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Ragnar Granit

Den storslagna giava som Skeppsredare Anders Jahres pris
vid Oslo universitet utgér for Nordens medicin har nu tillfallit
mig, som bara med glidje och djup tacksamhet har att ta emot
den. Jag ser framat mot generationer av forskare, som skall er-
fara samma kiinslor av tillfredsstiillelse, 6dmjukhet och lycka
éver att ha blivit den lyckligen utvalde och forstar att givaren
och Universitetet tillsammans skapat en stor nordisk tradition,
som skall leva lingt efter oss enskilda och bidra till att sam-
mansvetsa vara folks insatser pi medicinens omrade till en
miéngfasetterad enhet. For mig personligen, som haft si gott
samarbete med norsk vetenskap vid detta Universitet och hiiri-
frén tidigare hedrats med s manga bevis pa vinskap och till-
givenhet, ér det en sirskild glidje att std hiir denna dag, dven
om jag infér den stora hedern nigot blygs over att alltid vara
den mottagande och fastin jag haft sa litet att ge. P4 min
hustrus och mina egna viignar ber jag att till Oslo Universitet
fa framfora vart virdsamma tack inneslutande i detta dven ett
varmt tack till Professor Hans Jacob Ustvedt for de hjirtliga

* Tillstand till publicering av talet i Finsk Tidskrift har inhimtats av
professor Hans Jacob Ustvedt, Oslo Universitet.
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ord med vilka han nyss skildrat min insats till vetenskapens
fromma.

Nir jag nu p& uppmaning av Herr Rektor och kommitténs
ordférande, professor Ustvedt, skall ge en kort redogérelse sver
min forskning, si maiste jag forutskicka, att man vid mogen
alder ser tillbaka pa& den som en serie tillstand, vari man befun-
nit sig vid olika tidpunkter. Gemensamt har dessa tillstand att
man #r orolig, forsjunken i sina tankar, dunkelt anande att den
eller den inriktningen av experimenten kanske skall leda till
nigonting, énda tills den stora dagen kommer da man plétsligt
tycker sig forstd hur det hinger ihop, och si erfar nagot som
liknar konvalescentens lycka i det dgonblick han plstsligt kin-
ner pa sig att sjukdomen gétt till hilsa. Eller kanske det inte
blir nagonting av det hela. Inte ens dygden, siiger Proust, star
alltid till vart férfogande. Huru skulle de intellektuella krafter-
na da gora det — de som ir sa mycket svagare. Sjukdomen
blir d& kronisk for nagon tid.

Nagra av de lyckosammare tillstdnden skall kanske kunna
intressera mina dhérare. Det var i bérjan pa trettiotalet, da
arbetet 6ver synsinnet d#nnu huvudsakligast hade karaktiiren
av psykofysik, varmed man menar att fysikaliskt definierbara
fenomen som toner, firger m.m. undersiktes med tillhjilp av
motsvarande psykologiska storheter. Adrian hade likvil redan
avlett de elektriska impulserna fran alogats synnerv, alogat
valt pa grund av att nerven var ling och att det var friga om
ett kallblodigt djur. Han hade pé tjugotalet visat att impulser
strommade ut vid téndning och slickning. Den amerikanske
fysiologen H. K. Hartline och jag var d&d unga min, undrande
pé olika hall och pa olika sitt vad som kunde goras med denna
teknik. Sirskilt var jag for min del hemligt 6vertygad om att
égat inte enbart skulle ge retning d.v.s. impulser pa ljus utan
att dir dven maéste finnas mekanismer for himning av impuls-
urladdningen. Ogat har ett nervist centrum bakom synrecep-
torerna och maste diirfér arbeta som sjilens spegel. D& hiim-
ning &r ett centralnervést fenomen si maste det avspeglas dven
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i retina. Men huru bevisa eller uppticka detta (vilken term som
sist och slutligen ir bittre?). Det var emellertid fragan. Jag
hade en hypotes, som man inte ens idag vet om den ar riktig
eller inte, men detta iir en mindre visentlig fragestillning #n
om den tilliiventyrs oriktiga hypotesen kunde leda till rdtt svar.
Det gjorde den, och tillsammans med Per Olof Therman lycka-
des vi i Helsingfors visa, att om man slickte belysningen och
erholl en utdragen impulssalva, si himmades deana omedel-
bart och undertryckies for ett dgonblick helt av en férnyad
ljusretning i form av en kort blixt, vilket blev inledningen till
manga undersékningar av mig sjélv och sedermera av Hartline
och manga andra éver hiimningens betydelse for utformningen
av synbilden. I alit centralnervist skeende dr hiimning lika
viktig som retning. Det dr regulationens a och o, att det finns
piska och tygel, startmekanismer och bromsmekanismer. Un-
der nagra veckor efter den forsta iakttagelsen levde jag bara
i #ingslan for att det skulle vara nagot fel fordolt nagonstans i
den. Jag gjorde vil hundra ginger om férsoket med modifika-
tioner, men sedan brot konvalescensgliddjen fram och jag var
overtygad om att allt var riitt och att himningen i retina var
ett faktum.

Vad som sirskilt drog mig till vetinas fysiologi var nog att
dir fanns mycket nytt att utforska, eller sa kindes det at-
minstone pa den tiden. Ogats elektrofysiologi, i och for sig ett
gammalt tema, grundat pa svensken Frithiof Holmgrens upp-
tickt av retinastrommen, hade blivit bortgléomd och linge legat
nere, av brist pa kontakt med seendet, skulle jag tro. Nu fanns
det majlighet att genom undersokning av synnervsimpulserna
ldra oss nigot om hur det gér till. Dir var till exempel seendet
av firger, diskriminationen av spektrums vaglingder. Jag an-
grep det pa olika vis, i sista ronden med Gunnar Svaetichin
i Helsingfors i ett arbete 1939 och sedan féljde mangiriga
undersékningar som strickte sig 6ver krigsaren och till ett fler-
tal djurarter och i huvudsak utférdes i Stockholm. Det var
metallmikroelektrodernas férsta &r — de hade redan anvints
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av amerikanska kolleger — knappast mikroelektroder om man
jimfor med dagens mikrokapillérer pa en halv tusendedels mil-
limeter, men pa nagot sitt skulle man bérja. Det var alltsa bud-
skapet i synnervens irddar som det gillde den gangen. Upp-
Iysningarna om receptorerna skulle bli indirekta och méahinda
modifierade av retinas eget nervésa cenlrum, men resultatet
skulle i varje fall ge oss klarhet om det budskap i form av im-
pulser, som skickades upp for bearbetning till higre centra.
Det #r allisa fortfarande fraga om elektriska impulser, vilkas
storlek ir konstant men vilkas frekvens varierar for att ange
retningseffektens styrka. Det visade sig darvid att den informa-
tion, som retina sinder upp till de hégre stationerna foljde tva
kurvtyper; antingen var det friga om breda spektrala kinslig-
hetshand, som jag kallade dominatorer, eller ocksd var det
mycket smala kiinslighetsband inskrinkta till olika smala vag-
lingdsomréaden i spektrum. Dessa fordelade sig emellertid inom
tre huvudomréaden och antydde dirfor forekomsten av tre firg-
substanser i receptorerna, vilka antingen sjilva hade smala
absorptionsband eller ocksé breda kinslighetsband som genom
samverkan av retning och himning i retinas nerviisa centrum
komprimerats. Jag kallade dem modulatorer och antog att de
breda banden knappast kunde férmedla andra férnimmelser
iin intrycket av vitt eller ljus, medan de smala banden diskrimi-
nerade vaglingd eller farg.

Numera vet vi att flertalet sinnesférnimmelser, redan om
man bara haller sig till deras impulser i den férsta centralsta-
tionen, bygger pa liknande anordningar. Sa ull exempel finns
i horselbanan tonala kiinslichetsband, som stricker sig Sver en
bred tonskala, liksom ocksa mycket smala band diskrimineran-
de enskilda skarpt avskurna tonomraden. Nir numera pa kani-
ner, kattor och apor i narkos mikroelektroder applicerats pa
olika punkter i den centrala synbanan har man aterigen funnit
att vissa celler bara registrerar nigon smal del av spektrum
medan andra ir kinsliga for breda spektralomraden. Det var
alltsd nagonting principiellt i upptickten av dominatorer och
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modulatorer. Den sannolika férklaringen antas numera vara,
att smala kiinslighetsomraden for ett budskap astadkoms ge-
nom samverkan av retning och hidmning.

Annars var {drgseendet inte nagot sirskilt angenidmt arbets-
omréde att fortsitta med. S3 méanga olika sorters minniskor
med olika utbildning, en stor del av dem dessutom sirdeles
temperamentsfulla, dr intresserade av fdrger. Problemet inne-
haller ocksd psykologiska definitioner, vilka fysiologen aldrig
kommer at. Hans uppgift dr ju bara att séka sannolika nervésa
mekanismer for diskrimination av uppmiitbara och energetiskt
viil definierade vaglingder. S& manga av dein som intresserar
sig for fargscendet saknar alla kvalifikationer for att forsta den
fysiologiska sidan av problemet och mitt iniryck var, att jag
var for tidigt ute. I'6r min del fick det dirfor stanna vid det
principiella slutresultatet av undersékningarna, och si var det
bara att byta arbetsomrade. En férsta sammanstillning av de
dittills nadda resultaten gav jag i min Thomas Young Ora-
tion pa Royal Institution pa inbjudan av Physical Society 1945,
i krigets London och fére Hiroshima.

Dessa tva upptickter frin synsinnets omrade utfylldes sjilv-
fallet av en hel del andra arbeten fran institutionen rérande
retina och sammanstilldes (1943 —44) i boken Sensory Mechan-
isms of the Retina, som ar 1947 utkom pa Oxford University
Press, forsenad av kriget.

Mitt nya arbetsomrade skulle ha en kvalifikation, som syn-
omradet blott delvis uppfyllde. Jag ville kunna uppmita bade
ingdng och utging och inte behiova anta nigot om vad ett djur
eller en mianniska ser. Valet f6ll pa kontrollen av muskelrirel-
ser. Dir ger ju sjdlva muskeln en slutlig upplysning om vad in-
kommande impulsménster stillt til med. Kontrollproblemen
har vidare den intressanta egenskapen att ofta bjuda pa tim-
ligen likartade Iésningar inom den levande organismen och in-
om ingenidrsvetenskapen. Vi fir vil anta att det som virt
centrala nervsystem utarbetar i form av ingenibrsvetenskap
liksom allt annat méste finnas nedlagt i de principer efter vilka
nervsystemet sjilvt arbetar.
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Jag bérjade med att 1950 beskriva en bromsmekanism som
diéimpar ner varje snabb muskelkontraktion ech vars impulser
utgir frn en spiinningsmitare i muskeln som kallas Golgi sen-
organet. Den kontrollerar att spinningen inte utvecklas alltfor
valdsamt och har till sitt forfogande atskilliga hjilpmekanis-
mer, som nu inte kan bringas pa tal lika litet som vi hiir kan tala
om spinningsmiitarens andra uppgifter och om dess kontroll-
kretsar.

Det var dock muskelns lingdmitare som skulle bli huvud-
intresset for en tid framat. Detta sinnesorgan kallas muskel-
spolen och ligger parallellt med muskelns kontraktionstradar.
Dess impulsmionster kinde man till i princip och likasa hade
Lars Leksell i vart laboratorium &r 1945 med impulsregistrering
visat att organect har nedstigande eller efferenta nerver som
kontrollerar denna lingdmiitares lingd genom att kontrahera
dess muskuliira dndstycken. Deras anatomiska férekomst var
bekant och ett forsta bevis {6r deras kontroll av muskelspolar-
na hade limnats av Matthews i Cambridge ar 1933. Sjilva sin-
nesorganet ligger i mitten i en siirskild spolsick. Dess nerv retas
nir sicken dras ut, vare sig det sker genom strickning av mus-
keln eller kontraktion av muskelspolens muskulira dndstycken.
Det var ett ganska intressant forskningsprogram att forsoka
f4 reda pé nagot om denna lingdmitares uppgifter i kroppen
sisom kontrollant av muskelrérelser. Det dr ju #ndd genom
muskeln som vi sist och slutligen fullféljer vara intentioner vare
sig de avser nedslag pa tangenterna pa en skrivmaskin eller pa
en flygel eller syftar till att flytta teglen i ett husbhygge.

Nyss nimnde jag att det finns stora principiella likheter mel-
lan kontroll- eller sjilvregleringsproblemen i ingeniérskonsten
och i den levande organismen. Hir kan vi ju for jimforelsens
skull forst tinka oss en helt vanlig termostat med en kvick-
silvertermometer som har kontakter insmultna i glasrioret. Om
termostaten blir for kall, sa faller kvicksilvret och sluter en kon-
takt som kopplar pa en viirmekiilla; om termostaten dirpa blir
for varm sa stiger kvicksilvret och sluter en annan kontakt som



Talvid mottagandet av Anders Jahres pris 361

avhryter strommen i den krets som tillfort virme. Pa detta
siitt oscillerar i sjidlva verket viirmet i termostaten inom sma
griinser, nir det hélles konstant. Hur pass vida dessa grianser
dr beror pa hur apparaten uppbyggts, om for en grads eller en
tusendedels grads diskrimination. Vi far ha flere termometrar,
eller flyttbara kontakter, om vi énskar byta till higre kiins-
lighet.

Principen ér alltsd héir en detektor som miter skillnaden mel-
lan den 6nskade konstanta temperaturen och avvikelserna diri-
fran och sedan rittar till felet med hjilp av en maskin som
antingen levererar energi eller vars energileverans temporirt
frankopplas.

Lét oss nu atervinda till muskeln. Antag den situationen att
vi vill sta ech silunda halla en konstant kontraktion i strick-
musklerna. Vad gir da lingdmitaren? Den maste mita skill-
naden mellan den 6nskade fastalingd vivill halla och de avvikel-
ser dérifrdn som belastningen (tyngdkraften i vart exempel)
astadkommer och ritta till dem med en maskin som tillfor
energi, det vill siiga muskeln sjilv. Det gir Lingdmitaren genom
att svara med impulser sa fort muskeln striicks av tyngdkraf-
ten. Dessa impulser gar upp till ryggmirgen, kopplas éver och
kontraherar genom nedstigande banor muskeln. Nir muskeln
da sammandrar sig, si blir lingdmitaren slapp, pd grund av
att den ligger parallellt med muskeltrédarna, och impulserna
upphor. Muskeln stricker sig da pa nytt, retar igen lingdmi-
taren och kontraktion féljer pa nytt o.s.v. precis som i termo-
staten.

Jag hade fatt for mig att vi kan stilla in lingdmitarens
kiinslighet fran hjirnan genom att paverka dess nedstigande
trddar, som gar till de kontraktila #indstyckena. Men jag var
inte siirskilt fin pa hjérnanatomi och bad dirfér Birger Kaada
frin Oslo universitet komma 6ver och hjilpa mig med den s.k.
Horsley-Clarke tekniken, vilken innebir att man pi sévda djur
for in nélelektroder for att elektriskt reta olika punkter i hjir-
nan. Kaada kom &ver till Stockholm och under intensivt dag-
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ligt arbete loste vi i princip hela detta problem pa en manad.
Jag har aldrig fatt slita sa hart som niir min vin Birger Kaada
jagade pd mig. Men vi loste problemet, och det visade sig att
muskelspolen eller lingdmiitaren verkligen var fjirrstyrd upp-
ifrén., Utan att pa dessa sivda djur kunna iakttaga en enda
rorelse kunde man, till exempel fran lilla hjédrnan, kontrahera
eller avslappna muskelspolen, det vill siga stilla in lingdmé-
taren pa olika kinslighetsgrad. Vi tyckte det var mirkvirdigt
intressant med denna f{jirrverkan pa nervos vidg, men kan
mycket vil forsta att folk i allmiinhet inte blir lika stimulerade.
Emellertid stimulerade detta resultat flere forskare pa olika
hall i viirlden till att frdga sig om dven andra sinnesorgan kun-
de styras fran hjirnan och vi blev silunda gemensamt faddrar
for ett nytt forskningsomride som tycks vidga sig dag for dag.

Vid denna tidpunkt var jag okunnig om en italicnare Rossis
teorier, publicerade pa italienska i en svaratkomlig tidskrift,
och skulle férbli si tills véra fortsatta arbeten passerat det ex-
perimentella stadiet. Men det ir dérfor ingen anledning, varfér
jag skulle héalla mina &horare i okunnighet om att Rossi hade
tiinkt sig, att om nu muskelspolen (som vi kallat lingdmitaren)
har nerver vilka kontraherar dess éndstycken, sa kunde orga-
nismen mycket vil dverlimna it dessa nerviridar att skita
hallningsreflexer eller tonus, kroppens hela statik med andra
ord, bara genom att frin ovan stilla in dem pa riitt kiinslighet,
vilket fir synonymt med ritt lingd. Det hinder ju ofta att sam-
ma tankar dyker upp pa olika hall och vi hade ocksa fatt for
oss, att hiir foreldg en maéjlighet att skota hela muskelspelet i
dessa situationer indirekt och automatiskt bara genom att stil-
la in lingdmétaren, som vi nu efter arbetet med Kaada visste
var instillbar fran hjirnan. Detta visste ju inte Rossi. Det radi-
kalt nya i denna firestiillningsviirld ér salunda att man tidigare
alltid trott, att vi stiller in vira muskler direkt genom deras
egna nerviradar, medan om vi hade riitt, si behévde man inte
anstringa sig med detta utan kunde gora det indirekt enbart
genom att stilla in lingdmiitaren. Denna skulle efter vad jag
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nyss sagt alltid tvinga muskeln att stilla in sig pa lingdmiita-
rens lingd. Mekanismen for kontroll av statiken skulle efter
denna instillning vara helautomatisk. Alltnog, for att géra en
lang historia kort; med olika svenska, engelska och amerikanska
medarbetare visade vi att denna nya uppfattning var riktig och
den har sedermera elegant bekriftats av Peter Matthews i Ox-
ford.

Jag biérjade sedan undra om lingdmitarens automatiska
kontroll av kroppens tonus eller, som man sdger, hallningsref-
lexer, fordelade sig likformigt 6ver alla en muskels nedstigande
nerver eller om det fanns speciella nerviradar kopplade till siir-
skilda muskeltriadar som iignade sig at sidana uppgifter. For
att kunna Igsa ett sadant problem s& méste man undersika en-
skilda nerviradar till musklerna: men det var icke nog hirmed.
Urladdningarna varierar {rin nervtrad till nervtrad och det
gillde att férst finna en metod att maximera den reflektoriska
effekten 1y endast pa den basen kunde olika motoriska nerv-
tradar jamforas med varandra. Det fanns tekniska mdjligheter
att losa den uppgiften experimentellt, vilka hiirinte skall bringas
péa tal. Jag forutskickar, att nér jag talar om 'nervirad’ sa #r
det friga om nervens enskilda element vilkas diameter ir mel-
lan 12 och 18 tusendedels millimeter. Dess impulser giiller prob-
lemet. Pa den basen lyckades det oss att visa, att det verkligen
fanns siirskilda nervtradar som dgnade sig 4t den permanenta,
som man siger, toniska kontrollen. Problemets vidd farstas
dirav att flertalet rérelser inleds med att stilla om hallningen.
Vi kan inte stricka ut en arm for att lyfta en sak utan att auto-
matiskt adjustera var hallning till denna uppgift, som kastar
om balansen i kroppen. Om #ven miinniskan utbildat speciella
nerv- och muskeltradar fir tonus vet vi inte med sikerhet. Men
det dr mer dn sannolikt, eftersom allt vad jag sagt om muskelns
lingdmiitare, dess fjarrkontroll och betydelse for tonus stim-
mer pa minniskan, sisom de senaste arens kliniska forskning
visat.

Jag skall stanna hir vid dessa fi exempel pa en forskning
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som Oslo Universitet nu pa detta utomordentliga séit hedrat.
Det kan ju inte vara meningen ati ge mer in en forestillning
om vad det dr friga om. Hur langt jag sedan dess gatt vidare
i mina arbeten dver servomekanismer, koppling och aterkopp-
ling i nervsystemet maste forbehallas specialisterna.

Hir dr kanske manga det praktiska livets min i denna for-
samling som fragar sig vad nu allt detta kan ha fér en praktisk
betydelse. Vad sdrskilt 6gat betriffar sa far det da forsla med
att hiinvisa till elckiroretinogrammets anvindning i dgonlike-
konsten, utvecklad vid institutionen av numera professorn i
oftalmologi i Stockholm Géosta Karpe. For niirvarande (juni)
sysslar ett kliniskt symposium i Stockholm med elektroretino-
grammet. Betydligt klarare maste det te sig fo6r envar, som sett
minniskor med allminna rorelserubbningar sadana som spasti-
citet och rigiditet, att det dr nédvindigt att forsta sig pa den
levande maskinen. Inte ens en termostat kan vi bygga utan att
ha klart for oss hur den hiinger ihop. Matematikern och filosofen
Whitehead papekade en gang, att ju mera den moderna mate-
matiken avligsnat sig fran det praktiska livets krav och blivit
higteoretisk och svarbegriplig, desto stérre nytta har den fatt
for det praktiska livet. Som bekant grundar sig ju atomener-
gien pd den insikt som nedlagts i Kinsteins formel.

Vi skall darfér inte vara radda fér teoretisk {6rdjupning. Jag
tror inte det finns nagon annan méajlighet att forsta det centrala
nervsystemets lagar éin den som andra vetenskaper har inslagit,
nimligen att fér vara experiment skapa en god stomme av ve-
tande genom teoretiskt tinkande, direfter analysera nervisa
kretsar, principiella beteendeméuster, strukturella samman-
hang, sjilvregulation, automatik, allt sddant som jag hir blott
i korthet kunnat ge en férestillning om. De praktiska tillimp-
ningarna kommer nog ocksd s smaningom i form av utstral-
ningar av det fordjupade vetandet och kunnandet. Nér jag ser
tillbaka 6ver de fyrtio ar under vilka jag iignat mig at experi-
mentell forskning pa dessa omraden, si tycker jag att jag forst
nu en liten smula birjar f6rstid vad det ror sig om.
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