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Redogérelsen omfattar begynnelsefasen av ett arbetsprogram utfére 1949
1955 med bidrag av statens medicinska forskningsrad och vars utgdngspunkt
var de kinda primiregenskaperna hos tvenne sinnesorgan i muskeln (Mat-
thews, 1933), muskelspolen och Goldi senspolen, jamte den omstindigheten,
klart bevisad av Leksell (1945) i hans doktorsavhandling frin nobelinstitutet,
att ett sarskilt system av fina trddar i ryggmirgens motoriska s. k. ventral-
rotter, de s. k. gammatradarna, sysslar med att kontrollera muskelspolarnas
kinslighet. Sjdlva sinnesorganet var bekant och Matthews’ f6rsok av ar 1933
hade klargjort att sidana fina trddar med stor sannolikhet innerverade spo-
larna, men de avgorande bevisen lamnades pa institutet av Leksell, vars arbe-
ten bekriftats och utbyggts av Kuffler och Hunt i Baltimore. Resultatet av det
arbete som skall skildras visade, huruledes detta sinnesorgan kontrolleras av
hjarnan och vilken roll det har sig tilldelat i hillnings- och stéllningsreflexer.
Det ar alltsa fragan om det system av reflexer med vilkas tillhjalp kroppen
bl. a. vidmakthaller sitt uppritta lige genom att stalla om sin muskelinnerva-
tion, ett Aven ur klinisk synpunkt fundamentalt problem.

Sinnesorganen alstrar som bekant impulser, som kan forstirkas och regi-
streras pa elektrisk vig, och fig. 1 visar schematiskt hur de tvd nyssnimnda
sinnesorganen i muskeln reagerar, nir deras budskap upptas fran enskilda
tradar (= enskilda sinnesorgan) i de inkommande s. k. dorsalrétterna, medan
muskeln i Gvrigt ar isolerad bade nerviost och mekaniskt s& att den kan stric-
kas och kontraheras ensam for sig. Golgi-organet dr en ren tensionsmétare,
som ligger i serie med muskeltrddarna, narmast senan, men spolen dr anordnad
parallellt med muskeltradarna och till sin natur en slags omformad muskeltrad
bestdende av s. k. intrafusala tradar. Spolen strickes med muskeln men slapp-
nar av nar muskeltradarna kontraheras for sig. I figuren tinker vi oss att mus-
keln (svart) ar uppspind mellan de tvd parallella (undre) linjerna och har
en viss initialspanning, till vilken bada organen svarar med viss impulsfrekvens.
Vid 1 strickes muskeln och bada organen urladdar sig med ckad impuls-

104



FJARRSTYRNING OCH ATERKOPPLING I MUSKELSPOLARNAS KONTROLL

L [ WL 1| Gowgi
TN I ULLL L1 1 spinctre

Fig. 1. Diagram avbildande impulsur- L1
laddningen hos ett Golgi senorgan och en
muskelspole vid stréckning och kontrak- .

tion av muskeln sdsom ndrmare fir-
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klarats i texten, (Granit, Receptors and
sensory  perception, Yale Univ. Press,

frekvens; vid 2 atergér muskeln till sitt tidigare lige och bida organen tystnar
for ett dgonblick, nir spinningen avlastas och innan de dnnu hunnit adjustera
sig till detta lige. Vid 3 astadkommes en muskelkontraktion genom att reta
muskelns nervtradar, de grova s. k. alfatridarna i ventralrétterna. Dirvid
registrerar det seriekopplade senorganet ényo spinning och urladdar sig men
den parallellkopplade muskelspolen tystnar pa grund av att den avlastas. Vid
4 atergér muskeln efter kontraktionen till sitt tidigare lage, d. v. s. den slapp-
nar och strickes ut av mitinstrumentet. Senorganet tystnar nu pa grund av
att spinningen avlastas och det dréjer en stund innan det adjusterat sig. Mus-
kelspolen blir déremot strickt av den dragning som mitinstrumentet utdvar
pé muskeln med inneliggande spolar och urladdar sig igen. Hir foreligger alltsi
ett differentierat signalsystem som ger oss de upplysningar om muskelns verk-
samhet vilka behovs for att adjustera vara rérelser och kroppens héllning. Vi
behdver blott erinra oss att tyngdkraften permanent stravar till att boja knina
for att forstd att denna strickning av extensorerna utévar en motsvarande
retning, som ger information i form av impulser. I hillningsreflexerna ir det
extensorerna som gor huvudarbetet.

Nir vara undersbkningar borjade visste man, att antingen senorganet eller
muskelspolen i en given strickmuskel (antityngdkraftsmuskel) ger upphov till
de impulser, som direkt genom ryggmirgen verkar pa alfa motorcellerna i
ventralroten och genom dem kontraherar samma muskel s att tyngdkraften
kompenseras. Det ar saledes en terkopplingsslinga. Muskelns strickning regle-
rar sjilv den kontraktion varmed strickningen skall motverkas och férhindra
lemmen att vika sig. Sidan aterkoppling imiteras i ingenjorsvetenskapen: ett
rum skall hallas vid konstant temperatur. Féljaktligen forses det med en ter-
mometer, som, nir temperaturen underskrides, sjunker och utléser en kon-
takt, vilken i sin tur sitter igang ett reld, som tillfér virme frdn en virmekilla.
Likaledes, om rummet blir {ér varmt si stiger termometern och sluter en kon-
takt, som avbryter tillférseln av virme. Hér dr en aterkoppling som bildar en
sluten orsakskedja: rumstemperaturen reglerar sinnesorganet, d. v. s. termo-
metern, som i sin tur reglerar rumstemperaturen, i vart fall muskelns kon-
traktion.
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Den forsta frigan var om det var senorganet eller muskelspolen, som sva-
rade for den spinala dterkopplingsslingan i strickreflexen. Vi fann att det var
muskelspolen (Granit, 1950). Men vad gjorde d3 senorganet? Det visade sig
att det var himmande pa den egna muskeln. En strickning sitter siledes sam-
tidigt upp retande impulser fér reflexer pd den egna muskeln (plus dess syner-
gister) genom den nyssnimnda &terkopplingsslingan men iven himmande
impulser genom senorganet vilka forhindrar samma muskel att kontrahera sig.
Hur kan detta ga ihop? Det experimentella svaret pa frigan (Granit, 1950;
Hagbarth och Naess, 1951; Granit och Strém, 1951) var att senorganet,
tensionsmitaren, kriver mycket starkare spinningar i muskeln fér att gora
sig gallande. Det verkar som en broms. Muskeln arbetar tack vare sina rygg-
mirgskopplingar med sjilvregulation; den gynnar sin egen start genom mus-
kelspolen och den uppritthéller pd samma sitt antityngdkraftskontraktion,
men ndr spanningen stegras fér mycket tar himningen frin senorganen Gver-
hand och muskeln bromsar upp sig.

Sé lingt 4r alltsd maskineriet vackert planlagt. Nir vi nu skrider till att syna
det i detaljerna finns dér emellertid uppenbara svagheter. Vi tar ocksi genom
sinnesorganen upp information for hégre nivder i centrala nervsystemet. D
muskelspolen dr parallellkopplad (fig. 1) innebér detta att, nir p reflektorisk
vég eller frin hjirnan alfatridarna mobiliseras till att ge en kontraktion, si
avlastas spolen och impulstrafiken blir noll. Det betyder att muskelspolen upp-
hér att ge information, férutsatt att spolen #r passiv. Det finns snabba kon-
traktioner dar allt gir enligt det angivna formuléret. Men just p& denna punkt
kompliceras problemet av gammatridarna som specialinnerverar muskelspo-
larna. Huru och under vilka omstindigheter mobiliseras gammatridarna till
att kontrahera muskelspolen? Nir &r spolarna aktiva? Foljden av utgende
cller nedstigande impulstrafik genom gammatrddarna blir en spolkontraktion.
Bada indarna av spolen forkortas och en dragning utévas pi mitten, dir
sjdlva sinnesorganet sitter. Det svarar d& med att urladda sig. Teoretiskt #r
det Klart att centrala nervsystemet har méjligheter att bevara muskelspolen
sdsom mitorgan dven under muskelarbetet, om det papassligt utnyttjar gamma-
systemet.

I syfte att forstd den principiella anordningen av de experiment, som an-
stilldes for att belysa sidana frigor, 4r det nédvindigt att granska diagram-
met i fig. 2. Det visar schematiskt muskeln (vit) och den dirmed parallella
muskelspolen (streckad). Upptill ir muskeln fixerad vid sin insertionsyta,
nedtill vid det isometriska registreringsinstrumentet, en tgjningsmitare (strain
gauge) vars utslag efter forstarkning avlises pa en katodstrile. Vi ser muskeln
innerverad av sina alfa motortradar och spolen innerverad av gamma effe-
renter (streckad). Fran muskelspolen gar de afferenta tridarna upp till spinal-
gangliet for att intrida i ryggmirgens dorsalrot. Sjilva ryggmirgen r avbil-
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Fig. 2. Diagram avbildande anordningen i experi-
ment  dver reflexer med samtidig  spolkontroll. « moto-
Muskeln (vit) med sin parallella s. k. intrafusala neurone
spoltrdd (streckad) ér nedtill frilagd och fixerad vid
en lgjningsmitare som skriver pd en katodstrile.
Alfa- och gamma- banorna dr schematiskt inlagda i
bilden, likasd registreringen av spolfrekvensen (single Strain
spindle) pd en katodstrdle. (Granit, Receptors and gauge |~
sensory perception, Yale Univ. Press, 1955.)

dad i schematiskt tvérsnitt. En afferent trid dr isolerad och uttagen till for-
stirkare och katodstrile pd vars yta en impulsurladdning &r inférd. Spol-
impulserna gar vidare genom ryggmirgen och avsitter en direkt synaps pa
ventrala horncellerna varifrin de efferenta impulserna genom ventralroten
gar till muskeln och &stadkommer kontraktion. Detta ir den faciliterande
aterkopplingsslingan, varmed muskeln, sisom hir ovan skildrats, svarar genom
kontraktion pé sin egen strickning och dirvid avlastar det parallellkopplade
sinnesorganet. Genom de fina gammatridarna kan emellertid spolen kontra-
heras, darvid kommer sinnesorganet att bli strickt och exciteras till impuls-
urladdning. Vi vet att muskelns alfatrdar ligger under kontroll frin hjirnan
och frigar oss om detta ocksd #r fallet med sinnesorganet.

Svaret presenteras i fig. 3. Overst &r M en kontraktion i muskeln utlost
genom en enstaka chock till alfatrddarna. Vi ser att spolurladdningen (den
ovre katodstrilen) tystnar under kontraktionen och har dirmed bevisat att
det @r frdga om en muskelspole, icke ett senorgan. S& flyttar vi myografen M
till att skriva i filmens lingdriktning med en kiinslighet sidan att avstindet
MB motsvarar 10 gram. Varannan sekund tas s en kontroll (1—4) av spol-
urladdningen, d. v. s. katodstrilen fir gora ett test-svep. Mellan svepen 5 och
11 retar vi iterativt i hjarnstammens s. k. retikulira substans (formatio reti-
cularis i tegmentum). Detta markeras av chockartefakt under svepen. Vi ser
vidare hur muskelspolen sméaningom bérjar urladda sig allt intensivare, d. v. s.
med okande frekvens och, nir retningen slutar, pagar effekten dnnu till svep
25, d. v. s. 1 50 sekunder. Under hela denna tid ligger myografen stilla (av-
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sl 28 bild 2. Upptill: ren alfa-kontraktion av muskeln vid ldg myegraf-
L P g
12— i kinslighet (kontraktionen = 134 g) for alt demonstrera pausen i
AL i spolurladdningen. pd toppen av kontraktionen. Initiala  muskel-
e BRI spénningen genom forsoket dr 52 g. Dijuret i dial-kloralos narkos.
St i Mpyografen M flyttad veriikalt i resten av férsiket och avstdndet till
i 3 baslinjen B anger kéinsligheten vilken dr 10 g. 1— 4, kontroller av
oo, spolfrekvensen; 5— 11, retning i hjdrnstammen med frekvensen 37
5 st per sek; 12— 31, efter retningen. Svepintervall 2 sek. (Granit och

Kaada, Acta _physiol. scand., 1952, 27:1310).)

standet MB konstant) och dirmed har det bevisats att muskelspolen selektivt
kan drivas fran denna del av hjirnan. Det dr en intressant hjirndel si tillvida
som dirifran utgar allmédnna aktiveringseffekter (Magoun och medarbetare),
vilka ger upphov till specifika férdndringar i hjarnans elektroencefalogram,
bendmnda »arousals — eller vickningsreaktioner. Sddana upptrider nir dju-
ret vickes fran somn eller annorledes. Det ter sig rimligt att muskelsinnet skall
»viickas» nidr djuret vaknar. Spolen, som 4r organismens matinstrument, skall
da komma igang och vara med i det livligare muskelspelet. Vi har gjort mot-
svarande experiment direkt med enskilda gammatradar, men framstillningen
ar kanske enklare att f6lja om den helt ligges pa2 muskelspolen sdsom det
uttryck fér gammatradarnas effekt dir mekaniska och nervosa element ir
integrerade.

Det finns ocksa centra i hjirnan som himmar det allminna spanningstill-
standet i musklerna som kallas tonus, bl. a. i lilla hjirnan. Genom retning i
lillhjirnan har vi kunnat himma gammatradarnas urladdning och dirmed
muskelspolens urladdning. Sadana forsok dr inte utan sitt matt av dramatik
nidr — sasom alltid — hogtalaren samtidigt 4r i gdng och registrerar den per-
manenta toniska spolurladdningen sisom ett ojimnt knatter. Elektroder an-
bringas pa den frilagda lillhjirnans yta, man retar en stund, knattret forlang-
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Fig. 4. Effekten av gamma- aktivitet vid fasisk
muskelstrdckning. Impulserna hénfér sig till gastroc-
nemius spole. A, muskeln frdn birjan slapp och
sedan strackt 10 mm. B, forisitining av A med 10
sek utskurna, C, samma strdckning som ovan men
efter det de ventrala rotterna avskurits. Myografex-
kursionen blir dd mindre pd grund av borifall av
dlerkopplingsslingans stréckreflex. D, fortsitining
av G, sedan 32 sek utskurits. (Eldred, Granit och ea———
Merton, F. Physiol., 1953, 122:498.) R e

sammas och tystnar smaningom helt under inflytandet av fjdrrkontrollen ovan-
ifran. Hela tiden ligger djuret stilla i litt narkos (eller, bittre decercbrerat),
inte en muskel ror sig men effekten dr dramatisk.

Salunda kan muskelspolarna styras i bade positiv och negativ rikning fran
hjirnan. Det ma férsld med dessa demonstrationer pd det principiella planet.
Sjdlvfallet har i detta sammanhang olika partier av hjirnan undersokts, spe-
ciellt sidana som &r kinda for vissa effekter pA de motoriska alfatridarna, av
oss (Granit, Kaada, Eldred, Merton) och 4ven senare av Eldred och manga
fler.

Till de principiella synpunkterna hér ocksd en jimférelse mellan muskel-
spolens beteendeménster under innervation och sedan den denerverats genom
avskdrning av ventralrétterna. Sadana [orsok ger en férestillning om vad
gamma-innervationen kan betyda i jamforelse med ett innervationsfritt 0-lige.
I fig. 4 visar C och i fortsittningen dirav D striickning av en denerverad mus-
kel, d. v. s. en muskel i O-liget {6r spolarna. Spolen 4r tyst och svarar pa
muskelstrickningen med en typisk regelbunden och lagfrekvent impulsserie,
som smaningom avtar i frekvens. I den &vre, A, med B som fortsittning, ir
samma experiment utfort innan spolen denerverades. Vi ser den hiiga bered-
skaps{rekvensen som visar att spolen stdr under permanent spinning och den
betydligt kraftigare urladdningen pd dragning. Strickningen ir som sidan
lika stor som i jamférelsefallet C,, men till den faktiska dragningen adderar sig
nu en strickreflex, d. v. s. en kontraktion i muskeln, som spiAnner myografen
sa att utslaget i gram (se kalibration till h.) blir stérre. Det ir muskelspolarnas
urladdning som alstrar reflexen, Den avbildade strickreflexen #r ingenting
annat édn effekten av den faciliterande aterkopplingsslingan fran fig. 2, har
experimentellt avbildad i full verksamhet. Men nir vi nu ser hur aktiv den
innerverade spolen ar jamford med 0-ldget och vet att spolen driver de moto-
riska horncellerna for sin egen muskel och dess synergister, s& [orstar vi ocksa
klarare 4n hittills en annan sak: spolinnervationen ger oss inte enbart ett sen-
soriskt mitinstrument som kinsligt kan folja muskelns fluktuationer i lingd
och spanning, utan ocksi ett andra motoriskt system. Musklerna kan antingen
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Fig. 5. Katt i dial-Kloralos narkes. Impulsfrekvensen i en soleus-
spole vid de till vinster i bilden angivna muskellingderna och ini-
tiala tensionen 55 gram. Fyra sifuationer undersikta. Intact, spol-
Srekvensen vid normalinnervation. Excited, maximalvirdena vid
retning av en exciterande punkt 1 kontralaterala, colliculus inf.
Inhibited, minimivirdena vid retning av inhiberande ort mellan
capsula interna och nucleus caundatus. De-efferented, normalvérdena
hos den denerverade spolen. Dessa visar hur den rena perifera meka-
nismen beler sig i avsaknad av gammakontroll. Jfr med Intact.
( Eldred, Granit och Merton, F. Physiol., 1953, 122:498.)

drivas direkt genom sina alfa motortridar eller indirekt genom gammaspol-
slingan.

Denna insikt var basen for nya frigestillningar berdrande betydelsen och
omfanget av den indirekta motoriska kontrollen genom slingan. Vi kan t. ex.
fraga oss hur stort register den centrala kontrollen av muskelspolarna genom
hjarnan férfogar 6ver. Experimentellt innebdr denna frigestillning att man
lyckas finna tvenne orter i hjirnan, varav den ena ger maximal himning av
gammasystemet (och salunda indirekt pd muskelspolarnas urladdning) och
den andra maximal retning. Effekterna frin dessa tvd orter i hjirnan maste
halla sig konstanta flera timmar, ity att experimentet kriver underskning av
frekvensen i en test-spole vid olika grad av lingd (strickning) av muskeln,
forst 1 det intakta normaltillstandet, sedan vid maximal retning, vid maximal
hdmning och slutligen efter denervation av slingan for att fa 0-liget. Ett sidant
experiment Ar illustrerat i fig. 5, vari de fyra ovannimnda fallen finns under-
sokta for 4 olika lingder pa muskeln. Vid 8 mm strackning ir skillnaden storst
mellan maximalt hdmmad och maximalt exciterad spole, i sjilva verket 160
impulser per sekund (for forstkets detaljer, se Eldred, Granit och Merton,
1953). Hjarnan kontrollerar silunda slingan frdn 0 till maximum, enir det
ar diskutabelt om i det levande livet urladdningsfrekvenser pa 160 impulser
per sekund Overskridas for mer #n sjilva strackningsogonblicket. Vid sméa
tensioner (lingder) &@r den priméra effekten av himningen s stark att O-liget
underskrides, men detta dr blott en foljd av muskelfibrillernas viskositet som
gor att instillningsakten vid plétslig inhibitorisk avslappning blir effektivare
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Fig. 6. Reflektorisk aktivering av alfa- och gamma- sysiemen genom
huvudrarelser i vertikalplanet, s. k. Magnus-reflexer. Rigid, decere-
brerad katt med den typiska higa spolaktiviteten kos sédana preparat.
Tuvd slag pd senan i A syns i myografen och efterfiljes av senreflex
med paus { spolurladdningen pd toppen av kontraktionen. B visar
dnyo baslinjen fér gamma och alfa, den sistnamnda i myografen som
vid denna kénslighet avbildar rigiditeten som ett permanent monster av
smd kontraktioner. Vid C bijes huvudet uppdt.” Foljden dirav alfa-
och gamma- himning. Dérpd bojes huvudet neddt och hdilles kvar
(vid D) i denna stillning, Valdsam aktivitet i bdde alfa- och gamma-
Systemen. Sedan de-afferenteras soleus- muskeln genom avskirning av
dorsalrétterna fran L3 till andan av ryggmdirgen. E, F och G av-
bildar samma firsok som ovan i vilket gamma-systemet reagerar som
forut medan alfa-systemet dr stumt. Initiala muskelspinningen var
85 g genom forsiket (Eldred, Granit och Merton, ¥. Physiol.,1953,
122: 498.)

dn det permanenta 0O-liget. Den varaktiga himningen underskrider icke O-
laget. Slutsatsen 4r salunda att gamma-maskineriet i praktiskt taget hela sin
utstrdckning potentiellt star till forfogande for fjarrkontroll frin hjirnan.

Nir vi sedan frigar oss om spolen verkligen deltar i hallnings- och still-
ningsreflexer eller om till dventyrs muskeln #r aktiv och spolen passiv, si 4r
det experimentella problemet féljande: vad som krives 4r spolstudier medan
muskeln arbetar reflektoriskt. Nagra forssk av Hunt tydde pi att samarbete
skulle foreligga mellan muskeln och spolen. Ett stort antal f6rsok fran var sida
gav till resultat att gamma-systemet icke blott kan samarbeta med muskelns
motoriska alfa-system vid hallnings- och stillningsreflexer utan att detta regel-
bundet dr fallet (ett undantag hir nedan) och att dirvid spolen ofta anticipa-
toriskt inleder sin aktivitet innan musklerna #nnu hunnit bérja kontrahera sig.
Ofta intrader spolaktiviteten och muskelkontraktionen samtidigt. Vi férde
emellertid f6rsoken vidare enligt den modell som experimentet i fig. 6 visar.
Overst i A 4r en innerverad spole med den typiska irreguljira aktiviteten och
vi ger tva slag pd senan for att utlosa en senreflex i syfte att bevisa att det
verkligen dr fraga om en spole. Den skall d& tystna vid den kontraktion som
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foljer pa slaget pd senan, avbildad pa myografen under spolens baslinje. Bilden
visar tva slag pa senan med paus i spolaktiviteten. Sedan fattar forsoksledaren
om djurets huvud i B. De stindiga sma rorelserna i myografkurvan visar att
djuret har en permanent stricktonus. Nar huvudet béjes uppat (C) hammas
denna tonus, spolens aktivitet himmas samtidigt och muskeln blir slapp. Bada
processerna ar parallella. Dérpd bdjes djurets huvud nerat och halles i detta
lige. En kraftig s. k. Magnus-reflex av stegrat muskeltonus utléses och denna
4terspeglar sig i ett sd stort kontraktionsutslag att myografen slar ut ver katod-
stralens registrerande omréde. Samtidigt eller t. 0. m. nagot tidigare gar spo-
len i valdsam aktivitet synlig innu medan (D) laget pa huvudet bibehalles.

Om nu denna spolkomponent spelade en aktiv roll vid utlosandet av de tva
undersokta héllningsreflexerna pa huvudets ldge, s bor dessa reflexer for-
svinna, om de dorsala rotterna avskiras ty endast genom dem kan spolaktivi-
teten na ryggmirgen. Foljaktligen gores i E, F och G samma experiment om,
men efter de-afferentering. Vi ser spolen bete sig som i B, C och D, men mus-
keln 4r nu stum. Tolkningen av detta forsok kan populart sigas vara att spolen
dven denna ging gor sitt bésta att utlosa en kontraktion men spolimpulserna
kan icke nd fram pd grund av de-afferenteringen. Kontraktionen uteblir
darfor.

Dessa och liknande experiment ledde oss sdlunda till uppfattningen att den
indirekt genom gamma-spolslingan kontrollerade motoriken i dessa reflexer
ar av fundamental betydelse for att vidmakthalla normal tonuskontroll.

I sjilva verket har icke blott var grupp i flera arbeten utan dessutom nagra
japanska forskare, Kobayashi, Oshima och Tasaki (1952) dvensom Kuffler
och Hunt (1951-—52) gjort den allmidnna iakttagelsen att nar man i ventral-
rotterna isolerar gamma- och alfa-tradar, sa ar aktiviteten lag eller saknas i
alfa-trddarna medan gamma-tradarna alltid visar hég spontanaktivitet. Med
andra ord, en viktig komponent i proprioceptivt (genom muskelsinnet be-
tingat) tonus ar till sin natur gamma-tonus genom slingan. Experimentet i
fig. 6 ir emellertid det forsta experimentella beviset for att gamma-tonus har
reell betydelse i hallnings- och stéllningsreflexer. Kroppens motorik spelar
samtidigt pa tva system, alfa och gamma, av vilka det senare dessutom diri-
gerar sensorisk information fran muskelsinnet.

Sadant alfa—gamma-samarbete ar basen for vara normala rorelser med
mindre det giller mycket snabba akter. Det dr samtidigt basen for var nor-
mala metrik i den mén denna grundas pa muskelsinnet. Man fragar sig hur
det dr mojligt f6r supraspinala férlopp att hinna ga lika snabbt genom gamma-
spolslingan som den direkta viagen. Vi har (Granit och Holmgren, 1955) upp-
mitt minimitiderna f6r gamma- och spolimpulser utlosta fran hjirnstammen
och funnit ett snabbt specialsystem av grova retikulo- eller rubrospinala tra-
dar, vars hastighet forslar for det angivna andamalet.
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Fig. 7. Samma typ av experiment som

i bild 6 men utfird pd ett djur hos L ‘ ‘

vilket genom andmisk decerebration B : B2y
Jramre delen av lillhjdrman avligsnats. AT
Soleus- muskel, tiden i 1j5 sek. I
Observera att spolen tystnar eller fir-
ldngsammas Hll sin  frekvens ~ vid
muskelkontraktionen, medan spolen i
den Gversta och ndst nedersta bilden
accelererar sin frekvens nir tensionen
minskar. Detta dr typiskt for passiv o
spole i avsaknad av ko ordinerad 0 | s00g
gamma- innervation (jfr bild 1). )
(Granit, Holmgren och Merton, "
J. Physiol., 1955, 130:213.) ' -
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Av praktisk-medicinsk betydelse synes i férsta hand vara tonuskontrollen
genom spolslingan och alfa—gamma-kopplingen. Vi har frigat oss om det pa
nagot sitt vore majligt att framstilla ett patologiskt tillstand i vilket alfa—
gamma-kopplingen skulle vara stérd. Hos decerebrerade djur #r den fort-
farande vilutvecklad och hgt automatiserad. Men om man hos sidana djur
gor ingrepp i lilla hjirnan s& hinder det ofta att alfa—gamma-kopplingen s&
att siga spricker och man fér ett preparat, som har patologiskt stegrade toniska
reflexer pd grund av bortfall av den permanenta himningen fran frimre lill-
hjirnan pa alfa-systemet, medan spolarna beter sig passivt sisom om muskeln
hade denerverats. De skulle tystna i ett experiment sidant som i fig. 6 nir
muskeln kontraherar sig. Fig. 7 4r en pendang till fig. 6, men i detta fall ut-
ford pa ett djur hos vilket genom s. k. anemisk decerebrering frimre delen av
lillhjarnan (spino-cerebellum) forstdrts. Granskning av bilden visar att Mag-
nus-reflexerna pa alfa-systemet hos detta djur leder till att spolens frekvens
forlangsammats eller helt avstannat nir muskeln kontraherat sig. I den oversta
bilden har spolen reagerat pa upphorandet av kontraktion sisom 4r typiskt for
passiva eller icke-innerverade spolar (se fig. 1).

Som nimndes, var muskelns normala metrik grundad pa alfa—gamma-
koppling, d. v. s. de bida motoriska systemens samverkan. Hir skulle man
allts i kliniken vénta sig att ingreppet i lillhjarnan lett till dysmetri och i sjilva
verket dr dysmetri ett fundamentalt symtom vid lillhjirnsskada.

I inledningen gjordes en jamforelse med temperaturreglering i en termostat.
LAt oss anta att samma termostat skall anviindas for att kontrollera en lang-
sam kemisk process dar man vill hdlla noggrannheten vid en tusendedels grad i
stillet for vid en 2 tva grader uppét och nedat pi skalan. Instrumentets Ater-
kopplingsslinga skulle for detta indamal ha for lag troskelkédnslighet och det
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bleve nédvindigt att triffa komplexa nya anordningar, eventuellt begagna sig
av forstirkare som skulle forstora de sma fordndringarna i mitinstrumen-
tet till den storleksordning som relderna fér virmekontrollen behdvde.

Tillimpad pa gamma-spolslingan innebdr var jamforelse att métinstru-
mentet, d. v. s. spolen, héller sig med en central kontroll som automatiskt kan
stilla in det p& den fér 6gonblicket nodviandiga kinsligheten. Om vi skall lyfta
en mjolsick pa 40 kg eller skota tangenterna pé ett piano eller en skrivmaskin,
sa krivs for dessa och ménga andra olikartade uppgifter helt olika instill-
ningar av mitinstrumentets kanslighet. Dem astadkommer vi genom att spanna
spolen till den ritta graden av kénslighet, varefter muskeln genom aterkopp-
lingsslingan over strickreflexen blir tvungen att f6lja efter och leverera nodig
kvantitet kontraktionsenergi. For instillning av Iingdmitaren, d. v. s. muskel-
spolen, star — sisom vi sett — till buds béade central retning och himning av
gamma-systemet. Som nimndes #r spolen i forsta hand en lingdmitare medan
senorganet ir en spianningsmitare. Blott lingdmitaren kan péitvinga muskeln
sina egna lingdvariationer i form av reflektorisk kontraktion. Spanningsmata-
ren, som ligger i seriec med muskeltridarna, reagerar alltid blott pa den f&r-
handenvarande tensionen och saknar oavhingig central kontroll pa sig sjalv.

Det skulle fora for langt att skildra den fortsatta utvecklingen av forsk-
ningen ver muskelspolar och gammatridar, som hirifran spritt sig till en rad
andra laboratorier och lett till ett flertal nya resultat. Vara arbeten inslog
sméningom en annan riktning, men vid nobelinstitutet dterupptogs gamma-
spolsystemet senare av Curt von Euler, som i omfattande undersSkningar péa-
visat dess viktiga roll i andningsrorelserna.
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