tonischen Systems von Alpha-Vorder-
hornzellen von vielen anderen Gesichtspunkten her erweitert, die man hier nicht bespre-
chen kann. Forschung nach #hnlichen Gesichtspunkten ist von Hufschmidt und
Schaltenbrand (1957) am Spastiker betrichen worden.

Aus dieser Ubersicht ist es jetzt ersichtlich, daB kiinftige Forschung iiber absteigende
motorische Funktionen der Formatio reticularis im Sinne von drei Motorsystemen be-
trieben werden muf: 1. tonische Alpha-Iasern, 2. phasische Alpha-Fasern und 3. Gamma-
Fasern. Es geniigt nicht, in vagen Worten von Bewegung zu sprechen oder unspezi-
fizierte Wirkungen von Ventralwurzeln oder Muskeln aufzuzeichnen.

Unsere Forschung iiber die retikulire Steuerung eines Sinnesorgans, wie z.B. die
Muskelspindel, veranlaBte Hagbarth und Kerr (1954), die Frage zu stellen, ob sen-
sorische Relais im Riickenmark vielleicht auch unter dem EinfluB des Hirnstamms
stehen, und wir selbst haben das alte Problem der zentrifugalen Fasern der Retina
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(Granit 19556b), die von Cajal entdeckt wurden (s. seine Zusammenfassung, 1894)
aufgenommen. Diese allgemeine Vorstellung hat sich mittlerweile zu einem vielver-
sprechenden Forschungsgebiet entwickelt, und Beitrige sind von vielen Forschungs-
zentren geliefert worden. Hernandez-Peo6n und seine Gruppe in Santiago haben sich
dabel besonders ausgezeichnet (Zusammenfassung von Herndndez-Peon 1955).

Man kann wohl kaum sagen, dall das Gebiet schon fiir eine Rezension reif ist, aber
genau das wird in der umfassenden Zusammenfassung von Rossiund Zanchetti (1957)
iiber ,,Die Formatio reticularis des Hirnstammes®* (,,The brain stem reticular formation®)
geschehen, und mit viel kritischem Verstand. Auf der einen Seite gibt es viele anatomi-
sche Beweise fiir das Vorhandensein von absteigenden Fasern, die zu verschiedenen sen-
sorischen Relais und Sinnesorganen fithren, aber auf der anderen Seite ist es vielleicht
etwas voreilig, die besondere Funktionsweise solcher Fasern nur mit der Formatio
reticularis in Beziehung zu bringen, obgleich es nach der Horsley-Clarke-Methode
maglich ist, bestimmte Wirkungen durch Reizung des Hirnstammes hervorzurufen. Die
Cochlea zum Beispiel hat eine Projektionsverbindung zu den Oliven (Held 1893,
Galambos 1956). Es scheint auch, dall man viel mehr mit einzelnen Fasern experimen-
tieren muB, bevor man allgemeine Aussagen iiber eine Funktion machen kann. MaBstébe,
wie z. B. die Grofie eines Massenpotentials, konnen infolge verdnderter Synchronisierung,
Hemmung oder Gefdlwirkungen sinnlos werden. Zum Beispiel fanden Hagbarth und
Kerr (1954) im Laufe ihrer Forschungsarbeit, dall Reizung von retikuléren Strukturen
oder des Cerebellums die durch synchronisierte Schocks hervorgerufenen, iibertragenen
Reaktionen der Hintersidule unterdriickt. Als Hagbarth und Fex (1958) diese Experi-
mente neulich mit einzelnen Spitzenpotentialen in der Hintersdule als Anzeiger wieder-
holten, fanden sie, da die Frequenz von Entladungen, die durch natiirliche sensorische
Reize, meistens von der Haut ausgehend, ausgelost wurden, durch Reizung des Cere-
bellums entweder unterdriickt oder erhoht wurde. Obgleich diese Arbeit mit einzelnen
Fasern ganz klar die Grenzen zeigt, die durch die Verwendung von Massenpotentialen
als Anzeiger gesetzt sind, demonstriert sie mit derselben Klarheit, dafll supraspinale
Strukturen die rein afferenten Neuronen ohne jeglichen Zweifel beeinflussen. Die Ent-
ladungsfrequenz der einzelnen Spitzenpotentiale der Retina, die an den Netzhautgan-
glien registriert wurde, wurde ebenfalls entweder erhéht oder herabgesetzt, sobald der
Hirnstamm gereizt wurde (Granit 1955). Dodt (1956) registrierte Netzhautspitzen-
potentiale, die sich verhielten, als wiren sie durch zentrifugale Reize allein hervor-
gerufen worden.

Dieses sind nur einige Beispiele der Forschungsarbeit, die zur Zeit auf diesem Gebiet
betrieben wird. Forschung dieser Art muf natiirlich, wie jede andere Arbeit iiber das
zentrale Nervensystem, zu sinnvollen Strukturerkenntnissen leiten, sonst werden diese
Entdeckungen nur als einzelne interessante Phinomene iiberliefert, obgleich sie von
Bedeutung sind, weil sie ein neues Forschungsgebiet erdffnen und fiir jede weitere Arbeit
in dieser Richtung grundlegend sind. Wenn wir zum Beispiel annehmen, dal eine be-
stimmte sensorische Bahn von hoheren Zentren aus an dem ersten Relais beeinfluBt wird,
mal erregend, mal hemmend, warum hat dann dieser EinfluB eine doppelte Polaritiit?
Hugelin (1955) schligt zur Interpretation seiner eigenen Experimente itber Hemmung
durch die retikuliren Zentren des zungenmaxillaren Reflexes und der Experimente von
Herndndez-Peon und Scherrer (1955) iiber den Kern des Trigeminusmuskels vor,
dal} diese Hemmung die Rolle eines Kommutators spielt, der die néchste Station ent-
hemmt und fiir Einfliisse von einem anderen Zentrum aufnahmefihig macht. Dieser
Vorschlag ist interessant, aber es bleibt durch Experimente zu beweisen, unter welchen
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physiologischen Umsténden eine solche Funktion stattfinden kénnte. Wenn die zentrale
Wirkung noch dazu eine doppelte Polaritit besitzt, also erregend und hemmend wirkt,
dann mdochte man sehen, wie dieser Mechanismus unter physiologischen Bedingungen,
wie z.B. bei der supraspinalen Kontrolle motorischer Funktionen, arbeiten wiirde. Es
soll aber ohne weiteres zugegeben werden, daf} motorische Probleme leichter zu behan-
deln sind als sensorische.

Hernéndez-Peon und seine Gruppe haben ihre Experimente um die Begriffe von
,,Gewohnung® und ,,Aufmerksamkeit’* (s. z.B. Hernandez-Peon und Mitarbeiter
1956, 1957) weitergefiihrt. Diese sehr interessanten Entwicklungen kénnen hier nicht
besprochen werden, aber es wiirde sich lohnen, sie weiter zu verfolgen. Wir haben hier
genug erwihnt, um sichtbar werden zu lassen, daf} ein bedeutendes neues Gebiet eriffnet
worden ist.

Beziiglich der Anatomie der absteigenden oder retikulidrspinalen Bahnen besitzen wir
jetzt eine ausgezeichnete Zusammenfassung von Brodal (1957) und Berichte iiber um-
fangreiche neue Experimente von Torvik und Brodal (1957). Die Cytoarchitektur des
Hirnstammes ist in dem bekannten Werk von Olszewskiund Baxter (1954) beschrie-
ben worden.
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