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Redogiirelsen om{attar begynnelselasen av ett arbetsprogram utfijrt 1949
1955 med bidrag av statens medicinska {orskningsrid och vars utgS,ngspunkt
var de kd.nda primd.regenskaperna hos tvenne sinnesorgan i muskeln (Mat-
thews, 1933), muskelspolen och Goldi senspolen, j6mte der.r omstd.ndigheten,
klart bevisad av Leksell (1945) i hans doktorsavhandling frin nobelirstitutet,
att ett serskilt system av fina tridar i ryggmzirgens motoriska s. k. ventral-
riitter, de s. k. gammatridarna, syslar med att kontrollera muskelspolarnas
kiinslighet. Sjilva sinnesorganet var bekant och Matthews' fijrsijk av &r 1933
hade klargjort att sedana fina tridar med stor sannolikhet innerverade spo-
larna, men de avgiirande bevisen lzimnades pA institutet av Leksell, vars arbe-
ten bekrd.ftats och utbyggts av Kuffler och Hunt i Baltimore. Resultatet av det
arbete som skall skildras visade, huruledes detta sinnesorgan konrolleras av
hjiirnan och vilken roll det har sig tilldelat i hillnings- och stlllningsreflexer.
Det ?ir alltsl fr8,gan om det system av reflexer med vilkas tillhjilp kroppen
bl. a. vidmakthiller sitt uppritta ld.ge genom att stalla om sin muskelinnerva-
tion, ett even ur klinisk synpunkt fundamentalt problem.

Sinnesorganen alsrar som bekant impulser, som kan f6rstdrkas och regi-
streras pe elektrisk veg, och fig. 1 visar schematiskt hur de tvi nyssnimnda
sinnesorganen i muskeln reagerar, ndr deras budskap upptas frin enskilda
tr&dar (: enskilda sinnesorgan ) i de inkommande s. k. dorsalrcitterna, medan
muskeln i dvrigt iir isolerad bide nerviist och mekaniskt si att den kan strd.c-

kas och kontraheras ensam fiir sig. Golgi-organet ar en ren tensionsmdtare,
som ligger i serie med muskeltr8,darna, narmast senan, men spolen dr aaordnad
parallellt med muskeltr5dama. och till sin natur en slags omformad muskeltred
bestlende av s. k. intrafusala tridar. Spolen strickes med muskeln men slapp-
nar av nir muskeltridama. kontraheras fiir sig. I liguren tlnker vi oss att mus-
keln (svart) iir uppspiind mellan de tvi parallella (undre) linjerna och har
en viss initialsplnning, till vilken blda organen svarar med viss impulsfrekvens.
Vid 1 strlckes muskeln och bida organen urladdar sig med 6kad impuls-
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Fig. 1. Diagram aubildantJe imbul:ur-
laddninpen hos ?!t Go[Qi senarsdn'oth (n
muskekpole uid strdckning och konlrak-
tion au nuskeln sdsom notmorc l(;r-
klarut\ i texten. (C,dnit, Reebtats ond
sensar) ,erebtian, Tale Unit. Press.
1955.)

frekvens; vid 2 itergir muskeln till sitt tidigare l?ige och blda organen tystnar
fdr ett iigonblick, nar spenningen avlastas och innan de 6nnu hunnit adjustera
sig till detta liige. Vid 3 istadkommes en muskelkontraktion genom att reta
muskelns nervtr8.dar, de grova s. k. alfatridarna i ventralriittema. Ddrvicl
registrerar det seriekopplade senorganet inyo splnning och urladdar sig men
den parallellkopplade muskelspolen tystnar pA grund av att den avlastas. Vid
4 Stergir muskeln efter kontraktionen till sitt tidigare liige, d. v. s. den slapp-
nar och strickes ut av matinstrume ntet. Senorganet tystnar nu pe grund av
att spenningen avlastas och det driijer en stund innan det adjusterat sig. Mus-
kelspolen blir ddremot strackt av den dragning som matinstrumentet utdvar
pi muskeln med inneliggande spolar och urladdar sig igen. Hir fiireligger alltsi
ett differentierat signalsystem som ger oss de upplysningar om muskelns Verk-
samhet vilka behdvs fiir att adjustera vAra rijrelser och kroppens hillning. Vi
beh6ver blott erinra oss att tyngdkraften permanent strd.var till att biija knena
fiir att fiirste att denna streckning av extensorerna utiivar ell motsvarande
retning, som ger information i form av impulser. I hillningsreflexerna ir det
extensorerna som gdr huvudarbetet.

Ndr vira undersiikningar bdrjade visste manJ att antingen senorganet eller
muskelspolen i en given strackmuskel ( antityngdkraftsmuskel ) ger upphov till
de impulser, som direkt genom ryggmdrgen verkar pi alfa motorcellerna i
ventralroten och genom dem kontra.herar samma muskel si att tyngdkraften
kompenseras. Det 1r s&ledes en iterkopplingsslinga. Muskelns strdckning regle-
rar sjilv den kontraktion varmed strd.ckningen skall motverkas och Iijrhindra
lemmen att vika sig. Sidan iterkoppling imiteras i ingenjiirsvetenskapen: ett
rum skall hAllas vid konstant temperatur. Ftjlja-ktligen ftirses det med en ter-
mometer, som, nir temperaturen underskrides, sjunker och utldser eu kon-
ta"kt, vilken i sin tur satter igeng ett reli, som tillftjr vdrme frin en virmek.illa.
Likaledes, om rummet blir fijr varmt s3. stiger termometem och sluter en kon-
ta.kt, som avbryter till{iirseln av vdrme. Hdr 6r en iterkoppling som bildar en
sluten orsakskedja: rumstempe raturen reglerar sinnesorganet, d. r,. s. termo-
metern, som i sin tur reglerar rumste mperaturen, i vlrt fall muskelns kon-
traktion.
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Den fiirsta {rigan var om det var senorganet eller muskelspolen, som sva-
rade fiir den spinala iterkopplingsslingan i strdckreflexen. Vi fann a.tt det var
muskelspolen (Granit, 1950). Men vad gjorde di senorganet? Det visade sig
att det var hd.mmande p3. den egna muskeln. Er streckning y;tter siledes sam-
tidigt upp retande impulser fiir reflexer p6. den egna muskeln (plus des syner-
gister) genom den nyssnlmnda iterkopplingsslingan men lven hd.mmande
impulser genom senorganet vilka fijrhindrar samma muskel att kontrahera sig.
Hur kan detta gi ihop? Det experimentella svaret pi frigan (Granit, 1950;
Hagbarth och Naess, 1951; Granit och Striim, 1951) var att senorganet,
tensionsmetaren, kriver mycket starkare spd.nningar i muskeln fdr att gijra
sig giillande. Det verkar som en broms. Muskeln arbetar tack vare sina rygg-
miirgskopplingar med sjilvregulation; den gynnar sin egen start genom mus-
kelspolen och den upprdtthiller p& samma sd.tt antityngdkraftskontraktion,
men niir spdnningen stegras fiir mycket tar hd.mningen {rin senorganen iiver-
hand och muskeln bromsar upp sig.

Si lingt iir alltsi maskineriet vackert planlagt. NLr vi nu skrider till att syna
det i detaljerna finns dlir emellertid uppenbara wagheter. Vi tar ocksi genom
sinnesorganen upp information fdr hiigre nivier i centrala. nervsystemet. Di
muskelspolen Lr parallellkopplad (fig. 1) innebiir detta att, nar p:. reflektorisk
vlig eller frin hjiiman alfatridarna mobiliseras till att ge en kontraktion, si
avlastas spolen och impulstra.fiken blir noll. Det betyder att muskelspolen upp-
htir att ge information, fitmtsatt att spolen ar passiv. Det Iinns snabba kon-
traktioner ddr allt gir enligt det angivna formuliiret. Men just pi denna punkt
kompliceras problemet av gammatredarna som specialinnerverar muskelspo-
larna. Huru och under vilka omstiindigheter mobiliseras gammatridarna till
att kontrahera muskelspolen? N?ir Lr spolarna aktiva? F6ljden av utgiende
eller nedstigande impulstrafik genom gammatr8.darna blir en spolkontraktion.
Bida Lndarna av spolen fdrkortas och en dragning utiivas pi mitten, dir
sjd.lva sinnesorganet sitter. Det svarar d3. med att urladda sig. Teoretiskt 5r
det klart att centrala nervsystemet har miijligheter att bevaxa muskelspolen
sEsom md.torgan d.ven under muskelarbetet, om det pipassligt utnyttjar gamma-
systeme t.

I sfte att f6rst3. den principiella anordningen av de experiment, som an-
stiilldes fiir att belysa sidana fri.gor, er det nddvandigt att granska diagram-
met i fig. 2. Det visar schematiskt muskeln (vit) och den dlrmed parallella
muskelspolen (streckad). Upptill iir muskeln Iixerad vid sin insertionsyta,
nedtill vid det isometriska registreringsinstrumentet, en t6jningsmetare (strain
gauge ) vars utslag efter fiirstdrkning avldses p3. en katodstri.le. Vi ser muskeln
innerverad av sina alfa motortridar och spolen innerverad av gamma effe-
renter (strecka.d). Frin muskelspolen gir de afferenta tr8.darna upp till spinal-
gangliet fiir att intreda i ryggmlrgens dorsalrot. Sjilva ryggmiirgen 6r avbil-
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Fig.2. Diagran aabildande anordningen i esperi-tunt ijlrct ftflcxo m?d santidi! -tbolkonioll.
Musk n (ait1. tned sin parallella i k.-;ntrofusata
spolttdd (sttcckod) iir nedtill.frilatd oth fixeiad aid
en ttiJningsmtilarc som tkriaer bd en katod rdle.
Alfu- och. gamma- bonorna ar :chcnutitkt inlagdo i
bilden-, likasd regkttoingm at spo{rekuetsen (-single
spindh) pd en kotodstndle. (Graiit, Rercptoirs ind
scntor) perccplion. Tale Unio, Press. 1g55.1

dad i schematiskt tversnitt. En alferent tr5.d iir isolerad och uttagen till ftir-
sterka.re och katodstrele pe vars yta en impulsurladdning ?ir infiird. Spol-
impulserna gir vidare genom ryggmergen och avsetter en direkt synaps pe
ventrala horncellerna varifran de efferenta impulserna genom ventralroten
gir till muskeln och istadkommer kontraktion. Detta ir den faciliterande
iterkopplingsslingan, varmed muskeln, sisom h;ir ovan skildrats, svarar genom
kontra"ktion pe sin egen streckning och diirvid avlastar det parallellkopplade
sinnesorganet. Genom de fina gammatr8.darna kan emellertid spolen kontra-
heras, diirvid kommer sinnesorganet att bli streckt och exciteras till impuls
urladdning. Vi vet att muskelrs alfatr&dar ligger under kontroll fr8.n hjlman
och fr6.gar os om detta ocksa. ir fallet med sinnesorganet.

Svaret presenteras i fig. 3. Overst dr M en kontraktion i muskeln utliist
genom en ensta.ka chock till alfatridarna. Vi ser att spolurladdningen (den
iivre katodstrilen) tystnar under kontraktionen och har d;irmed bevisat att
det Lr fr8.ga om en muskelspole, icke ett senorgan. Si flyttar vi myografen M
till att skriva i filmens l?ingdriktning med en kzinslighet sidan att avstindet
MB motsvarar 10 gram. Varannan sekund tas s3. en kontroll (1-4) av spol-
urladdningen, d. v. s. katodstrilen far giira ett test-svep. Mellan svepen 5 och
11 retar vi iterativt i hjirnstammens s. k. retikulira substans (formatio reti-
cularis i tegmentum). Detta markeras av chockartefakt under wepen. Vi ser
vidare hur muskelspolen sminingom biirjar urladda sig allt intensivare, d. v. s.

med 6,kande frekvens och, nar retningen slutar, pigir effekten Lnnu till svep
25, d. v. s. i 50 sekunder. Under hela denna tid ligger myografen stilla (av-
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Fig. 3. E/Jekten ar retning i hjLimans teg?ne lalaJotmatio rcticularis
(nollan nepen l ach 12) pd en gastracnemius muskel.spole sdson i
bill 2. U?ftill: ren a{fa-kontuaktion ar muskeln id Ldg ryograf-
kinl.tlighet (kantraktionen : 131 g) Ji)r all lelnonsl,rera pausen i
slolurladdningen bd tobben at) kontraktionelt. Initiala muskel-
sldnnitgen genam.liirsdket dr 52 g. Diuret i dial-kloralor narko.t.
M)ogruIen M.fbttad aettikall i reslen at Jiirsijket ach at)st,inlet till
bo'tinien B ar4pt L(in'tigh?!pn t;lkcn (ir l0 g. I 1. kon!tollcr or
. b"lfrekuen'cn: 5 ll. rerning i hjtirn,ramncn ned frekucn,en .t7
per sek; 12 31, dter rctningen. Soepintetuall 2 sek. (Crunit oeh
Kaada, Aaa p@siol. scand., 1952,27:130.)

stendet MB konstant) och dirmed har det bevisats att muskelspolen selektivt
kan drivas frin denna del av hjdrnan. Det ir en intressant hjiimdel si tillvida
som dd.rifrin utgir allmdnna aktiveringseffekter (Magoun och medarbetare ),
vilka ger upphov till specifika fijrandringar i hjernans elektroencefalogram,
benS.mnda >>arousal>> - eller vzickningsreaktioner. S3.dana upptrd.der nd.r dju-
ret vd.ckes fr3.n sijmn eller annorledes. Det ter sig rimligt att muskelsinnet skall
>v6ckas> ner djuret vaknar. Spolen, som er organismens mltinstrument, skall
d3 komma iging och vara med i det livligare muskelspelet. Vi har gjort mot-
svara.nde experiment direkt med enskilda gammatrS.dar, men framstillningen
dr karske enklare a.tt fiilja om den helt ldgges p3. muskelspolen sasom det
uttryck fdr ga.mmatrE.darnas effekt diir mekaniska och nervdsa element ar
integrerade.

Det finns ocks& centra i hjArnan som himmar det allminna spinningstill-
stindet i musklerna som kallas tonus, bl. a. i lilla hjzirnan. Genom retning i
lillhjiirnan har vi kunnat hdmma gammatri.darnas urladdning och ddrmed
muskelspolerx urladdning. Sidana f6rsiik er inte utar sitt mett av dramatik
nd.r 

- s8.som alltid - hiigtalaren samtidigt nr i ging och registrerar den per-
manenta toniska spolurladdningen sasom €tt ojamnt knatter. Elektroder an-
bringas pi den frilagda lillhj?irnans yla, mar. retar en stund, knattret fdrling-
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Fie. 4. EL)Qkten an gamma- akthitet oid Jasisk
muskelshAckning. Impulserna htinJdr si.g ti.ll gashoc-
nemius spale- A, mu-tkeln -frdn btjrjan slapp och
:edan strtukt l0 nn. B,Jo sdttnine at A med 10
s"l ulsAwnd. L. ranma rtfi,ln;ne \atn ouon mpn
cltn l?t de lp4lruld ri)lletpd a0\l,it;t\. Mlagrute\-
kursionet blir tld mindre pd grund at bortfall aLt

at?tLol'll; g\l; qans \hatlptter. D. lort.ittnins
at C, \Pda 32 .rek ut:kutit'. l Eldred, Granit orh
Mertan. J. Phtsial., 1953, 122:498.)

sammas och tystnar sneningom helt under inflytandet av fjexrkonfollen ovan-
ifrin. Hela tiden ligger djuret stilla i l6tt narkos (eller, bd.ttre decerebrerat),
inte en muskel rijr sig men effekten dr dramatisk.

Si.lunda kan muskelspolama styras i bAde positiv och negativ riktning fr8.n
hj6rnan. Det mi f6rsli med dessa demonstrationer p3, det principiella planet-
Sjiilvfallet har i detta sammanhang olika partier av hjlrnan undersiikts, spe-
ciellt s8.dana som ir kd.nda. fiir vissa effekter pi de motoriska alfatrldama, av
oss (Granit, Kaada, Eldred, Merton) och iven senare av Eldred och minga
fler.

Till de principiella synpunkterna hiir ocksn en jzimfiirelse mellan muskel-
spolens beteendem6nster under innervation och sedan den denerverats genom
avskdrning av ventralriittema. SAdana fdrsiik ger en ftirestillning om vad
gamma-innervationen kan betyda i jzimfdrelse med ett innervationsfritt 0-lege.
I fig. 4 visar C och i {ortsattningen darav D strackning av en denerverad mus-
kel, d. v. s. en muskel i 0-lnget fdr spolama. Spolen d.r tyst och svarar pe
muskelstrickningen med en typisk regelbunden och l8.g{rekvent impulsserie,
som smS.ningom avtar i frekvens. I den 6vre, A, med B som fortsettning, er
samma experiment utfijrt innan spolen denerverades. Vi ser den hiiga bered-
ska.psfrekvensen som visar att spolen stiLr under permanent spinning och den
betydligt kraftigare urladdningen pi dragning. Str2ickningen dr som sidan
lika stor som i jiim{iirelsefallet C, men till den faktiska dragningen adderar sig
nu en strd.ckreflex, d. v. s, en kontraktion i muskeln, som spinner myografen
sA att utslaget i gram (se kalibration till h.) blir stiirre. Det 6.r muskelspolarnas
urladdning som alsrar reflexen. Den avbildade strickreflexen 1r ingenting
annat en e{fekten av den faciliterande iterkopplingsslingan frin fig. 2, hir
experimentellt avbildad i full verksamhet. Men ndr vi nu ser hur aktiv den
innenerade spolen 5r jiimf6rd med 0Jdget och vet att spolen driver de moto-
riska horncellerna fiir sin egen muskel och dess synergister, si f6rstlr vi ocksS
klarare i.n hittills en annan sak: spolinnervationen ger oss inte enbart ett Jea-
Jor6f, metinstrument som kanslgt kan fiilja muskelns fluktuationer i lingd
och splnning, utan ocksi ett andra motoriskt system. Musklerna kan antingen
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Fig. 5, Katt i dial-kloralos narkos. Impuldreklensen i en soleus-
spole aitl de till aiinsteri bildm angiuna muskelldngderna och ini-
liala lensionc 35 gtun. F)ra riluationpr undprrdlta. Intatt, rbol-

Jrekrensen aid normalinneraalion, Excited, maximalotirdena uid
tplning aa cn ?x(it andc punlt i kontralatcrula, collirulus inl.
Inhibited, n inimioiirdena Lid ftt i g at) inhiberonde o mellan
capsula interna och ucleus caudatus- Drefferenlcd, normalutirdena
hos den deneruerade spolen. Dessa aisar hur den rena perifcra meka-
nitmen bptpt sig i aasaknad at) ganmakantrcll. 3ft ned Inta.t.
(Eldred. Cranit orh Mcrton, J. PhysioL.. 1953, 122:498,.1

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

Denna insikt var basen fiir nya fr&gestdllningar beriirande betydelsen och
omfenget a.v den indirekta motoriska kontrollen genom slingan. Vi kan t. ex.
fri.ga oss hur stort register den centrala kontrollen av muskelspolama genom
hj?irnan fiirfogar tiver. Experimentellt innebdr denna frlgestd.lining att man
lyckas finna tvenne orter i hjiirnan, varav den ena ger maximal himning av
gammasystemet (och sllunda indirekt pi muskelspolarnas urladdning) och
den andra maximal retning. Effekterna frin desa. tve orter i hjdrnan mlste
hiLlla sig konstanta llera timmar, ity att experim€ntet kraver undersiikning av
frekvensen i en test-spole vid olika grad av ldngd (strackring ) av muskelnr
fijrst i det intakta normaltillstendet, sedan vid maximal retning, vid maximal
hd.mning och slutligen efter denervation av slingan fiir att f5 0-leget. Ett sedant
experiment ir illustrerat i fig. 5, vari de fyra ovannimnda {allen finns under-
s6kta fiir 4 olika lingder pn muskeln. Vid I mm streckning 5r skillnaden stdrst
mellan maximalt hd.mmad och maximalt exciterad spole, i sjalva verket 160
impulser per sekund (Iiir fiirsiikets detaljer, se Eldred, Granit och Merton,
1953). Hj?irnan kontrollerar s5lunda slingan {rln 0 till maximum, endr det
br diskutabelt om i det levande livet urladdningsfrekvenser pi 160 impulser
per sekund dverskridas ftjr mer in sjilva strdckningsdgonblicket. Vid smi
tensioner (lnngder) ir den primira effekten av hzimningen se stark att 0Jaget
underskrides, mer detta er blott en f6ljd av muskelfibrillernas viskositet som
giir att instlllningsakten vid pl6tslig inhibitorisk avslappning blir effektivare
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Fis. 6. Rqfbktotisk akj,* ) i *o *mna- srstemen senom
huaudriirel:er i lertikalblanet, s. k. 

-Moenuslreflexer.'Rioid- 
ietere-

brerad katt med dcn t)iitka hijqa sbolakliuitut; hos:,idaia ireoarat.
Trd. slag pd senan i A slns i mloqaftn o efterfijlj?s aa'seireflet
nt?d paus i spolurladdningen pd iopgen ar liontiaktionen. B iisar
dryo basli1jn Jdr gamma oth alfa, t[en sistnrimnda i myoprafen sort
uid d?nna kdnslighit aubildar ig;ditrtn rom ett permaniniminster at
rrui konlruklionpr. Vid C biljcs huaudet ubb,il. Folidcn darau alfa-
och gamma- hdmnins, Ddrbd bbie: huaitdel ncddi oth hdlles itat
(tid. D) i d?nna rttjlliins. VAUME altiaikt i b,ide alfo- och samma-
s)st?men. Sedatl de-ofJ?inleras soleus- mu,keln genoin au,kaTninp aa
dolsal ;tterna ft,in L5 ti dndan aa mesmtirien. E. F och G-au
b-ildar sanmaji)rtiik *m oaan i ailka [iima-il cmet reagetar nn

Jdrut medan al/A-syst?nct dr rtumt. lnitiala mur|elshdnninsen oa,
8_5- g genonfaitakit (Etdrcd. Grunit o.h Mc on.J. i'bsiol:,tgS3,
122: 498. )

in det permanenta OJaget. Den varaktiga himningen underskrider icke 0-
ld.get. Slutsatsen Lr silunda att gamma.-maskineriet i praktiskt taget hela sin
utstrd.ckning potentiellt stir till fdrfogande fiir fjd.rrkontroll frin hjdrnan.

Ndr vi sedan frigar oss om spolen verkligen deltar i hillnings- och strill-
ningsreflexer eller om till iventyrs muskeln d.r aktiv och spolen passiv, s3. ir
det experimentella problemet fiiljande: vad som krdves dr spolstudier medan
muskeln arbetar reflektoriskt. Nigra fiirsiik av Hunt tydde pe att samarbete
skulle ftireligga mellan muskeln och spolen. Ett stort antal f6,rsijk frln v8.r sida.
gav till resultat att gamma-systemet icke blott kan sarnarbela med muskelns
motoriska alfa-system vid hSllnings- och stdllningsreflexer utan att detta regel-
bundet 5r fallet (ett undantag hdr nedan) och att darvid spolen ofta anticipa-
toriskt inleder sin aktivitet innan musklerna dnnu hunnit biirja kontrahera sig.
Ofta intrider spola-ktiviteten och muskelkontraktionen samtidigt. Vi fiirde
emellertid ftjrsijken vidare enligt den modell som experimentet i fig. 6 visar.
Overst i A d.r en innervera.d spole med den typiska irreguljlra aktiviteten och
vi ger tvi slag pA senan fdr att utl6sa en senreflex i syfte att bevisa att det
verkligen 6r fri.ga om en spole. Den skall d& tystna vid den kontraktion som
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fiitjer pi slaget pi senan, avbildad p& myografen under spolens baslinje. Bilden
visar tvi slag p3, senan med paus i spolaktiviteten. Sedan f.attar forsijksledaren
om djurets huvud i B. De stindiga sm& rcirelserna i myografkurvan visar att
djuret har en perrnanent strhcktonus. N6r huvudet bojes uppit (C) h:immas
denna tonus, spolens aktivitet hhmmas samtidigt och muskeln blir slapp. Blda
processerna dr parallella. Drirpi bojes djurets huvud nerit och hilles i detta

kige. En kraftig s. k. Magnus-reflex av stegrat muskeltonus utliises och denna

iterspeglar sig i ett si stort kontraktionsutslag att myogra.fen sl8'r ut itver katod-
strllens registrerande omride. Samtidigt eller t. o. m. nigot tidigare gir spo-

len i vildsam aktivitet synlig 6nnu medan (D) Hget pir huvudet bibehn[es.

Om nu denna spolkomponent spelade en aktiv roll vid utltisandet av de tvi
undersiikta hillningsreflexerna pi huvudets lzige, s& biir dessa reflexer for-
svinna, om de dorsala riitterna avsklras ty endast genom dem kan spolaktivi-
teten n5.ryggnhrgen. Foljaktligen gbres 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 1r nu stum. Tolkningen av detta fiirsok kan populirt seigas vara att spolen

dven denna ging gor sitt blsta att utliisa en kontraktion men spolimpulserna

kan icke nE, fram p& grund av de-afferenteringen. Kontraktionen uteblir
dlrfor.

Dessa och liknande experiment ledde oss silunda till uppfattningen att den

indirekt genom gamma-spolslingan kontrollerade motoriken i dessa reflexer

ar av fundamental betydelse fiir att vidmakth&lla normal tonuskontroll.
I sjzilva verket har icke blott vir grupp i flera arbeten utan dessutorn nigra

japanska forskare, Kobayashi, Oshima och Tasaki (1952) ivensom Kuffler
och Hunt (1951-52) Sjort den allmd.nna iakttagelsen att nhr man i ventral-
rdtterna isolerar gamma- och alfa-tridar, si 5r aktiviteten l5g eller saknas i
aHa-trhdarna medan gamma-trildarna alltid visar hiig spontanaktivitet. Med
andra ord, en viktig komponent i proprioceptivt (genom muskelsinnet be-

tingat) tonus zir till sin natur gamma-tonus genom slingan. Experimentet i
fig. 6 6r emellertid det fiirsta experimentella beviset f<ir att gamma-tonus har
reell betydelse i hillnings- och stzillningsreflexer. Kroppens motorik spelar

samtidigt pi tvi system, alfa och gamma, av vilka det senare dessutom diri-
gerar sensorisk information frin muskelsinnet.

Sidant alfa-gamma-samarbete [r basen fiir vira normala riirelser med
mindre det glller mycket snabba akter. Det [r samtidigt basen fiir vir nor-
mala metrik i den min denna grundas pi muskelsinnet. Man fri'gar sig hur
det dr mcijligt fdr supraspinala fiirlopp att hinna g& lika snabbt genom gamma-
spolslingan som den direkta vilgen. Vi har (Granit och Holmgren, 1955) ,pp-
mbtt minimitiderna for gamma- och spolimpulser utliista frin hjiirnstammen
och funnit ett snabbt specialsystem av grova retikulo- eller rubrospinala tr&-
dar, vars hastighet forslir fiir det angivna indamilet.
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A
Fig. 7- Samna tyb ar exberiment som
i .b.ikl 6 nun iji; pd ett djur host ket genom andnisk d?fffthnt;on

.franre delen al lillhiarnan aaLiesnats-
Soleus- nwkzl, tiden i 5 sek.
Obseruera atl sbolen tyttnar ellet fi;r-
l,inssamnas [itt "ii **r""., " o;a
muskelkontruktionen. nidan :toten i
tlen i)uersta och nlxt ned?r.\; h;ld"h .
accelererar in Jrekuens ndr tensio4(n "
ninskaL Della iir tybirkt fti ba.\\il)
sbob i auraknad -i,t ko'ori;"-,a
qanma- inn?ruation tifi bild l).
lGrunit, Holmpftn ich Merton.
J. Physiol., 1955, 130:2i3.)

Av praktisk-medicinsk betydelse synes i f6,rsta hand vara tonuskontrollen
genom spolslingan och alfa-gamma-kopplinge n. Vi har frigat oss om det pa
negot $tt vore mtj,jligt att framstdlla ett paiologiskt tillste;d i vilket alfa_
gamma-kopplingen skulle vara stdrd. Hos decerebrerade djur ir den fort-
farande vilutvecklad och hiigt automatiserad. Men om man hos s&dana djur
g6r ingrepp i lilla hjiirnan s3. hdnder det ofta att alfa-gamma-kopplingerr si
att saga spricker och man fir ett preparat, som har patologiskt stegrade toniska
reflexer pi grund av bortfall av den permanenta h:imningen frnn frlmre li]l_
hjarnal pi alfa-systemet, medan spolama beter sig passiw sSsom om muskeln
hade denerverats. De skulle tystna i ett experiment si.dant som i fig. 6 niir
muskeln kontraherar sig. Fig. 7 1r en pendang till fig. 6, men i detta fall ut_
fiird p& ett djur hos vilket genom s. k. anemisk deceribrering frd.mre delen av
lillhjiirnan (spino-cerebellum) ftirstdrts. Granskning av bilden visar att Mag_
nus-reflexema pe alfa-systemet hos detta djur leder till att spolens frekvens
frirl&ngsammats eller helt avstannat nir muskeln kontraherat sig. I den iiversta
bilden har spolen reagerat p3. upphtirandet av kontraktion sisom iir typiskt fdr
passiva eller icke-innerverade spolar (se fig. 1).

Som nimndes, var muskelns normala metrik grundad pe aHa-gamma_
koppling, d. v. s. de b5da. motoriska systemens samverkan. H6r skulle man
alltsi i kliniken viinta sig att ingrepp€t i lillhjiirnan lett till dysmetri och i sjiilva
verket er dysmetri ett fundamentalt symtom vid lillhjdrnskada.

,I inledningen gjordes en jdmfiirelse med temperaturreglering i en termostat.
Lit oss arrta att samma termostat skall anvindas fiir ati kontrollera en ling-
sam kemisk process dd.r man vill hilla noggrannheten vid en tus€ndedels $aJi
stdllet fiir vid en i tvi grader uppit och nedit pi skalan. Instrumenteb eter_
kopplingsslinga skulle f6r detta iindamil ha frir lig trdskelkdnslighet och det
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bleve niidviindigt att IriLIla komplexa nya anordningar, eventuellt begagna sig

av fdrstirkare som skulle fdrstora de smi fdrindringarna i mitinstrumen-
tet till den storleksordning som rel;iema {iir v?irmekontrollen beh6vde.

Tilliimpad pi gamma-spolslingan innebdr vlr jiim{drelse att metinstru-
mentet, d. v. s. spolen, hiller sig med en cenral kontroll som automatisk kan
stala in det pe den fdr 6gonblicket niidv;indiga klnsligheten. Om vi skall lfta
en mjiilslck pi. 40 kg eller skdta tangentema pfl. ett piano eller en skrivmaskin,

sE krdvs fiir desa och minga andra olikartade uppgifter helt olika inst[l]-
ningar av mdtinstrumentets kdnslighet. Dem lstadkommer vi genoin att spdnna

spolen till den ritta graden av kiinslighet, varefter muskeln genom iterkopp-
lingsslingan 6ver strickreflexen blir tvungen att fi;lja. efter och leverera n6dig

kvartitet kontraktionsenergi. Filr insiillning av ldngdmdtaren, d. v. s. muskel-

spolen, stir - sisom vi sett - till buds b8'de central retning och hdmning av

gamma-systemet. Som ndmndes ir spolen i fdrsta hand en langdmitare medan

senorganet dr en spiinningsmetare. Blott ld,ngdmltaren kan pltvinga muskeln

sina egna lingdvariationer i form av rellektorisk kontraktion. Spiinningsmiita-

ren, som ligger i serie med muskeltrSdarna, reagerar alltid blott p3. den f*5i-

handenvarande tensionen och saknar oavhiilgig central kontroll pn sig sjaft.
Det skulle fiira fdr lingt att skildra den fortsatta utvecklingen av forsk-

ningen iiver muskelspolar och gammatridar, som hdrifrln spritt sig till en rad

andra laboratorier och lett till ett flertal nya resultat' Vira arbeten inslog

smSningom en annan riktning, men vid nobelinstitutet eteruPPtogs gamma-

spolsystemet s€nare av Curt von Euler, som i omfattande undersiikningar pl-
visat dess viktiga roll i andningsrdrelserna.
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