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1. INTRODUKTION

OBS! I detta textkompendium refererar vi till bilder i bildkompendiet som utdelas separat.

Att kunna rora sig smidigt och effektivt uppfattar vi som bade enkelt och sjalvklart. Vi dr helt omedvetna
om det stora informationsarbete som fordras dven for enkla rorelser, till exempel att rdcka ut handen och
lyfta ett glas vatten. Syninformation om var glaset stéar skall omsittas till ledrorelser som gor att handen
nar fram till rétt plats i det kroppsndra rummet. Vilka muskler som skall arbeta beror pa var glaset star
men ocksa pa armens utgangsldge. Samverkande och motverkande muskler maste koordineras mycket
noggrant for att rorelsen skall bli jamn och smidig. Denna styrning av rorelser bygger pad en nédra
samverkan mellan det centrala nervsystemets motoriska system och sensoriska system som rapporterar
var glaset star, var handen befinner sig i varje dgonblick, hur hart man griper. Ur informationsteknisk
synvinkel ar hela forloppet enormt komplicerat! Att det verkar enkelt beror pé att nervsystemet snabbt
och effektivt genomfor det mesta av informationsarbetet utan att belasta vart medvetande.

1.1. Oversikt 6ver de motoriska systemen

Mainniskan har en mycket omfattande motorisk repertoar. En del av de rorelser eller motoriska aktiviteter
som vi utfor i vardagslag kan ordnas frén enkla, basala till mer komplicerade och avancerade: fran
reflexer, via forflyttning (lokomotion), balans, viljeméssigt gripande och manipulation av féremal, till
kommunikation i tal, skrift och musik. En sadan serie aterspeglar bade organisation och funktion. Skilda
centralnervisa system har ofta huvudansvaret for produktion och kontroll av olika typer av rorelser.

Bilden pa sidan 1, vinster, visar en schematisk framstéllning av det motoriska systemets organisation
och viktiga signalvdgar mellan motoriska centra. Schematiskt brukar man skilja mellan tre motoriska
nivaer: (1) ryggmirgen, (2) hjarnstam, och (3) storhjarnans kortex, cerebellum och de basala ganglierna.
Bild sidan 1, héger, ger en dversiktlig anatomisk orientering.

Den normala motoriken ar alltsd ett resultat av ett samspel mellan ett flertal olika typer av mekanismer,
fran enkla reflexer till mycket komplicerade mekanismer. Ofta verkar flera mekanismer samtidigt for att
astadkomma en naturlig rorelse.

Det ar viktigt betona att kunskapen om de motoriska systemen inte alls ar fullstandig. I manga avseenden
har vi bara kunskapsfragment och saknar sammanhingande teorier. Det dr dirfor svart att ge en
alltigenom klar och lattfattlig bild av systemen.

2. VIKTIGA BEGREPP OCH PRINCIPER

2.1. Motorisk enhet

De tvirstrimmiga musklerna ar uppbyggda av muskelfibrer. Varje muskelfiber innerveras av ett
motorneuron som ligger i ryggmairgens ventralhorn eller i hjdrnstammens kranialnervskdrnor. De
muskelfibrer som innerveras av ett motomeuron bildar tillsammans med motorneuronet en motorisk enhet
(motor unit). Den motoriska enheten &r sdledes den minsta del av muskeln som kan aktiveras.

All information fran skilda delar av nervsystemet som anvénds for att styra vara rorelser verkar slutligen
genom motorneuronen. Den brittiske neurofysiologen Charles Scott Sherrington (1858-1952) myntade
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begreppet “the final common path” fér motoneuronen for att betona deras betydelse. Nar motorneuron dor
vid polio eller ALS minskar muskelkraften ob6nhorligt.

2.2. Motoriska synergier

Styrningen av alla motoriska enheter forenklas av fasta kopplingar mellan nervceller som leder till att ett
enstaka neuron i hjarnan samtidigt aktiverar ett flertal motoriska enheter i flera muskler, som tillsammans
astadkommer en meningsfull rérelse. Man séger att musklerna aktiveras i synergier. (Denna uppfattning
lanserades av den ryske neurofysiologen N. Bernstein, 1896-1966).

Synergibegreppet ér intressant bade ur ontogenetisk och fylogenetisk synvinkel. Under barnets utveckling
kan man tydligt se en fordndring av den motoriska repertoaren som forst bestar av ett fatal synergier som
alla dr ganska grova. Successivt tillkommer fler och finare synergier. Tdnk pa barnets utveckling av
extremitetsmotoriken fran alternerande arm- och benrérelser, senare viljeméssig griprorelse i1 ett grovt
grepp och slutligen pincettgreppet med tumme och pekfinger.

Under evolutionen fran ldgre till hdgre arter kan man se en liknande fordndring. Hogre arter kan utfora
mer fraktionerade rorelser, dvs. rorelser som omfattar en eller ett fatal leder. Jimfor den motoriska
repertoaren hos 6dla, ekorre och ménniska.

2.3. Multipla motoriska system: parallell organisation

I hjarnan finns ett flertal motoriska kontroll- och styrsystem, och i manga fall d4r det mer 4n ett
kontrollsystem som verkar pd en och samma muskulatur. De motoriska systemen har alltsd i denna
mening en parallell organisation. De olika kontrollsystemen kan ha olika uppgifter sa att de astadkommer
muskelkontraktioner for skilda dndamal. Ett exempel ar kontrollen av Ogonrdrelser dar viljemassiga
Ogonrorelser med sackader styrs av ett system, foljerdrelser av ett annat.

2.4. Hierarkisk organisation

De delar av centrala nervsystemet som styr och reglerar motoriken har dessutom i viss mén en hierarkisk
uppbyggnad. Detta betonades forst av den engelske neurologen John Hughlings Jackson (1835-1911).
Den hierarkiska principen innehdller tva centralelement: (1) Hogre delar utdvar kontroll dver lagre delar
av nervsystemet. (2) Hogre delar ger majlighet till mer komplex och mer flexibel motorik.

2.5. Reflex

En reflex dr ett omedelbart motoriskt svar pa retning av sinnesorgan. Vad som utmirker reflexen &r att
den utloses regelbundet varje gang sinnesorganen retas tillrickligt kraftigt. Méanga reflexer bygger pa
forhédllandevis enkla nervkretsar som bestdr av foljande delelement: sinnesorgan, afferent neuron,
reflexcentrum, efferent neuron (alfamotomeuron) samt effektororgan (muskel). Ofta talar man om en
“reflexbage”, vilket sammanfattar forloppet fran sinnesorgan, via det centrala nervsystemet, till
muskelsvaret. Manga reflexmekanismer medverkar i regleringen av viljeméssiga och andra mer
komplicerade rorelser och ansvarar dé ofta for nagon speciell aspekt av rérelsekontrollen.

2.6. Tonus

Under viloférhallanden kan det finnas en viss aktivitet i muskulaturen, vilket dven kallas for tonus. I
kliniska sammanhang anvidndes ofta begreppen hypertonus och hypotonus for att beteckna patologiskt
okad eller minskad muskelaktivitet i vila, men dven patologiskt 6kad eller minskad bakgrundsaktivitet vid
rorelser.



2.7.Medfodda, inldrda och viljemdssiga rorelser

Viljemissiga rorelser ar ett luddigt begrepp som inte klart kan definieras och avgriansas fran andra, dven
om vi sjdlva uppfattar vissa handlingar som viljeméssiga. Rorelser som inte dr genetiskt bestdmda &r
inldrda. Inom denna grupp finns handlingar av olika karaktir som vi uppfattar som mer eller mindre
viljeméssiga. En grov indelning dr handlingar som har yttre incitament och handlingar som viasentligen
har inre incitament. Yttre incitament &r en hiandelse i omgivningen som direkt leder till handlingen, till
exempel ndr du hor att dorren till rummet 6ppnas, och du viander da blicken mot dorren. Det vill sdga, du
reagerar pa en yttre hdndelse. Inre incitament &r motoriska handlingar som inte direkt forutsitter att man
interagerar med omvérlden, till exempel att sjalv halla en rytm. Det kan dven gélla rent mentala
handlingar: du kommer att tinka pa att du maste 14sa dorren, varefter du agerar. Det finns hallpunkter for
att delvis skilda system i hjdrnan hanterar dessa tva typer av situationer.

I bada grupperna av handlingar finns bade sddana som engagerar medvetandet och sadana som inte gor
det. De som engagerar medvetandet upplever vi som mer viljeméssiga. Bland de handlingar som
engagerar medvetandet kan man skilja mellan handlingar som innebér att man medvetet gor ett val mellan
olika handlingsalternativ och andra dir det inte finns nagot sddant val. Handlingar som utfors forst sedan
vi medvetet gjort ett val mellan flera alternativ uppfattar vi ofta sirskilt tydligt som viljemassiga.

3. RYGGMARGEN

3.1. Neuronala kopplingar

Kopplingarna mellan nervceller i ryggmaérgen avslojar en del om hur informationsbearbetningen gar till.
Bilderna pa sidan 2 visar skilda typer av synaptiska kopplingar till motorneuron fran sensoriska system
och fran descenderande banor. En mindre del av inflodet till motorneuronen sker med monosynaptiska
kopplingar fran afferenter och descenderande fibrer (A). Med en sédan koppling kommer varje fordndring
av impulsflodet att direkt paverka aktiviteten i motorneuronen och diarmed ocksa kontraktionen i
musklerna. Den monosynpatiska kopplingen ar ovanlig. Den stdrsta delen av inflodet till motorneuronen
sker 1 stillet via ndrbeldgna interneuron som ingar i en disynaptisk (B) eller polysynaptisk (C) kedja.

I ménga fall sammanstralar, konvergerar, manga olika receptorsystem (led, muskel, hud) och
descenderande fibrer fran hjdrnan mot ett och samma interneuron. Denna konvergens innebér att
information fran manga olika hall vdgs samman (man anvénder termen integreras) innan den nar
motorneuronet. Den innebér ocksa att descenderande system kan stélla in reflexerna genom att excitera
eller hAmma ett interneuron (D). I bilden markerar svarta neuron och svarta terrninaler inhibition, vita
neuron och Y-formade terminaler excitation. En annan viktig funktion hos interneuron &r att "omforma"
excitation till inhibition (E).

Forutom sin projektion till motorneuronen har vissa typer av interneuron en ascenderande axongren som
projicerar till hogre centra (t ex cerebellum eller hjdrnstammen) och informerar dessa om aktivitetsgraden
i interneuronen (F).

3.2. Motorneuronpoolen

De motorneuron som styr en muskel utgor tillsammans muskelns motorneuronpool. Nar man aktiverar
muskeln utséttes hela motorneuronpoolen for ett 6kat depolarisationstryck via exciterande synapser, men
de skilda motorneuronen reagerar olika eftersom de har olika egenskaper. Vissa aktiveras, man séger
rekryteras, redan vid ett 1att depolarisationstryck och arbetar vid svaga och langsamma kontraktioner.
Dessa tillhor motorenheter av S-typ. Andra rekryteras forst vid starkt depolarisationstryck eller vid
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mycket snabba kontraktioner. Dessa tillhor motorenheter av FF-typ. Den tredje typen, FR, utgdr en
mellanform.

Nar man aktiverar en muskel 6kar dock excitabiliteten i de flesta motorneuron, inte bara i de som sdnder
impulser till muskeln. De motorneuron som inte depolariseras tillrickligt for att néa troskelnivan ligger séa
att sdga i beredskap” och kan producera ytterligare muskelkraft vid minsta 6kning av det excitatoriska
inflddet, till exempel via reflexmekanismer.

3.3. Proprioception

Tva grupper av sinnesorgan i muskulaturen har sidrskilt stort intresse for den motoriska kontrollen:
muskelspolar och Golgi senorgan. Bada dessa har viktiga reflex-effekter i ryggmérgen, och avhandlas
dérfor i detta avsnitt.

Dessa typer av receptorer ingdr dessutom i det sensoriska system som kallas proprioception. Detta ar ett
sensoriskt system for information om positioner och rorelser av kroppen och kroppsdelarna. Bade
muskelspolar och Golgi senorgan ar darfor proprioceptorer. Uttrycket kommer fran Sherringtons
definition som betonar att dessa receptorer i forsta hand péaverkas av, och lamnar information om,
konsekvenser av var egen motoriska aktivitet; proprius/a/um ar latin for ”det egna”.

3.3. Muskelspolen

3.3.1. Byggnad, innervation och funktionssitt

Bilderna pa sidan 3 visar schematiskt muskelspolens uppbyggnad. Den kan beskrivas som en mycket
rikligt innerverad “mikromuskel” som ligger insprangd mellan de vanliga muskelfibrerna. Muskelspolen
iar en tunn, spolformad struktur som &r ca. 5-10 millimeter lang. Antalet liksom tétheten av
muskelspolarna varierar mellan olika muskler, ofta 50-300 stycken. Hogst ar tdtheten i nackens sma
intervertebralmuskler som kan ha upp till 400 muskelspolar per gram muskelvavnad!

Muskelspolen bestar av en liten bunt (ca. 6—12) tunna, s.k. intrafusala, muskelfibrer. Ett omrade av de
intrafusala muskeltrddarna, ungefar mitt mellan &dndarna, saknar kontraktila element, och har faster de
afferenta nervterminalerna. En forlingning av denna sensoriska region ger upphov till nervimpulser i
afferenterna. Denna sensoriska region skyddas frén mekaniska storningar av en vitskefylld kapsel, vilket
gett namnet muskelspole.

Muskelspolens afferenta innervation &r av tva olika slag:

(1) Grupp la-afferent (kallas ocksa primérafferent). Denna afferenten ar sirskilt kdnslig for fordndringar
av muskelldngden — man sdger att afferenten visar hog dynamisk kinslighet. Bilderna pa sidan 4 visar
impulssvaret fran en la-afferent fran en fingermuskel hos ménniska niar man forldnger eller forkortar en
muskel. ”Instant. rate” i1 bilden (= instantaneous rate) visar frekvensen av nervimpulserna i varje
Ogonblick. Notera att Ia-afferenten fyrar impulser med sérskilt hog frekvens ndr muskeln forlangs med
hog hastighet (mittersta bilden).

(2) Grupp II-afferent (ndgot tunnare nervfibrer, kallas dven sekundirafferent). Dessa har ldgre dynamisk
kanslighet, men har en hog statisk kinslighet, dvs. den dndrar tydligt sin fyrning nar muskeln blir langre
eller kortare. Impulsaktiviteten beskriver darfor mer direkt muskelns ldngd i varje 6gonblick jamfort med
la-afferenten, som har bade statisk och dynamisk kénslighet.

Muskelspolen har ocksd en efferent innervation fran s.k. gamma-motorneuron. Dessa framkallar
kontraktion av de muskelspolens intrafusala muskeltradar, och pa sa sétt stracks den sensoriska regionen.
Bilden pa sidan 5 visar schematiskt hur en forkortning av muskeln kan kompenseras av oOkad
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gamma-aktivitet. Gamma-aktiviteten (nedersta bilden) ser till att halla muskelspolen ”lagom strackt” dven
ndr den stora muskeln forkortas. I den mittersta bilden férkortas muskeln utan samtidig gamma-aktivitet,
och muskelspolen “faller ihop” och fungerar inte ldngre som den skall. Bilderna visar dock ett teoretiskt
experiment dir man rent experimentellt aktiverar alfa- och gamma-motorneuronen pa olika sitt. |
verkligheten dr situationen lite mer komplicerad.

En strackning av muskelspolens sensoriska region, och ddrmed 6kning av den afferenta impulsaktiviteten,
kan alltsa astadkommas pé tva satt: 1) hela muskeln stracks, eller 2) gamma-motorneuronen aktiveras.
Med gamma-systemet kan hjarnan darigenom stilla in muskelspolens kénslighet. 1 normal motorik
aktiveras gamma-systemet nir muskeln arbetar men dr vésentligen inaktivt nir muskeln &r passiv, dvs.
gamma-motorneuronen aktiveras tillsammans med de vanliga alfamotorneuronen. Gamma-aktiviteten
oOkar alltsa normalt nir hela muskeln aktiveras med alfa-motorneuronen.

Kontraktionskraften i muskelspolarnas intrafusala muskelfibrer &r mycket liten och de kan inte paverka
hela muskelns lédngd eller kraftutveckling.

Till hoger pa sidan 3 kan man se att muskelspolen i sjdlva verket ar dnnu lite mer komplicerad: Det finns
tva sorters gammamotorneuron (dynamic gamma motor axon, respektive static gamma motor axon) som
pa olika sitt kan paverka den dynamiska respektive den statiska kédnsligheten i muskelspolen. Precis hur
detta verkligen utnyttjas i den normala motoriken ar dock vésentligen oként. En del larobdcker beskriver
en serie experiment, gjorda pa katt, dar forskarna har forsokt uppskatta gamma-aktiviteten under olika
typer av rorelser. Till exempel menar man att muskelspolarnas kanslighet kan “’skruvas upp” under eller
t.o.m. infor en sérskilt krivande motorisk uppgift. For katten kan detta vara nar den skall ga pa en smal
spang, eller niar den forbereder sig for ett hopp. Dessa fenomen har dock inte kunnat verifieras i
experiment pd ménniska, men det skall sdgas att alla experiment som involverar muskelspolar eller
gamma-motorneuron dr synnerligen krdvande, bade pa djur och ménniska.

3.3.2. Strackreflexen
I bilden pa sidan 7 visas hur muskelspolens la-afferenter ger en monosynaptisk excitation till den egna
muskeln (autogen excitation), vilket utgdr grunden for strackreflexen, ocksa kallad senreflexen. Ila-
afferenterna kan aktiveras nar muskeln utsdtts for en snabb passiv strackning, till exempel vid ett litt slag
med en reflexhammare mot senan. Dessa exciterar motorneuron med lag troskel, vilket leder till en
kontraktion av muskeln.

la-afferenterna har ocksa en exciterande verkan pa samverkande musklers, synergisters, motorneuron (s.k.
heterogen excitation). Dessutom finns en inhiberande verkan pa motverkande muskler, antagonister, via
de s.k. la-inhibitoriska interneuronen.

la-afferenten och dess monosynaptiska koppling till den egna muskelns motorneuronen &r ett exempel pa
en sa kallad negativ dterkopplingskrets (negativ feedback). Nar muskeln stracks av en yttre kraft okar
impulsfrekvensen i la-afferenten vilken ger en 6kad excitation av muskelns motorneuron vilket leder till
en 0kad kontraktion som i sin tur motverkar straickningen. Om reflexen ér stark sa kan den alltsa verka for
att halla muskelns lingd konstant nir den yttre belastningen dndras. Det dr dock oklart hur kraftfull denna
effekt dr under normala forhallanden, och effekten tycks ocksé variera mellan olika muskler.

3.3.3. Reciprok innervation

Ett potentiellt problem vid naturliga rorelser dr att de muskler som stricks skulle kunna aktiveras av
strackreflexen, vilket ju skulle motverka den rorelse man vill gora. Risken for en sddan oonskad
strackreflex minskas bland annat av de Ia-inhibitoriska interneuron som hdmmar antagonistens
alfa-motorneuron (se bild pa sid. 7, men &dven bild sid. 2, E). Dessa interneuron kan aktiveras av
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descenderande nervfibrer vilket innebér att hjdrnan kan styra denna effekt. Nér man viljemdssigt bojer
armen sd motverkas strackreflex 1 m. triceps genom att dessa interneuron aktiveras. I bilden pa sid. 7
framgér dock inte att det pa motsvarande sétt finns Ia-inhibitoriska interneuron som inhiberar biceps och
som aktiveras av la-afferenter fran triceps (och fran descenderande banor). Dessa kan alltsd inhibera
strackreflexen 1 m. biceps nédr man strdcker armen.

Det finns flera exempel pa reflexeffekter som liksom la-afferensen har motsatt verkan pa agonister och
antagonister. Man anvéander terrnen reciprok innervation for sddana mekanismer. Just i det hdr fallet ror
det sig alltsd om en reciprok inhibition genom de la-inhibitoriska interneuronen mellan agonist-antagonist
(i vart exempel alltsa biceps-triceps).

3.3.4. Spasticitet och klonus

Aven om striickreflexens funktion i den normala motoriken inte ir helt klarlagd sa ir striickreflexen viktig
i kliniska sammanhang. I neurologisk diagnostik underséker man om patienten har lika starka senreflexer
pa hoger och vianster sida. Forsvagade reflexer kan tyda pd en skada pd nerven eller i det
ryggmaérgssegment dir muskelns alfamotorneuron ligger.

Forstirkta (eller ’stegrade”) reflexer ser man till exempel vid skador pa de descenderande bansystemen i
hjarna eller ryggmarg. Uppenbart finns en stindig inhibition av reflexkretsen fran hdgre nivaer, och nir
forbindelserna uppifran blir skadade forstarks reflexen. Patologiskt stegrade strackreflexer kallas ocksé
spasticitet eller spastisk pares. Den la-inhibitoriska mekanismen &r inte heller tillrackligt kraftig hos
patienter med spastisk pares, och en del av patienternas motoriska svarigheter beror pa ofrivilliga
strackreflexer i antagonisterna nér de utfor viljemassiga rorelser.

Hos patienter med spasticitet kan man ocksa se ett annat tecken som beror pa stegrade strackreflexer:
klonus. For att undersoka om en patient har fotklonus gor undersdkaren med sin hand en snabb
dorsalflexion av foten och haller kvar en kraft i samma riktning. Man kommer da att f& upprepade
strackreflexer i vadmuskeln, dar de stegreade reflexerna bojer ned foten, men nya reflexer utléses om och
om igen nar undersdkaren haller emot och diarigenom bdjer upp foten igen efter varje reflex.

3.3.5. Ascenderande forbindelser fran muskelspolen

Forutom sina forbindelser till motorneuronen har muskelspolen projektioner via ascenderande banor till
thalamus, motoriska hjadrnbarken och cerebellum. Motoriska och sensoriska centra i1 hjdrnan fér
héarigenom information om musklernas langd. Eftersom muskler forlangs och forkortas nir vi ror oss kan
hjarnan tolka denna proprioceptiva information i termer av ledvinklar och positioner av véra kroppsdelar.

Ovanfor ryggmairgen anvinds denna information pé flera sétt, vilket kommer att diskuteras langre fram i
kompendiet. Det finns exempel dir proriopceptionen &r viktig for

- omedveten kontroll av motoriken,
- var medvetna uppfattning om rorelseapparatens tillstand i varje 6gonblick,

- for att bygga upp en inre modell eller “karta” av den egna kroppen (body image, se s. 31).

3.4. Golgi senorgan

Bilden pa sidan 6 visar hur Golgi senorgan &r konstruerat. Det ligger i muskelns proximala eller distala
dnda, just i Overgangen mellan muskeltrddarna och muskelns ursprung eller sena. Senorganet innerveras
av nervtradar som kallas Ib-afferenter som ar néstan lika grova som la-fibrerna. Senorganet ér kopplat till
cirka 15 muskelfibrer fran cirka 10 skilda motoriska enheter, och sinnesorganet aktiveras nir dessa
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muskelfibrer kontraheras. Den samlade signalen fran alla senorgan i muskeln informerar siledes centrala
nervsystemet om hur mycket kraft muskeln utvecklar nir den kontraherar sig, vilket dr ytterligare en typ
av proprioceptiv information.

Det gar att aktivera Golgi senorgan genom passiv dragning i senan, men man har visat att senorganet ar
manga ganger kinsligare for aktiv kraftutveckling i muskelfibrerna &n for passiv strackning.

Impulserna fran Golgi senorgan &r verkar bland annat inhiberande pa alfa-motorneuronen till den egna
muskeln via ett interneuron (s.k. autogen inhibition). Golgi senorgan har ofta samma verkan pa
synergister, och dessutom ger de en reciprok excitation av den antagonistiska muskelns motorneuron, via
ett excitatoriskt interneuron. Denna inhibition av den egna muskelns alfa-motomeuron &r ett annat
exempel pa negativ feed-back. I princip tenderar reflexeffekten att halla kontraktionskraften konstant i de
extrafusala muskelfibrema. Nar kraftutvecklingen i muskeln Okar sa Okar &ven inhibitionen till
motorneuronen, vilket motverkar Skningen av kraften. Under normala forhallanden dr dock denna
reflexeffekt troligen inte tillrackligt stark for att fungera pé det sittet.

3.5. Flexorreflexen och den korsade extensorreflexen

Bilden pa sid. 8 visar kopplingarna for tva spinala reflexer som ofta upptriader samtidigt och utldsas av
samma retning. De framkallas mest tydligt av en smértsam retning, till exempel om man gér barfota och
trampar pa ett vasst foremadl, eller om man brinner sig pad handen. Detta framkallar impulser i
smértreceptorer som exciterar ett stort antal interneuron inom flera spinala segment. Dessa &r kopplade i
kedjor av flera interneuron till motorneuron som innerverar manga muskler. Kopplingarna &r sadana att
benets eller armens flexorer exciteras medan extensorerna inhiberas. Reflexen leder till en flexion av hela
benet eller armen, en flexorreflex. Pa sa sitt dras foten eller handen bort fran den retning som tenderar att
skada vdvnaderna.

Smértimpulserna paverkar ocksd motoneuron pa den motsatta sidan. De synaptiska kopplingarna ar dér
omvénda, dvs. en inhibition av flexorerna och en excitation av extensorerna, vilket visas i den hogra
halvan av bilden. Detta leder till en 6kning av extensorkraften i armen eller benet. Denna reflex kallas den
korsade extensorreflexen. I benet &r den meningsfull pa sé sitt att den hjdlper till att ta upp kroppstyngden
med det ben som har foten kvar i marken (och pd samma sdtt d&r den meningsfull i de framre
extremiteterna hos ett fyrfotadjur).

3.6. Hudreflexer

3.6.1. Plantarreflexen och Babinskis tecken

Aktivering av hudreceptorer ger upphov till flera reflexer som anvénds i klinisk diagnostik. En kraftig
stimulering av fotsulans lateralsida leder till en plantarflexion av tarna, speciellt stortan. Reflexcentrum
for denna reflex ligger sannolikt i segment S1 i ryggmargen. Denna plantarreflex kan ses som ett uttryck
for principen att en hudretning reflexmassigt ofta exciterar de motorneuron som framkallar en rorelse mot
det hudomréde som berdrs (en slags gripreflex).

Reflexsvaret dndras ndr pyramidbanan dr skadad, till exempel efter hjarnblédning i capsula interna.
Hudretningen ger da i stillet en dorsalflexion av tarna, sirskilt stortdn, samtidigt som smatirna abduceras
i en solfjiderformad rorelse, s.k. Babinskis tecken. Detta dr sannolikt en spinal flexorreflex. (Muskeln
extensor hallucis longus bojer stortdn uppat och dr funktionellt en flexor trots sitt anatomiska namn.)
Babinskis tecken forekommer normalt hos det nyfodda barnet. Det beror troligen pa att pyramidbanan
inte hunnit ta kontroll 6ver de lagre nivaerna i barnets nervsystem.
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3.6.2. Ovriga hudreflexer

Andra kliniskt viktiga hudreflexer dr abdominalreflexerna och cremasterreflexen. Latt rispning mot huden
pa magen ger kontraktion av den underliggande muskulaturen. Litt beréring av den mediala sidan av laret
hos mannen leder till kontraktion av m. cremaster, som drar upp pungen.

3.7. Alternerande rorelser: gangrorelser

Bilden pa sid. 9 visar en typ av mer komplicerad motorik som genereras i ryggmargen: gangrorelser. Det
monster av alternerande muskelaktivitet som ar karakteristiskt for gangrorelser och som ses i B kan detta
framkallas dven om alla forbindelser fran hjarnan till ryggmérgen skurits av. Detta betyder att de
neuronkretsar som framkallar gangmonstret finns i ryggmargen. Denna gdnggenerator ar ett exempel pa
en central monstergenerator, dvs. en grupp av neuron i centrala nervsystemet som kan producera ett
rorelsemonster. I fallet ganggeneratorn ar det en rytmisk aktivitet, med exakt koordination mellan hoger
och vénster sidas extremiteter, som genereras.

Normalt startas ganggeneratom och halls igding med en ihédllande (=tonisk) aktivitet fran ett omrade i
mesencephalon i hjdrnstammen: mesencephalic locomotor region, MLR. Aven frekvensen i
gangrorelserna, dvs. hur snabbt man gar, regleras hérifran. Ju hogre aktivitet fran detta centrum desto
snabbare rorelser.

Ganggeneratom bestar av tva ndtverk av nervceller, ett pd varje sida ryggmérgen. Varje nétverk bestar i
sin tur av tva s.k. halvcentra, ett for extensorer och ett for flexorer. Dessa tva halvcentra inhiberar
varandra. Nér nitverket utsitts for tonisk excitation fran MLR sé aktiveras bada halvcentra, men péa grund
av reciprok inhibition mellan de bada sa kan inte flexor- och extensormotorneuronen aktiveras samtidigt.
Om extensorhalvcentrum i ett visst skede har 6verhanden ger detta halvcentrum en reciprok inhibition till
flexorhalvecentrets interneuron och motorneuron. Gradvis blir dock refraktdriteten storre i
extensorhalvcentrets interneuron och motorneuron (t.ex. tilltagande efterhyperpolarisation) vilket minskar
deras aktivitet men detta minskar ocksa den reciproka inhibitionen av flexorhalvcentret. Det leder till slut
till att flexorhalvcentras aktiveras, vilket reciprokt hammar extensorhalvcentret, osv.

Den alternerande aktiviteten mellan extensorer och flexorer dr sdledes visentligen ett resultat av de
neuronala kopplingarna. Men dessutom har neuronen speciella membranegenskaper som understodjer den
alternerande aktiviteten, vilket ocksa utnyttjas for frekvensregleringen. Descenderande system som
frisdtter serotonin kan paverka calcium-beroende kaliumkanaler och ddrmed &ndra rytmen och pa sa sétt
oOka eller minska hastigheten 1 gangen eller springandet.

Normalt utloses gangen ofta viljeméssigt. Signaler fran storhjdrnan aktiverar MLR som i sin tur startar
och héller igang de rytmgenererande kretsarna i ryggmargen.

Den normala géngen och annan lokomotion krdver givetvis ytterligare kontrollfunktioner. Det fordras
mekanismer for balanshallning, anpassning till underlaget samt férdndringar av riktning och hastighet.
Hos ménniskan, som gér pa tva ben, kréver dess funktioner medverkan av bl.a. motoriska hjarnbarken och
lillhjérnan.

4. HHARNSTAMMEN

I hjarnstammen finns bland annat system for sa kallad postural kontroll. Detta innebér att uppratthélla
balans och lamplig kroppsstillning i bal, extremiteter och nacke med hansyn till den aktuella
verksamheten. Kraven pa detta kontrollsystem varierar kraftigt beroende pd vad man gor, om man till
exempel sitter, star, springer eller hugger ved, och denna kontroll &r sérskilt krdvande hos tvébenta djur.
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Niéra relaterad till den posturala funktionen dr kontrollen av dgonens ldge och rorelser. Den normala
balanskontrollen diskuteras ldngre fram i texten (s. 24 — 25 i bildkompendiet).

4.1. Toniska labyrint- och nackreflexer

Labyrintreflexer utlses av signaler fran vestibularisorganen och toniska nackreflexer utldses fran
proprioceptorer i nacken. Reflexerna framtrider ofta tydligt hos sma barn, med deras verkan kan anas
dven hos friska vuxna personer (sidan 10). Reflexernas basala verkan ér till stor del att stabilisera huvud
och 6gon i forhallande till gravitationen och bidra till 6nskvérd instdllning av kropp och extremiteter. De
verkar framfor allt pd muskulaturen i extremiteter och nacken, samt Ggonen (den vestibulo-okuldra
reflexen).

Nackreflexernas effekt pa extremiteterna hos ménniska illustreras i bilden till hoger pa sidan 10. En
bakatbdjning av huvudet tenderar att ge en extension och en framatbdjning tenderar att ge en flexion i alla
extremiteter. Sidobdjning eller sidovridning tenderar att ge en extension av den sidas extremiteter som
huvudet dr vdnt mot och en flexion pa den motsatta sidan. Dessa reflexmekanismer medverkar i den
normala motoriken bland annat genom att underldtta rorelser som ofta kombineras, t.ex. vridning av
huvudet &t hdger och utstrackning av hoger arm, som baseball-spelaren pa bilden.

4.1.1. Release

Hos friska vuxna kan man inte enkelt framkalla ofrivilliga reflexrorelser i armar eller ben som i bilderna
genom att vrida eller boja nacken. Daremot framtriader nackreflexerna vid vissa neurologiska tillstdnd nér
den Gverordnade kontrollen av de motoriska systemen i hjarnstammen fallit bort. Man kan da notera
reflexerna som en tonusforandring i1 extremiteterna. Om man t.ex. bdjer patientens huvud framat kan man
mirka en 6kad flexortonus och en minskad extensortonus i armarna.

En sadan patologisk manifestation av en reflexmekanism som normalt inte kan pavisas kallas release eller
frisdttning. Den beror pa att en overordnad kontroll fallit bort &ven om andra mekanismer ockséd kan
inverka.

5. DESCENDERANDE MOTORISKA SYSTEM

5.1.Indelning av descenderande bansystem

De viktigaste descenderande motoriska systemen brukar indelas i tre grupper, efter den holldndska
forskaren Kuypers. Bade deras ursprung i hjarnan och deras malomraden i ryggmargen aterspeglar deras
funktion.

1. Mediala hjimstamsbanor, de vestibulo-spinala, retikulo-spinala och tekto-spinala banorna, ar till stor

del riktade mot den axiala muskulaturen och den proximala extremitetsmuskulaturen i skuldra och hoft.
De star for grovre synergier och dr fylogenetiskt gamla. Bilden till viinster pa sidan 11 visar schematiskt
dessa banors ursprung i strukturer i hjirnstammen, och deras forlopp i ventrala delen av ryggmérgen.

2. Laterala hjirnstamsbanor, den rubro-spinala banan, och hos minniska sannolikt en del av den
retikulo-spinala, verkar i hdgre grad &n de mediala banorna pa extremitetsmuskulaturen och medger finare

rorelser av extremiteterna. Ursprung och forlopp av den rubro-spinala banan illustreras schematiskt i
bilden till hoger pa sedan 11.
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3. Kortikospinala banan kallas dven pyramidbanan. Denna medger de mest fraktionerade rorelserna, de

finaste synergierna. Anatomin illustreras i bilden pa sidan 12.

Forutom dessa banor finnes ett antal monoaminerga system frdn bland annat raphekérnorna (serotonin)
och fran locus ceruleus (noradrenalin). Deras funktion ar sannolikt att mer generellt reglera excitabiliteten
i ryggmairgskretsar snarare an att styra vissa former av motorik.

Den foljande framstéllningen berdr de tre grupper som presenterats ovan, men det maste betonas att man
vet langt ifran allt om de enskilda systemens roll i den totala kontrollen av motoriken.

5.2. Vestibulo-spinala banor

De vestibulo-spinala neuronen aktiveras fran vestibuldra afferenter i baggangarna, sacculus och utriculus.
Dessutom finns en stark kontroll frén lillhjarnan. Till skillnad fran de rubro-, retikulo- och tektospinala
banorna saknas ett direkt inflode fran kortex till de vestibulospinala neuronen.

Innerorats vestibuldra delar, vestibuldra systemen i hjarnstammen samt de vestibulospinala banorna utgor
tillsammans ett “’separat” sensori-motoriskt system for att halla balansen och uppritthélla den normala
kroppsstillningen. Systemet framkallar mer eller mindre kontinuerligt justeringar av den posturala
muskulaturen som kompenserar for alla tendenser till stérningar av balansen.

5.3. Tekto-spinala banan

Axonerna i denna bana tar sitt ursprung fran en struktur som heter tectum, varav en del heter colliculus
superior. Colliculus superior och den tektospinala banan star for orienteringsrorelser av 6gon, huvud och
kropp mot foreteelser som uppfattas genom syn-, horsel- och berdringssinnet. Neuronen i den tektospinala
banan &r riktningsspecifika och ligger ordnade i riktningsspecifika kolumner, dvs. alla celler i en viss del
tycks styra 6gonen och huvudet i en viss riktning.

5.4. Retikulo-spinala banor

Dessa system ger relativt grova synergier med tonvikt pa axial muskulatur och bakgrundsaktivitet i
muskulaturen. Det finns flera banor inom denna grupp med viktiga uppgifter i postural reglering av
kroppsstillningen, reglering av basal tonus i relation till nervsysternets allménna aktivitetsgrad, visuell
orientering av dgon, huvud, bal och arm mot féremal i omgivningen och lokomotion. Descenderande
kontroll av de retikulospinala banorna utdovas bade fran motorkortex (area 4 och 6) och superior
colliculus. Dessutom finns samordnande reglering fran lillhjarnan.

Hos mainniska finns det retikulospinala banor for styrning av mer fraktionerad extremitetsmotorik.
Sannolikt har dessa Overtagit en del av det rubrospinala systemet roll (se nedan).

5.5. Rubro-spinala banan

De rubro-spinala och en del av de retikulo-spinala neuronen styrs kraftfullt fran den motoriska
hjarnbarken (area 4). Experimentellt har man visat att det inte upptrdder nadgra motoriska defekter i
rorelsekontrollen om den rubro-spinala banan blir helt avskuren. Om didremot bade den rubro-spinala och
den kortiko-spinala banan blir avskuren forsdmras motoriken mycket kraftigt. Handen anviandes da mest
som en kratta eller en primitiv gripklo som bara kan 6ppnas och stidngas (en grov synergi).

Den rubro-spinala banans roll hos ménniska dr mer oklar 4n hos andra arter och det finns héllpunkter for
att den ar svagt utvecklad hos oss. Det ar troligt att dess funktion i stéllet r ersatt av en modifierad del av
den retikulo-spinala banan.
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5.6. Den kortiko-spinala banan

Den kortiko-spinala banan (pyramidbanan) har sitt ursprung i storhjarnans kortex och terminerar
huvudsakligen pé interneuron i ryggmaérgen som i sin tur kan styra motorneuron. Dessutom kan systemet
via interneuronen stilla in excitabiliteten i spinala reflexer. Unikt for den kortiko-spinala banan &r att det
finns en liten direkt (monosynaptisk) projektion till motorneuronen som man gissat kan ha sirskild
betydelse for vér forméga att gora oberoende rorelser av enskilda fingrar. Sddana direkta kopplingar finns
dock bara 1 hogst nagon procent av den kortiko-spinala banans alla nervfibrer.

En selektiv skada av pyramidbanan forekommer ndstan aldrig pd ménniska och dr darfor inte kliniskt
sdrskilt intressant. I experiment pa apa har man visat att en skada pa hela den kortiko-spinala banan ger en
bestdende lattt forsamring formagan att kontrollera fingrarnas rorelser. Apan far svart att gora tum-
pekfingergrepp (bild till hoger pa sidan 12) och den anvénder i stéllet hela handen som en enhet.
Dessutom ger en ren pyramidbaneskada en latt spasticitet vilket tyder pa att den 4r inblandad i den toniska
inhibitionen av strackreflexerna i ryggmargen.

Den kortiko-spinala banan har dven okorsade fibrer som innerverar interneuron som framfor allt styr den
axiala muskulaturen. Denna forbindelse har sannolikt bland annat funktionen att ge postural reglering i
samband med viljeméssiga rorelser.

Pyramidbanan reglerar dven sensoriska funktioner, bland annat kan den utéva presynaptisk inhibition pa
afferenta terminaler i ryggmérgen och i bakstrdngskidrnorna och dédrmed reglera aktiviteten i ascenderande
neuron. De neuron med nedéatgdende fibrer som har dessa sensoriska funktioner ligger vésentligen i
”sensoriska” regioner i1 postcentrala kortex (Brodmans areor 3, 1, 2) och inte i motoriska kortexomraden.
En hypotes ar att dessa forbindelser har uppgiften att selektera och sila fram den afferenta information
som i skilda situationer ar mest intressant for den aktuella uppgiften.

5.6.1. Samspel mellan skilda system spelar stor roll for symptombilden vid skador.

Vid skador i centrala nervsystemet bestims symptombilden inte bara av det funktionella bortfall som
skadan direkt framkallar. Flera komplicerade processer paverkar slutresultatet, vilket illustreras av
experimentella lesionsforsok. Om bade den kortikospinala och den rubrospinala banan skadas allvarligt
leder detta forst till ett totalt bortfall av bade arm- och fingerrorelser. S& sméaningom sker en viss
aterhdmtning genom att retikulospinala celler dvertar funktionen. Denna aterhdmtning blir dock mycket
battre om det finns kvar sma rester av den kortiko- eller rubrospinala banan. Detta tycks bero pa att dessa
rester har formaga att ”1dra upp” det retikulospinala systemet. Mekanismen for detta oként, men det visar
pa komplexiteten i de mekanismer som ger dterhdmtning efter skador i det centrala nervsystemet.

Uppenbarligen samarbetar den kortiko-spinala banan intimt med den rubro-spinala banan (hos manniska
alltsd troligen en del av det retikulo-spinala systemet). En utslagning av den ena ger bara obetydliga
defekter medan utslagning av bada kan ge mycket svara motoriska stomingar. En hypotes &r att de har
olika roller i motorisk inldrning: Nér en rorelse haller pa att ldras in ges kommandot huvudsakligen via
den kortikospinala banan. Nér rorelsen vél ér inldrd ges ett mer schematiskt kommando fran motorkortex
till rubrospinala banan som ombesdrjer stymingen och ddrmed avlastar den kortikospinala banan.

Ett annat exempel pad samverkan mellan flera descenderande bansystem och kretsar i ryggmaérgen har
pavisats av Lundberg, Alstermark och Pettersson i Goteborg. Det motoriska kommandot for en armrorelse
hos katt skickas till ett separat system av s.k. propriospinala interneuron i ryggmargens cervikalsegment,
alltsé flera segment ovanfér armens motorneuron. Dessa neuron formedlar kommandot till motorneuronen
och bidrar till att utforma rorelsen (se bilder pa sidan 30). Flera descenderande system konvergerar mot
dessa interneuron: kortiko-spinala, rubro-spinala, retikulo-spinala och tecto-spinala.
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Den sistndmnda banan kan ge snabba dndringar av rorelsen om foremaélet, till exempel en insekt som
flyger flyttar pa sig sedan rorelsen paborjats. Detta illustreras i figurerna till hoger i bilden pa sidan 30:
Katten ar trdnad att rora tassen mot ett mal nar en lampa tiands (6vre figuren till hoger). Om ljuset i stillet
flyttas fran vénster till hoger under det att den snabba rorelsen utfors si kan katten fortfarande na ritt mal
med hjdlp av en mycket snabb korrektion av rorelsen som formedlas av de propriospinala neuronen.

5.7. Motoriska projektioner fran cortex cerebri

Neuron i storhjdrnans cortex paverkar alltsa ménga motoriska (och dven sensoriska) subkortikala system.
Endast en liten del, ca. 5%, av alla neuron som projicerar till subkortikala strukturer nar dnda ned till
ryggmérgen som kortikospinala fibrer. En del av éterstoden reglerar ansiktets och kékens motorik via
kranialnervskdrnor i hjarnstammen, och dessa har i princip samma funktion som de kortikospinala.

Resten av projektionerna fran cortex terminerar i basala ganglier, thalamus, cerebellum eller i
hjarnstammen. En funktion ar att kontrollera rorelser indirekt via retikulo-, rubro- och tektospinala
bansystem. Detta forklarar varfér en skada i de nedéatgdende fibrerna fran hjdrnans kortex (capsula
interna) vid blddning eller stroke ofta leder till mycket allvarliga forlamningar pa den kontralaterala sidan
medan en renodlad skada pa den kortikospinala banan endast ger sma defekter i handmotoriken.

6. OVERSIKT OVER CEREBRALA MOTORISKA
FUNKTIONER

6.1. Fran vilja till motoriskt program
Innan man utfor en enkel viljeméssig handling, till exempel att rdcka ut handen och ta ett glas vatten,
hander bl.a. féljande i hjarnan:

1. Det uppstar ett incitament, en 6nskan, en lust att handla. Incitamentet kan vara en yttre hdndelse eller
en inre mental handelse. Det inre incitamentet kommer sannolikt frdn omraden i hjarnan som &r vasentliga
for att formulera behov och fatta beslut, till exempel limbiska eller frontala associations-kortex (vilka
behandlas vid kursavsnittet "Hogre funktioner”).

2. Man planerar hur mélet skall nas, dvs vilken handling som skall utféras. Associationskortex i frontal-
och parietalkortex tillsammans med de basala gangliema och motoriska delar av thalamus ar viktiga for
att utarbeta handlingsplanen i stort, dvs. for vad som kallas den motoriska strategin.

3. Som tredje steg utformar hjdrnan ett motoriskt kommando, dvs. en ordersignal, som sdnds till
hjarnstammen och ryggmérgen i descenderande bansystem. Schematiskt kan man sidga att detta dr den
motoriska taktiken. Detta ombestrjs av motoriska kortexomrdden i samarbete med cerebellum och
motoriska delar av thalamus.

4. Hjarnstammen och ryggmargen utformar sedan det slutliga monstret av nervimpulser i motoneuronen
till musklerna. Schematiskt burkar man séga att dessa delar av systemet star for det motoriska utférandet.

Det maste betonas att detta synsétt, dvs. indelningen i strategi, taktik och urférande ar en grov forenkling,
sa till exempel &r det klarlagt att manga strukturer utanfor hjarnstam och ryggmirg medverkar i sjilva
utforandet, bl.a. delar av cerebellum (spinocerebellum, se nedan).



17

7. DEN MOTORISKA HJARNBARKEN

7.1. Tre motoriska areor
Bilderna pa sidan 14 visar de viktigaste motoriska areorna i storhjarnans kortex:

(1) primdra motorkortex (gyrus precentralis, area 4, kallas ibland bara motorkortex eller M 1),

(2) den supplementdira motoriska arean (forkortas SMA, mediala delen av Brodmans area 6; omfattar
dven en stor kortexyta som vetter mot fissura interhemispherica i medellinjen),

(3) den premotoriska arean (PM eller PMC, premotor cortex, den laterala delen av area 6).

Det finns rikliga forbindelser mellan de tre motoriska areorna men en visentlig relation dr att SMA och
PM har en dverordnad och kontrollerande funktion 6ver priméra motorkortex.

Viktiga infloden till de motoriska areorna kommer fran:
(1) andra kortexareor, sérskilt:
a) parietala kortex, sarskilt Brodmans area 5 och 7
b) prefrontala kortex, sarskilt Brodman area 9
(2) subkortikala strukturer: basala gangliema och cerebellum via thalamus (se nedan)

(3) perifera sinnesorgan.

Forutom dessa tre motoriska omraden finns speciella kortexareor for 6gonrorelser: frontal eye field som
ligger ndra PM, och supplementary eye field (SEF), en liten area framfor SMA.

7.2. Primdra motoriska arean

Priméra motoriska kortex ar alltid aktiv under viljemédssiga muskelkontraktioner och den ar aldrig aktiv
utan muskelkontraktioner. Genom att den ar sa néra kopplad till aktivitet i musklerna sa kan man séga att
den ligger lidngst ned i den motoriska hierarkin av kortexareorna. Den ar huvudsakligen en verkstéllare
som star under starkt inflytande fran de andra motoriska areorna.

7.2.1. Den enskilda pyramidcellen verkar pa manga motoneuron

En enskild pyramidcell i motorcortex péverkar ménga motoneuron inom en och samma muskel.
Dessutom verkar den ofta pd motoneuron till flera olika muskler. De motoriska enheter som exciteras av
en och samma pyramidcell i kortex bildar tillsammans ett rorelsemonster, till exempel Gppning av handen
infor gripandet om ett foremél. Man har anvént termen “movement unit” for den effekt som en enstaka
kortikal cell kan &stadkomma. Denna organisation dr uttryck for principen att de motoriska systemen
arbetar med motoriska synergier som tidigare behandlats. Manga pyramidceller har inte bara excitatoriska
effekter utan dven inhibitoriska effekter till antagonistiska muskler.

7.2.2. Sensoriskt inflode till primédra motoriska kortex
Neuronen i motoriska kortex paverkas kraftigt fran muskelspolar och hudafferenter. Signaler frén
muskelspolarna kan ge en reflexaktivering av den muskel dar muskelspolarna ar beldgna, en sa kallad
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transkortikal strackreflex. Denna reflex &dr fordrdjd jamfort med den snabba, monosynaptiska spinala
strackreflexen och kallas darfor dven “long latency stretch reflex”.

Aven sinnesorgan for berdring av huden har tydliga effekter pa neuron i primira motoriska kortex.
Effekterna fran handens hud bildar ett funktionellt monster pa sa sitt att en lokaliserad beréring ger en
excitation av de kortexneuron som bidrar till att rora handen eller fingrarna mot retningen. Man riaknar
med att dessa kopplingar fran hudreceptorema i handen medverkar i kontrollen av gripfunktionen. I
motsats till afferens frdn hud och muskler har man inte funnit ndgon visuell afferens direkt till priméra
motoriska kortex.

7.3. Supplementira motoriska arean (SMA)
SMA har flera funktioner och det &r svart att se en enskild princip som forenar dessa:

1) selektion och utférande av rorelser med inre incitament,

2) planering av mer komplexa handlingar,

3) sammanlidnkning av motoriska delmoment till langre sekvenser,
4) bimanuell koordination.

Det dr ldtt att inse att manga alldagliga rorelser kriver medverkan av manga muskler och att deras
aktivitet maste koordineras noggrant for att de skall verka med rétt kraft vid rétt tid. Att planera och
organisera sadan samordning &r en viktig roll for SMA.

7.4. Premotoriska arean (PM)

PM (eller ibland PMC, pre-motor cortex) ar viktig for initiering och styrning av rorelser som &r beroende
av sensorisk information om omvérlden, framfor allt visuell eller somatosensorisk, t.ex. armrorelser mot
objekt i det kroppsndra rummet. Enskilda neuron i den premotoriska arean “bevakar” olika delar av det
kroppsndra rummet. Det finns exempel pa neuron som kan aktiveras bade av en sensorisk retning fran en
punkt i det kroppsnédra rummet och en armroérelse mot denna punkt.

7.5. Posterior parietal-kortex

Ytterligare en kortexarea som har stor betydelse for motorik mot objekt i det kroppsnira rummet &dr bakre
delarna av hjdssloben, parietal-kortex. Detta sammanhdnger med dess roll att upprétthalla en aktuell
“karta” 6ver omgivningen och sannolikt dven av kroppens olika delar i relation till omvérlden. Efter skada
pa bakre delarna av parietalkortex uppstar bland annat defekter i formagan att utfoéra visuellt styrda
armrorelser mot foremal i1 det kontralaterala synfiltet. Parietal-kortex samarbetar intimt med premotoriska
kortex i styrningen av motorik mot omgivningen.

7.6. Beredskapspotential

Bilden till vinster pa sidan 15 visar det forsta neurofysiologiska tecknet pad hjarnaktivitet som kan
registreras i samband med en viljemassig handling. Den kallas beredskapspotential (readiness potential)
och kan avledas pa minniska med EEG-teknik med elektroder pa huvudet (EEG = elektroencephalografi).

Beredskapspotentialen kan borja sa 1langt som 0,5 — 1 sekund fore rérelsen och den stiger langsamt for att
na ett maximum cirka 50 ms innan man ser den forsta aktiviteten i muskeln. Potentialen upptrader
huvudsakligen i de motoriska areorna (SMA, premotorkortex) samt parietalkortex. Potentialen syns
kontralateralt mot rorelsen, men till viss del ocksd pd samma sida, dvs. ipsilateralt. Den representerar
aktivitet 1 ett stort antal neuron inom dessa omraden och den visar att det pagér ett omfattande
forberedelsearbete innan det motoriska kommandot utformas.
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Neuronen i priméra motorcortex aktiveras forst cirka 50 ms fore rérelsen. Detta aterspeglas i den aktivitet
som syns ldngst ned i bilden till vanster pa sidan 15. Denna potential registrerad med EEG-teknik kallas
motorpotentialen och man anser att den representerar en viktig del av det motoriska kommando som
skickas till motoriska centra i hjirnstammen och till ryggmaérgen.

(Observera att man maste upprepa en rorelse flera ganger och gora en medelviardesanalys av EEG-
signalen for att beredskapspotentialer eller motorpotentialer skall bli synliga. Det gar alltsd inte att ”se”
dessa EEG-végor sa tydligt som pa bilden vid en enstaka rorelse. Tekniken med medelvéirdesanalys av
EEG illustreras under EEG-laborationen i kursavsnittet "Hogre funktioner”.)

7.7. Kortexaktivitet under olika typer av motoriska handlingar

Bilden till hoger pa sidan 15 visar en studie av kortikal aktivitet under olika typer av motoriska
handlingar gjord med s.k. PET-teknik. (PET betyder positronemissionstomografi... det behdver ni inte
lara er!) Med denna teknik gér det att detektera vilka delar av hjdrnan som ar sérskilt aktiva nir en vaken
forsoksperson eller patient utfor olika handlingar.

Primdra motoriska kortex tycks kunna klara vissa enkla former av motorik. I bild A, “Simple finger
flexion”, ror forsokspersonen ett finger upp och ned. PET-analysen visar att primdra motoriska kortex
aktiveras kraftigt men det sker ingen pavisbar dkning av aktiviteten i de andra motoriska areorna. Man
kan ocksa se att det sensoriska fingeromradet i gyrus postcentralis aktiveras vilket beror pa att det tar
emot signaler fran proprioceptorer och hudreceptorer i fingret.

I bild B, “Finger movement sequence, performance”, sa bad forsokspersonen att genomféra en mer
komplicerad handlingskedja, till exempel sétta tummen mot pekfingret tvd ganger, mot langfingret en
gang, mot ringfingret tre gdnger, och sa vidare, upprepat flera ganger. Bilden visar hur aktiviteten 6kade i
SMA nér forsokspersonen gor denna sekvens av fingerrorelser. Dessutom syns fortfarande aktivitet i
primdra motorkortex. PM ar ddremot inte aktiv vid denna typ av rorelse eftersom det framst &r fraga om
ett inre incitament.

Darefter fick forsokspersonen instruktionen att bara forestdlla sig hur han utférde dessa fingerrorelser
men inte gora dem, vilket visas i bild C, "Finger movement sequence (mental rehearsal)”. Det visade sig
da att samma aktivitet upptrddde i SMA, men ddremot sdgs ingen aktivitet i primdra motorkortex. Dessa
fynd visar att SMA &r en planerare, vilken kan vara aktiv dven ndr vi forestéller oss rorelser, medan
priméra motoriska kortex dr en verkstillare, som inte ar aktiv nér vi inte ror vara muskler.

Ytterligare stod for denna roll har man fatt vid elektrisk stimulering av SMA pa patienter under
operationer. Patienterna rapporterar att de kénner en lust att rora sig eller kdnner att de kommer att rora
sig. Liknande aktivering av primira motorkortex ger muskelkontraktioner.

8. CEREBELLUM

Bilderna pa sidan 16 visar den principiella relationen mellan hjidrnans kortex, de basala ganglierna,
cerebellum och thalamus. Fran kortex utgér tva stora slyngor, den ena genom basala ganglierna och den
andra genom cerebellum. Bada dessa strukturer projicerar till motoriska thalamus som i sin tur paverkar
aktiviteten i de motoriska kortexareorna vid utformningen av det motoriska kommandot.

8.1 Lillhjarnan ingar tre funktionella system
Bilderna pa sidan 17 visar schematiskt cerebellums olika anatomiska delar och foérbindelser.
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Det finns tre funktionella delar av cerebellum:

1. Vestibulocerebellum har infldde fran vestibularis men dven fran ryggmirg, syn och horsel. Dess roll dr
framfor allt att kontrollera balans, kroppshéllning och 6gonrorelser via de mediala descenderande
bansystemen. Anatomiskt bestar vestibulocerebellum framfor allt av en sérskild del som kallas flocculus
(langst ned i figurerna).

2. Spino-cerebellum ingér i ett system som har ndra anknytning till ryggmérgen och de proprioceptiva
sensoriska systemen. Denna del ar beldgen medialt i cerebellum. Den &r viktig for utférande och kontroll
av pagaende motorik ( “motor execution’). Spino-cerebellum utdver dessa kontrollfunktioner pa grundval
olika slags information om rorelsen: dels en kopia av det utgdende kommandot for rorelsen, dels
information om funktionstillstanden i ryggmérgens interneuron, dels proprioceptiva signaler fran muskler.
Spino-cerebellum far dven information frén horselsystemet och det visuella systemet, delvis via
storhjdrnans cortex.

Information frén ryggmérgen nar spino-cerebellum genom sérskilda spino-cerebelldra banor. Information
fran interneuron i ryggmairgen gér genom tractus spino-cerebellaris anterior (ventral spino-cerebellar
tract, VSCT pa engelska). Proprioceptiv information gér genom tractus spino-cerebellaris posterior for
benet (dorsal spino-cerebellar tract, DSCT) och tractus cuneo-cerebellaris for armen (CCT). Dessutom
far lillhjarnan en “kopia” av den utitgaende ordersignalen fran kortex. En siddan kopia kallas i engelsk
litteratur “efference copy” eller “corollary discharge”.

Utflodet fran spinocerebellum gar via de s.k. lillhjdrnekédrnorna framfor allt till de motoriska systemen i
hjarnstammen. Pa s& sétt utovar den en kontroll pa det descenderande kommandot i de mediala och
laterala hjarnstamsbanorna, och till mindre del via kortex pa den kortikospinala banan. I bilden indikeras
hur de mediala hjarnstamsbanorna paverkas via lillhjarnekdrnan nucleus fastigius, och de laterala via
nucleus interpositus.

3. Cerebrocerebellum dr den del som samarbetar med cortex cerebri. Den ingar i den krets som tar sitt
ursprung i stora delar av cerebrala kortex och som projicerar via hjarnstammen till de laterala delarna av
cerebellum. Utgangsskdnkeln gar via lillhjarnekdrnan nucleus dentatus till thalamus och vidare till
motoriska kortexomraden i storhjdrnan (jfr. &ven 6versiktsschemat pa sidan 1 och sidan 13).

Detta system anses deltaga i utformningen av det motoriska programmet och kanske framfor allt
anpassningen av programmet till aktuella situationer ( “motor planning” i bilden). En viktig aspekt av
detta kan vara tidsaspekter i kontrollen av muskelaktiviteten. De olika musklerna som deltar i en handling
maste aktiveras i ritt tidsfoljd i forhallande till varandra och i rétt omfattning.

8.2 Lillhjarnans organisation

En overgripande syn pa lillhjarnan dr att den bestar av ett mycket stort antal “’slyngor” som alla har
samma konstruktion. Varje siddan slynga dr en “’sidogata” som ligger parallellt med ett annat motoriskt
system, och lillhjérnans roll tycks vara att kunna modifiera aktiviteten i varje slynga for att astadkomma
motorisk adaptation eller motorisk inldrning. Eftersom lillhjarnan enligt denna uppfattning ar inkopplad
parallellt med ett annat system kallas detta “side path theory”.

Den grundldggande kretsen i lillhjarnan bestar av nagra fé celler, men kretsen upprepas i ett synnerligen
stort antal i cerebellums kortex. Denna krets visas forenklad i bilden pa sidan 18.

Det finns tva system av inatgdende signaler till hjdrnan, s& kallade mosstrddar och kidttertradar.
Mosstradarna star for det huvudsakliga inflédet till lillhjarnan (markerat med ”IN”). Ursprunget for dessa
trddar finns 1 flera strukturer i1 hjarnstammen (nucl. pontis, nucl. reticularis lateralis och
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vestibulariskdrnorna) och i ryggmérgen (de spino-cerebelldra banorna). I bilden visas hur mosstradarna
exciterar kornceller (granule cells) som 1 sin tur exciterar Purkinjeceller genom sina parallelltrddar.
Dessutom exciterar mosstradarna inhibitoriska stjdrnceller och korgceller som ldgger en inhibitorisk
effekt pa Purkinjecellerna, vilket inte visas i bilden.

Det dr en stor divergens och konvergens i detta system, och det finns 100.000 eller dnnu fler
parallelltradar som har synapser pa varje Purkinjecell. Det krdvs impulser i ménga parallelltradar for att
aktivera Purkinjecellen, men denna svarar dd med en sedvanlig aktionspotential som hér dven kallas for
en "simple spike”.

Det kan ndmnas kort att Purkinjecellema dr inhibitoriska (GABA) och utdvar en inhiberande verkan pé
cerebellum-kdrnorna (och pa nucleus vestibularis lateralis), som skickar ut de slutgiltiga signalerna fran
cerebellum. Cerebellum-kdrnorna aktiveras dock av samma IN-signal frdn mosstrddarna som nér
korncellerna, och den slutgiltiga signalen UT fran lillhjarnan &r alltsd en sammanvéagning av aktiviteten i
de ingdende mosstradarna och Purkinjecellernas inhibition. Detta &r inte illustrerat i bilden pa sidan 18.

8.3. Interaktion mellan Kklattertradar och mosstradar

Det andra afferenta systemet till cerebellum &r kKldttertradarna, som har en annan funktion.
Klattertradarna kommer alla frén en kdrna i1 hjarnstamman, oliva inferior eller "nedre oliven” (inferior
olive eller 10 pa engelska). Till skillnad fran mosstrads-parallelltradssystemet s& finns det pa varje
Purkinjecell synapser fran endast en enda klittertrdd och varje klattertrad tar kontakt med endast 2 — 3
Purkinjeceller. Synapser fran klittertrddarna ger mycket stark excitation vilket leder till en skur av
aktionspotentialer, vilket kallas for “complex spike” (se bilden pa sidan 18).

Relationen mellan klatter- och mosstradssystemet dr som mellan ldrare och elev. Klattertraden ar lararen
som klargor att ndgot dr fel och en dndring maste till. Klattertrddarna astadkommer dé en langvarig
fordndring i funktionen i synapser mellan parallelltrdd och Purkinjecell. Fordndringen leder till en
bestdende minskning av den synaptiska effekten frdn mosstrddarna (via parallelltrddarna) till
Purkinjecellen, sa kallad long term depression, LTD. Man har i experiment kunnat visa att LTD kan besta
i flera dagar och sannolikt kan den vara dnnu langvarigare under normala forhallanden.

LTD utloses av den kraftiga och langvariga depolarisation som en impuls i kléttertraden ger i
Purkinjecellen. Under depolarisationen far man inte bara complex spikes utan det Oppnas ocksa
spanningskénsliga kalcium-kanaler, och det kalcium som strommar in utgér second messenger i ett
intracellulart system, vilket leder till en l&ngvarig minskning av den synaptiska effektiviteten mellan
paralleltrad och Purkinjecell. Viktigt dr att dessa fOréndringar intrdder enbart i de synapser fran
mosstradssystemet som samtidigt dr aktiva. Principerna liknar alltsa forhallandena for att utlosa LTP i
NMDA-synapser i till exempel hippocampus.

(Detta dr samma princip for en s.k. Hebbsk synaps som beskrivs for inldarningsmekanismer med LTP i
hippocampus, dér det avgdrande dr en samtidig pre- och post-synaptisk aktivitet. Inldrningsmekanismen i
lillhjarnan gar alltsé via en forsvagad synaps, LTD, i stéllet for via forstirkning, LTP, men funktionen &r
densamma med synaptisk plasticitet under lang tid.)

Sa lange LTD kvarstar kommer ett mosstradsinflode som verkar via de modifierade synapserna att ge
mindre excitation av Purkinjecellen och dérfor ocksd en mindre inhibition av de neuron i
cerebellumkédrnorna som Purkinjecellen paverkar. Man ridknar med att detta ger den fordndring av
motoriken som ar 6nskvéard och LTD é&r séledes det celluldra underlaget for cerebellums roll att justera
motoriska system och reflexbégar.
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Overst i bilden pa sidan 18 visas ett exempel pa motorisk adaptation till indrad belastning for en rorelse.
Man registrerade aktionspotentialerna fran en Purkinjecell pd en apa som utférde viljemassiga
handledsrorelser. Nér den inldrda rorelsen utfordes utan storning (A) uppvisade Purkinjecellen bara ett par
complex spikes, dvs. lag frekvens av impulser fran kléttertradar, men en ganska hog frekvens av simple
spike, dvs. impulser via mosstrads-parallelltrads-systemet. Nar man sedan inférde en ovéntad belastning
(B), kan man se att rorelsen stordes. Storningen i rorelsen signaleras via kldttertradssystemet med
upprepade complex spikes. Detta utloser LTD i ett stort antal parallelltrads-synapser, och motoriken
anpassas efter den nya situationen. Nér apans motorik slutligen har anpassats sa att rorelsen aterigen ar
snabb och jamt som tidigare (C) sa fyrar klattertraden aterigen endast enstaka impulser.

Dessa och andra fynd har tolkats sa att klattertradarna aktiveras sarskilt starkt ndr de motoriska
ordersignalerna inte leder till det forvantade resultatet. Klattertraden anger alltsé att det foreligger ett fel
och samtidigt utgér impulserna i klattertrdden en instruktion till férdndring. Hur siddana felsignaler
genereras generellt vet man inte, men ett exempel beskrivs i1 nédsta avsnitt.

8.3. Vestibulo-okulara reflexen

Bilden pa sidan 19 visar ett motoriskt system med en ”side path” genom cerebellum: den
vestibulo-okuléra reflexen, VOR. Denna reflex dstadkommer kompensatoriska 6gonrérelser nir man ror
pa huvudet sa att blickriktningen bibehdlls. Reflexen kan man studera pa sig sjdlv om man stiller sig
framfor en spegel och tittar pd 6gonen medan man vrider pa huvudet eller bjer huvudet &t sidan. Man
kan dé se att 6gonen star stilla trots huvudrorelserna.

Dessa oOgonrorelser framkallas av sensoriska signaler fran vestibularis-organen som verkar pa
6gonmusklerna via vestibulariskdrnor och 6gonmuskelkdrnor. Dessutom finns alltsé en “’side path” genom
flocculus 1 vestibulo-cerebellum. Denna utgér fran vestibularisafferenter och nar tillbaka till de
vestibuldra kdrnorna. Nér allt fungerar som det skall ger de tva signalerna fran vestibularisorganen och
Purkinjecellerna tillsammans en perfekt styrning av 6gonmuskelkdrnorna sa att blickriktningen bibehalls
vid huvudrorelser.

Det ar uppenbart att reflexen maste vara helt exakt avpassad for att man verkligen skall behalla
blickriktningen pa precis samma punkt. Hur garanteras denna precision? Man har gjort experiment dar
man latit en forsoksperson béra prismor framfor 6gonen sa att bilden pa retina forskjuts pa ett felaktigt
sdtt vid huvudrorelser, antingen mer eller mindre dn normalt. Till en borjan upplever forsdkspersonen att
synfaltet ror sig varje gang hon eller han rér pa huvudet, men efter en tid sker en anpassning.
Ogonrédrelsernas  amplitud forindras sa att rorelserna kommer att stimma med den “nya”
synfiltsforflyttningen, och forsékspersonen upplever s smaningom att synfiltet ater star stilla vid

huvudrdrelser. Detta beror pa att aktiviteten i ’side path” genom cerebellum har éndrats.

Adaptationen sker pa grundval av visuell information som via kléttertradar rapporterar att synfiltet ror sig
vid huvudrérelser (retinal slip). Om synfaltet ror sig sd har reflexen fel storlek! Signaler fran retina
bearbetas 1 hjarnstammen (i en struktur som heter pretectal area) och sénds vidare som en felsignal till
nedre oliven som via kléttertrddar astadkommer en LTD. Detta &ndrar signalflodet i mosstradsslyngan till
vestibulariskdrnan pa ett sddant satt att felet korrigeras.

Detta system dr ett exempel pa sa kallad feed-forward styrning med adaptiv kontroll. Med feed-forward
menas att dgonens rorelser styrs fran vestibularis, och det finns ingen signal som kopplas tillbaka till
vestibularis (vilket skulle varit fallet i en feedback-krets). Systemet fungerar 4ndé genom att styrningen
kan finjusteras genom lillhjdrnans “’side path”-mekanism, som adapteras efter omstindigheterna sa att
styrningen alltid ar exakt.
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8.4. Funktionella roller
I bilden pa sidan 20 visas principiellt hur lillhjarnan ar inkopplad pé flera nivéer i det motoriska
systemet. Cerebro-cerebellum mottar som tidigare nimnts information fran stora delav av kortex och

projicerar via thalamus tillbaka till motoriska kortikala omrédden. Denna del av lillhjdrnan &r alltsd framst
inblandad i motorisk PLANERING.

Spino-cerebellum ir i stillet nira knuten till sjilva UTFORANDE av en rérelse. Den tar emot information
fran proprioceptorer, ryggmarg och hjarnstam, och projicerar fraimst pa de descenderande
hjarnstamssystemen. Bilden &r synnerligen starkt forenklad och bara vill betona hur lillhjarnan séledes
tycks paverka motoriken “’pa tva sitt”. Vestibulo-cerebellums roll framgér inte av bilden pa sidan 20, men
vestibulo-cerebellums roll i balanskontroll och 6gonrorelser utgdr ett tredje sétt som cerebellum kan

paverka motoriken.

8.5. Hogre funktioner

Traditionellt har man sett cerebellum som enbart ett motoriskt organ, men det finns nu hallpunkter for att
cerebellum ar aktiv dven i icke-motoriska processer. I PET-studier har man funnit att delar av cerebro-
cerebellum dr aktiv vid tankeverksamhet. Denna typ av fynd har tolkats som stéd for en djupgripande
hypotes, ndmligen att intellektuell aktivitet till vdsentlig del utgdres av inre handlingar som hjdrnan
genomfor i sin modellvirld, dvs. handlingar utan muskelrérelser. Denna hypotes har betonats bland annat
av den schweiziske utvecklingspsykologen Piaget pa grundval av omfattande experimentella studier av
barnets utveckling under de forsta levnadséren — “’barnet maste gripa for att begripa”.

8.6. Patologi

Vid cerebelldra skador ser man ataxi, balansstémingar och hypotoni.

Bilderna pa sidan 21 visar exampel pa ataxi, som kan beskrivas som fel i rorelsers hastighet, omfang och
kraft. Nér patienten ska gripa ett foreméal i omgivningen blir handens rorelser ryckiga och missar ofta
malet. Rorelserna har “fel storlek™ vilket kallas for dysmetri. Detta beror till stor del pa bristande
koordination mellan de manga olika muskelgrupperna (dyssynergi). Rorelsen delas upp i korta bitar och
enskilda komponenter som “hackas fram” en efter en utan den normala samordningen. Aven talet
paverkas och blir hackigt, s.k. skanderande tal eller ataktisk dysartri. Dessutom har patienterna ofta
skakningar, dvs. tremor, under rorelser. Denna kan vara speciellt framtrddande nir handen ndrmar sig
slutmaélet, men i mer uttalade fall forekommer tremor under stérre delen av rorelsen. Denna rorelsetremor
kallas intentionstremor-.

Figuren ldngst ned pa sidan 21 visar dven hur patienterna kan ha svéart att snabbt véxla rorelseriktning
(vilket kallas adiadochokinesi), och bilden ldngst upp visar en fordréjning i igangséttandet av rorelser,
vilket ses ibland, men som &r ett symtom som inte &r unikt for ataxi pad samma sétt som dysmetri eller
intentionstremor.

Patienterna uppvisar dessutom ofta en lagre tonus (hypotoni) dn normalt bade under vila och i samband
med rorelser. Rorelserna verkar darfor sldngiga och extremiteterna sladdriga. Bristande forméga till
motorisk inldrning och adaptation kan pavisas men detta anvénds séllan i kliniska tester.
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9. DE BASALA GANGLIERNA

De basala ganglierna &r en serie strukturer beldgna inuti storhjdrnan, ndra dess bas. De &r svéra att
askadliggora anatomiskt, och deras komplicerade, tredimensionella anatomi ligger utanfor detta
kursavsnitt. I stillet fokuserar vi hdr pa deras inbordes forbindelser och funktioner.

De schematiska bilderna pa sidan 1 och 16 visar hur de basala ganglierna pa liknande sitt som lillhjérnan
ar inkopplad i en ”slynga” fran kortex och via thalamus tillbaka till flera kortikala omraden. Den
dominerande synen pa de basala gangliernas funktion &r att de har en roll som beslutsfattare om vilka
rorelser som skall utforas. De &r sérskilt viktiga for den typ av rorelser som initieras av inre incitament.
Neurologen Parkinson myntade tesen att basala gangliernas roll dr “att omsétta vilja till rérelser”.

Bilden till vinster pa sidan 22 illustrerar schematiskt de basala gangliernas anatomiska forbindelser.
Slyngan utgar fran relativt stora omraden i kortex: primira motor kortex (M1), PM, SMA, priméira
somatosensoriska arean samt fran Gvre delen av parietalloben. Informationsflédet gar sedan fréan
ingangsdelen striatum (som bestar av putamen och nucleus caudatus) och tar direfter tva vdgar: Den ena
ar den indirekta vigen som gér via globus pallidus externus och nucleus subthalamicus till utgangsdelen
som utgors av globus pallidus internus. Den andra védgen dr den direkta vigen fran striatum till globus
pallidus internus.

Utgangsdelen paverkar i sin tur motoriska thalamus, som projicerar till mélareorna i kortex, som for
viljemissig motorik huvudsakligen &r SMA. Olika anatomiska delar av denna slynga genom de basala
ganglierna hanterar motorisk verksamhet i skilda kroppsdelar.

De basala ganglierna far inte ndgon direkt information fran sensoriska system utan enbart indirekt via
kortex, vilket innebér att de bara far bearbetade sensoriska signaler.

Forutom inflodet fran kortex far de basala ganglierna ett kraftigt inflode fran monoaminerga system i
hjarnstammen (locus ceruleus och raphe-kérnor). Vilken roll dessa system spelar dr dnnu inte klarlagt
men man anar att de har en modulerande roll for att allmént hoja eller minska aktivitetsgraden i systemet.

Den direkta vigen genom de basala ganglierna innehaller alltsa en dubbelt inhibitorisk huvudlank notera
att det finns tva GABA-neuron pa végen fran striatum till thalamus). Signalflodet genom denna vig
moduleras fran atminstone fyra hall. (1) Cholinerga neuron i striatum. (2) Dopaminerga neuron fran
substantia nigra (pars compacta) som verkar pa neuron i striatum. (3) Nucleus subthalamicus. (4)
Intralaminéra kérnor i thalamus.

9.2. Fysiologi

Utflodet av signaler fran de basala ganglierna kommer alltsé fran globus pallidus och pars reticulata av
substantia nigra. Under vila fyrar neuronen i dessa stationer med hog frekvens och utdvar en stindig,
tonisk, inhibition pa thalamus som i sin tur har excitatoriska synapser i cortex. Nar man vill rora sig sa
minskar den toniska hdmningen pa thalamus. De basala ganglierna deltar ddrmed i besluten om vilka
delar av motoriska cortex som skall "tillatas” vara aktiva och sétta i gang rorelser.

Som ovan ndmnts moduleras alltsa aktiviteten i de utgdende inhibitoriska neuronen av flera system som
ingriper pa skilda punkter. Cholinerga och dopaminerga system verkar i motsatt riktning i striaturn. |
beteendet framtriader effekterna pa sa sitt att en dominans av dopaminerga system ger mer och storre
rorelser, hyperkinesi, medan en dominans av cholinerga system ger den motsatta effekten, hypokinesi.
Nucleus subthalamicus 6kar aktiviteten i utgdngsdelen och befrdmjar darfor hypokinesi.

De basala ganglierna tycks vara engagerade i de proprioceptiva signalernas roll for styrningen av
motoriken, men mindre i till exempel den visuella kontrollen av motoriken. T.ex. har Parkinsonpatienter
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en starkt forstarkt *long latency stretch reflex’ (som gér via primédra motorcortex, se ovan) vilket pekar pa
en rubbning av proprioceptiva mekanismer i hjdrnan.

9.3. Substantia nigra och Parkinsons sjukdom

Parkinsons sjukdom dr en av de stora neurologiska sjukdornama. En avgdrande fordndring &ar en
degeneration av de dopaminerga cellerna i pars compacta av substantia nigra. Detta system forlorar
dérigenom sin formaga att kontrollera neuronen i striatum, och f6ljden blir att patienten far en okad
aktivitet fran de basala ganglierna mot thalamus.

Parkinsons sjukdom karakteriseras av tre kardinalsymptom: tremor, akinesi (eller hypokinesi) och
rigiditet. Akinesi eller hypokinesi innebér att patienten har en rorelsefattigdom, till exempel svart att
komma igang, begrinsade medrorelser (ror sig “’stelt”) och en obetydlig mimik. Det &r intressant att
hypokinesin manga ganger kan motverkas patagligt av visuella stimuli. En patient som far en uppmaning
att ga over golvet kan ha mycket svart att komma igang spontant, men om man ritar tvarstreck eller lagger
ut rutor pa golvet dr det mycket lattare for patienten att starta och gé 6ver golvet. Att denna typ av visuella
stimuli har en s& stark verkan pd Parkinsonpatientens formaga att réra sig har man tolkat att yttre
incitament till en del kan initiera rorelser pa andra védgar d4n genom de basala ganglierna.

Rigiditeten kanns for undersdkaren som ett segt motstand mot passiva rorelse inom hela ledomfanget.
Ofta a4r motstandet mot undersdkarens rorelse hackigt, vilket kallas for kugghjulsfenomen”. Rigiditeten
innebdr en forhojd tonus i muskulaturen. Till skillnad frén spasticitet dr tonushéjningen inte
hastighetsberoende utan den ar lika stark vare sig undersokaren anvénder en snabb eller ldngsam rorelse
for att testa motstandet.

Den karakteristiska tremorn vid Parkinsons sjukdom &r en vilotremor — till skillnad fran intentionstremor
vid cerebellumskador — men 1 mer uttalade fall har patienterna ocksa tremor vid rérelser. Mekanismen for
tremorn dr inte direkt beroende av aktivitet i muskelspolarna, vilket man tidigare antog, men
proprioception har dndé en indirekt roll eftersom tremorn manga ganger kan botas med en liten lesion i
det omréade i thalamus som ar mottagarstation for proprioceptiva impulser (nucleus ventralis intermedius,
VIM). Det har foreslagits att tremom vid Parkinsons sjukdom &r en svingning i1 en intern
aterkopplingskrets som hanterar signaler fran muskelspolarna.

Dopaminerga celler finns inte bara i substantia nigra utan dven i nirliggande Ventral Tegmental Area
(VTA) och nucleus retrorubralis. Dessa system har projektioner till stora delar av hjarnbarken, bland
annat prefrontala kortex. Det dr sannolikt att d&ven dessa system drabbas av en minskad kapacitet att bilda
dopamin vid Parkinsons sjukdom och att detta kan orsaka en del av patienternas intellektuella och
emotionella symptom. VTA ar en del av hjarnans s.k. beloningssystem och kommer att diskuteras under
blocket Hogre funktioner.

Tidigare behandlade man Parkinsons sjukdom med anticholinerga medel for att forskjuta balansen mellan
doparninerga och cholinerga mekanismer i striatum. Nu anvédndes i stidllet L-dopa som ingar i
synteskedjan for dopamin, men som ligger efter flaskhalsen 1 det patologiskt forsvagade enzymsystemet
(tyrosinhydroxylas). L-dopa har framfor allt god verkan mot hypokinesi. Det finns andra
behandlingsalternativ, vilket avhandlas senare under kursen i farmakologi.

9.4. Ovrig patologi i de basala ganglierna

Huntingtons chorea eller danssjuka ar en arftlig sjukdom som dr mer séllsynt dn Parkinsons sjukdom.
Den primira defekten ligger i kromosom nr. 4. Patienten far bortfall av GABA-erga och kolinerga
interneuron i striatum vilket sannolikt leder till minskad aktivitet fran globus pallidus, och ddrmed hog
aktivitet 1 thalamus och motoriska kortex. De mest framtrddande symptomen &r ofrivilliga, ryckiga
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rorelser 1 extremiteter och i ansikte. Patienterna drabbas dven av tilltagande demens genom liknande
degenerativa mekanismer i storhjérnan.

Vid skada pa nucleus subthalamicus far patienten s.k. hemiballism. Patienten gor helt omotiverat
valdsamma okontrollerade rorelser av ena kroppshalvans extremiteter, speciellt i hoft- och skulderled. Ett
annat vanligt symptom vid skador i basala ganglierna &r athetos, vilket innebér ofrivilliga, relativt
langsamma, vridande rorelser.

Manga av de symptom som ses vid skador pa de basala ganglierna ar alltsd “underskott” eller ”Gverskott”
av rorelser. Detta stimmer med uppfattningen att de basala ganglierna &r starkt involverade i
bendgenheten att producera rorelser.

9.5. De basala ganglierna har dven icke-motoriska funktioner

Man anség tidigare att de basala ganglierna endast hade motoriska funktioner. Under senare ar har det
blivit mer sannolikt att de ocksé har en roll i kontrollen av beteende i vidare bemérkelse samt i kognitiva
funktioner. Denna uppfattning grundar sig dels pa anatomiska studier, dels pa avbildning av hjarnans

blodflode och aktivitet hos forsokspersoner eller patienter med hjilp av funktionell magnetkamerateknik
(fMRI) eller med PET.

De anatomiska studierna visar att det finns fem olika kortiko-kortikala slyngor genom de basala
ganglierna som alla har en liknande uppbyggnad. De fem slyngorna ér:

1) en allmint motorisk, som behandlats ovan,
2) en okulomotorisk,

3 och 4) tva prefrontala,

5) en limbisk.

Den motoriska och okulomotoriska slyngorna (1 och 2) projicerar framfor allt till laterala thalamus,
medan de Gvriga slyngorna som utgar fran associations-kortex projicerar till mediala thalarnuskérnor. De
skilda slyngornas kortikala méalomraden illustreras i bilden pa sidan 23. (Bilden visar cortex hos apa,
namn osv. pa alla de olika sma kortexomradena ar inte visentliga.)

De basala gangliernas grundlaggande funktion tycks alltsd vara att utéva en kontroll inte bara av
motoriska kortex utan dven av andra delar av frontala kortex. Deras roll ar att modulera aktiviteten i hela
frontalloberna i relation till planering och utférande av 6gon- och kroppsrorelser (slynga 1 och 2) samt
kontroll av mer komplicerade aspekter av beteendet, till exempel flexibilitet och konsekvenser av
handlande (de limbiska och prefrontala slyngoma).

PET-studier har visat att nucleus caudatus, putamen och pallidus och ventrala thalamus ar aktiva vid
mental verksamhet,”tdnkande”, utan ndgon som helst motorisk aktivitet. Dessa fynd har tolkats som stod
for den hypotes som tidigare berdrts att manga former av kognitiv verksamhet kan liknas vid ett slags
”motoriska” handlingar som simuleras i hjarnans modellvarld.
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10. MOTORISKA KONTROLLPRINCIPER

10.1. Inledning: Motoriskt program, feed-forward och feed-back

Nervsystemet kan anvinda skilda metoder for att producera och kontrollera en rorelse. En metod &r
styrningen av rorelsen med ett motoriskt program. Det &r en sekvens av nervimpulser som finns lagrade i
ett motoriskt minne eller som kan produceras av till exempel en monstergenerator.

Det mest typiska exemplet pa programmerade rorelser 4r mycket snabba s.k. ballistiska rorelser, t.ex. en
snabb kastrorelse. Denna rorelse styrs pé sd sitt att hjarnan forutsdger hela rorelsens forlopp och styr
sedan muskulaturen genom hela den snabba rorelsen.

Det finns ménga typer av motoriska program lagrade i centrala nervsystemet. De kan vara genetiskt
lagrade, t.ex. program for gangrorelser som levereras av en monstergenerator, eller det kan vara program
som individen tidigare utvecklat ndr hon eller han har lart sig nagot nytt, t.ex. att cykla. Det finns dock
inte plats for hur manga program som helst, och hjarnan skulle inte kunna klara av att lagra program for
varje tinkbar rorelse. Varje program &r i stéllet schematiskt och innehéller bara rorelsens grundstruktur,
men anvidndbarheten okar genom att de kan anpassas till aktuella krav avseende storlek, hastighet osv.
Denna anpassning brukar betecknas parameterinstillning. Programmet tilldelas en parameter som
bestammer till exempel storlek eller hastighet. Instdllningen kan ske antingen pa grundval av sensorisk
information om yttervirlden som hidmtas ndr programmet skall utforas eller pad grundval av lagrad
information, till exempel erfarenheten av hur tungt ett foremal &r som man skall lyfta.

Snabba rorelser ar exempel pa feed-forward eller open loop control. Ett annat exempel dr VOR. Denna
kontroll kallas sé& eftersom rorelsen kan genomforas utan att den paverkas av sensorisk information nir
den vil startat. Eftersom open-loop styrning inte sdllan innebdr en forutsdgelse anvidndes dven termen
antecipatorisk kontroll.

En annan kontrollprincip ar negativ feed-back. Vid sddan kontroll paverkas det neuronala styrsystemet av
sensorisk information som till exempel beskriver avvikelsen mellan den 6nskvirda positionen och den
aktuella positionen. Muskelaktiviteten justeras kontinuerligt av signaler frdn sinnesorgan for att minimera
denna avvikelse. Feed-back kontroll kallas ocksa closed loop control. Ett exempel pa feed-back kontroll
som tidigare behandlats &r striackreflexer fran muskelspolarna (dven om den praktiska betydelsen av just
detta ar oklar).

Feed-back kontroll har dock vissa principiclla oldgenheter. For det forsta kan rorelsen inte bli sd snabb
som vid feed-forward kontroll. Om aterkopplingen &r kraftig kan feed-back ocksa leda till instabilitet eller
sviangningar. Vissa former av tremor kan vara uttryck for sddana svéngningar i feed-back-system.

Det &r viktigt att inse att en och samma handling ofta innehéller bade programmerade komponenter och
feed-back-kontrollerade komponenter, och dessa kan forekomma antingen efter varandra i en sekvens,
eller samtidigt. Exempel pa sekventiell kombination dr att stricka ut handen och sedan lyfta en kaffekopp:
Utstrackningen dr ofta programmerad medan finjusteringen av fingrarnas liage och greppet ar i storre
utstrackning feed-back-kontrollerade fran syn- och kénsel.

10.2. Kontroll av midnniskans uppratta stillning

10.2.1. Antecipatorisk kontroll

Som visas i bilden pa sidan 24 si sker kontrollen av den uppritta stillningen vésentligen genom
antecipatorisk kontroll. Detta betyder att nervsystemet forsoker att forutsdga storningar som kan rubba
balansen, och korrigera for storningen redan innan den dger rum. PA sa sdtt minimeras hela tiden
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storningar i balansen, vilket ger en 6kad grad av kontroll 6ver motoriken jamfort med om man hela tiden
skulle forlita sig pa feed-back fran sinnesorganen (se ovan).

Bilden visar hur tyngdpunkten forskjuts i sidled ndr man lyfter den ena foten. Liknande justeringar av
balanspunkten sker stindigt, till exempel ndr man rdcker ut handen for att ta upp ett féremal, och en
liknande kontroll sker dven i sittande stdllning. Man kan dven visa hur vi tar hiansyn till omgivningen i
denna antecipatoriska kontroll s att vara motoriska kretsar hela tiden forsoker forutsdga hur underlaget
skall bete sig, till exempel ndr man star i en sparvagn som &r pa vag att starta.

Antecipatorisk kontroll &r alltsd pad manga sétt idealiskt, mer stabilt, snabbare och exaktare &n att invénta
sma storningar i balansen och forlita sig pa aterkoppling frdn sinnesorganen. Problemet &r att
antecipatorisk kontroll forutsatter en planering som hela tiden maste bli exakt rétt.

10.2.2. Posturala motoriska svar
Eftersom det inte gar att forutse alla storningar av balansen i alla ldgen sa finns det dven hela tiden en
viktig aterkoppling fran framfor allt tre sensoriska system:

1) det vestibuldra systemet, som registrerar orienteringen av huvudet i relation till gravitationen,

2) det visuella systemet,

3) det proprioceptiva systemet, som informerar det centrala nervsystemet om kroppsdelarnas inbordes
positioner.

Proprioception fran nackens muskelspolar ar av sdrskilt stor betydelse eftersom de registrerar huvudets
stdllning 1 forhéllande till kroppen, och information fran dgonmusklerna och frén nacken fordras for att
hjarnan skall kunna avgoéra blickens riktning i férhallande till kroppen.

Samspelet mellan de vestibuldra, visuella och proprioceptiva sinnessystemen har studerats genom att man
experimentellt skickar in olika typer av storsignaler som rubbar balansen. Man analyserar sedan hur
forsokspersonens motoriska system hanterar storningen. En metod dr att stélla forsokspersonen pa en
platta som snabbt kan forskjutas eller vridas. Om plattan snabbt flyttas bakat (se bilden pa sidan 25) ger
detta ett svaj framat. Denna storning aktiverar alla tre sinnessystem: vestibularis och synen reagerar for
huvudets rorelser och proprioceptorerna i muskler kring fotleden reagerar for rotationen i leden.

Dessa sensoriska signaler framkallar kompensatoriska muskelkontraktioner som borjar efter ca. 100 ms i
vadmuskulaturen (“gast” i bilden, = m. Gastrocnemius; kurvan visar muskelaktivitet mitt med EMG).
Négot senare och successivt kommer kontraktioner i laret ("ham” i bilden, “hamstrings”-muskler pa larets
baksida) och i ryggmuskulaturen (“para” i bilden, paravertebralmuskler). Detta leder till att kroppen
aterfors till ursprungsstillningen och balansen bibehélls. Aktivering av musklerna i denna tidsordning
innebdr att den muskel som ger den storsta effekten, vid fotleden, sétter in forst.

Svarsmonstret i benens och ryggens muskler kallas for ett s.k. posturalt motoriskt svar. Detta ror sig inte
om en genetiskt forprogrammerad reflex, utan dr inldrt som en del i det motoriska program som vi
anvander for att kunna std pa tva ben. Ibland anvénds dnda begreppet “postural reflex” aningen slarvigt.

De tre sensoriska systemen utloser ofta samma typer av motoriska svar men med olika fordrojning. Tiden
for reflexer utlosta fran vestibularis ar t.ex. betydligt ldngre (180 ms) 4n reflexer fran fotens
proprioceptorer.

Bilderna pa vinstra halvan pa sidan 26 visar att dessa motoriska svar kan anpassas si att svaren
successivt Okar i storlek ndr samma storning upprepas. Detta leder till en successivt béttre kompensation
for svajet.
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Bilderna pa hogra halvan pa sidan 26 visar en annan form av anpassning. Har roteras i stéllet fotplattan
snabbt sa att foten dorsalflekteras. Om man tittar noga pa bilden sa kan man se att detta leder till samma
dorsalflektion av foten som nér plattan rordes bakat (bilden till vinser). En rotation uppét aktiverar alltsi
proprioceptorer i vadmusklerna pd samma sétt som ndr plattan rordes bakét. Dorsalflektionen utloser
dérfor pa samma sétt initialt samma motoriska svar som tidigare i vadmuskler, 1ar och rygg. Effekten av
detta blir dock i stéllet att forsokspersonen tenderar att falla bakat! Det motoriska svaret ar alltsd nu i
stdllet oonskat eftersom den rubbar balansen. Bilden visar att om detta test upprepas flera génger sa
minskar det motoriska svaret for varje gang och vid det fjarde forsoket dr den helt borta. Mekanismen
bakom denna anpassning &dr sannolikt att vestibularis-systemet noterar svajet bakat som det motoriska
svaret ger upphov till, och detta medverkar till att undertrycka svaret.

Anpassningen av det posturala motoriska svaret, antingen en 6kning nar svaret dr dndamalsenligt (till
vénster pad sidan 26) eller en minskning nér det inte &r det (till hoger) &r ett exempel pa motorisk
adaptation, ddr sannolikt vestibulo-cerebellum spelar en central roll.

Alla de tre sensoriska systemen samverkar alltsd for att halla jamvikten. Om ett av dem slés ut kan en
patient ofta klara sig bra i manga vardagliga situationer, men under mer krdvande omstiandigheter uppstar
problem. Patienter med nedsatt vestibuldr funktion fér till exempel problem i morker nidr 6gonen inte kan
hjélpa till.

10.3. Att striacka ut armen mot ett foremal.
I styrningen och kontrollen av arm- och handmotoriken framtréder flera viktiga principer for motorisk
kontroll. En del av dessa har berérts i tidigare avsnitt, andra behandlas hér.

En stor del av arm- och handmotoriken &r beroende av syninformation. Syninformation fran
occipitalloben gér dels mot temporalloben, dir det finns system som har betydelse for att kdnna igen
objekt, dels mot parietalloben dér syninformationen har stor betydelse for initiering och styrning av arm-
och handmotorik. Som tidigare ndmnts dr de bakre delarna av parietalkortex, area 5 och 7, och
premotoriska kortex sarskilt viktiga for denna typ av rorelser (jfr. bilderna pa sidan 14).

Det foljande avsnittet behandlar framfor allt rorelsen att stricka ut armen mot ett foremal, gripa det och
lyfta det. En saddan alldaglig handling innehéaller ett antal delmoment: (1) lokalisering av foremélet i
forhéllande till kroppen, (2) rérelsen da handen stracks ut mot foremaélet, (2) utformning av greppet, (3)
gripande och lyftande. Olika mekanismer reglerar de skilda momenten.

10.3.1. Lokalisering av objektet

For att lokalisera ett foremal i forhdllande till kroppen med hjdlp av synen kravs sensorisk information
fran tre kéllor: fran retina, frdn proprioceptorer i de yttre O6gonmusklerna, och frén nackens
proprioceptorer. Man har identifierat neuron i bakre parietal- och premotoriska kortex som kodar
lokalisationen av visuella retningar i forhallande till kroppen tack vare konvergens fran dessa tre
sensoriska system. Dessa neuron &r sannolikt en del av ett system som skapar och uppritthéller en
“visuell karta” 6ver omgivningen som ir nddvéndig for styrning av armens rorelser.

10.3.2. Malrorelse mot objektet (reaching)

Nér hjdrnan val har lokaliserat ett foreméal och beslutat att ricka ut handen for att gripa det, utformar den
ett motoriskt kommando som styr rorelsen. Sldcker man ljuset just nér rorelsen borjat sd nar handen dnda
fram till objektet, och man kan dra slutsatsen att rorelsen &r programmerad. Programmering av rorelsen &r
dock helt beroende av korrekt information frén de tre sensoriska kéllorna som bidrar till den visuella
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kartan. Man har visat att till exempel en forvringning av signalen fran proprioceptorerna i ena Ogats
muskler leder till en felaktig programmering.

10.3.3. Proprioceptiv karta och kroppsuppfattning

For att programmera armrorelsen maste hjarnan inte bara ha tillgang till en visuell karta utan den maéste
ocksa veta de aktuella vinklarna i axelled, armbage och handled sé att handen kan na féremalet. Dessutom
maste den veta vilka muskelldingder som dessa vinklar motsvarar och slutligen hur mycket de olika
musklerna maste aktiveras for att nd dessa muskelldngder. Denna information finns i ett motoriskt minne
som bland annat bygger pé afferens fran sinnesorgan i armen, muskelspolar, Golgi senorgan, men ocksa
receptorer i huden som reagerar pa strackning. Pa grundval av denna afferens skapar och uppritthaller
hjarnan en “proprioceptiv karta” 6ver den egna kroppen i relation till det kroppsnéra rummet.

For normal armmotorik maste givetvis den visuella och den proprioceptiva kartan stimma Overens, dvs.
hjarnan maste veta vilka ledvinklar och muskelldngder som leder till att handen nar fram till en viss punkt
i rummet. Om man experimentellt forvranger den visuella informationen, t.ex. later forsokspersonen se
sin hand via en spegel, har hon till att borja med stora problem att styra rorelserna eftersom de tva
kartorna inte stimmer.

Muskelspolarna bidrar inte bara till den omedvetna proprioceptiva kartan utan ocksé till den medvetna
upplevelsen av ledernas ldge och rorelser. Ett experiment som visar detta &r att aktivera muskelspolarnas
la-afferenter genom att vibrera muskelsenan. Eftersom dessa afferenter har hog kénslighet for sma
forandringar (hog dynamisk kénslighet) sé svarar de starkt pd denna retning 4ven om muskelns langd inte
andras i stort.

Om man vibrerar bicepssenan i den ena armen och ger forsdkspersonen instruktionen att blunda och visa
med den andra armen hur hon uppfattar ledlaget, s& kommer hon ldngsamt att stricka ut armen mer och
mer, detta illustreras i bilden till hoger pa sidan 31. Forsokspersonen tycker alltsa att det kdnns som att
ledvinkeln i armbagen fOrdndras trots att armen star helt stilla (“vibrated arm” i bilden), och
forsokspersonen visar hur det kdnns genom att roéra den andra armen (“tracking arm”).

Det finns ett mycket litet fatal patienter som permanent forlorat sin proprioceptiva och taktila afferens
efter en akut infektion. De saknar déarfor den proprioceptiva kartan och har mycket svara motoriska
problem. Med intensiv trdning kan de sd smaningom ldra sig att gora rorelser, men de maste standigt ha
skérpt uppméirksamheten pé sina rorelser. Till exampel méste de koncentrera sig for att inte ramla av
stolen nédr de ror armarna nér de sitter. Deras motorik dr helt beroende av visuell information, och de
klarar ingen motorik i mérker. Man har kunnat visa att en sadan patient t.ex. inte alls har samma problem
att styra handen med synen via en spegelbild eftersom det inte kan finnas nadgon konflikt mellan visuell
och proprioceptiv information.

10.3.4. Det kroppsnira rummet

Manga neuron i area 5 och 7 i bakre parietalkortex samt neuron i premotoriska kortex reagerar for
handelser i1 det kroppsnéra rummet. Ett par exempel belyser hur visuell och proprioceptiv information
konvergerar mot enskilda neuron for att bereda marken for armrorelser.

P& apa har man funnit att enskilda neuron i dessa kortexomraden reagerar for handelser inom en bestimd
del av det kroppsnira rummet. Deras visuella receptiva falt omfattar ofta en begriansad sektor, vilket visas
i bilden till vinster pa sidan 32. Férutom att de reagerar for visuella stimuli inom denna sektor av det
kroppsndra rummet, reagerar de ocksé for beréring av det hudomrade som ligger mot denna sektor.

Dessutom finns det neuron med receptiva falt som i bilden pa sidan 32 men som dessutom &r beroende av
proprioceptiv information fran armen. De reagerar pa visuella och taktila retningar enbart om apan haller
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armen i sadant ldge att den omedelbart kan agera mot ett foremal i det receptiva féltet. Om apan 1 stéllet
héller armen bakom ryggen sa forblir neuronen inaktiva.

Andra neuron reagerar betydligt starkare nér ett foremal ror sig mot dn nér det ror sig fran ansiktet (bilden
till hoger pa sidan 32). Dessa neuron bidrar till att representera yttre incitament till handling, till exempel
skydda sig mot eller fanga ett foremal som ror sig, kanske en frukt pa en tradgren eller en insekt som
flyger mot ansiktet.

Man har ocksa visat att uppméarksamheten och bendgenheten att agera mot ett objekt spelar roll for hur
vissa neuron inom dessa omraden svarar pa visuella stimuli. Detta illustreras i bilderna pa sidan 33.
Om apan &r trinad till att rikta blicken eller réra armen mot en ljuspunkt sé reagerar neuronet starkare dn
om apan ar trinad att inte bry sig om ljuspunkten. Cellernas aktivitet moduleras alltsd av
uppmérksamhetsgraden trots att den visuella signalen dr densamma.

10.3.5. Spegelneuron

Att se en annan person utfora en handling kan vara ett incitament att géra detsamma. Denna tendens att
hiarmas kan bli mycket uttalad vid vissa patologiska tillstand, till exempel frontallobsskador (echopraxi).
Beteendet hos dessa patienter tenderar att alltmer styras av yttre incitament och mer primitiva impulser i
stillet for inre incitament som &r relaterade till mer langsiktig planering.

Det finns neuron i bakre parietal- och premotoriska kortex som &r kandidater for att skapa sidana
incitament, s.k. spegelneuron eller *mirror neurons’, vilkes visas i bilderna pa sidan 34. Cellerna fyrar
ndr apan utfor en viss handmotorik, till exempel griper en fruktbit. De dr ocksa aktiva nir apan enbart ser
forsoksledaren utfora samma sak (Pexperimenter grasps (hand)” i bilden). Neuronen reagerar daremot inte
ndar forsoksledaren i stillet anvdnder en pincett (“experimenter grasps (tool)”). Detta uppfattas
uppenbarligen som en annorlunda motorisk situation av detta system i hjarnan.

Dessa exempel visar hur visuell, taktil, proprioceptiv och uppmarksamhets-information konvergerar i ett
system med uppgift att forbereda, initiera och utforma vissa former av arm- och handmotorik.

10.4. Att gripa ett foremal

Samtidigt som man rér armen mot det foremal man vill gripa véljer man vilken typ av grepp man ska
anvinda, till exempel pincettgrepp med tumme och pekfinger, eller ett kraftgrepp med hela handen. Man
justerar samtidigt handens orientering till féremalet, och man Sppnar greppet till rétt storlek. Det finns
neuron 1 bakre parietal- och premotorisk kortex som har uppgifter i denna utformning av greppet genom
att aktivera lampliga grupper av corticospinala neuron.

Nér man haller ett foremal mellan tumme och pekfinger justeras gripkraften mycket noggrannt och helt
automatiskt. Flera kontrollmekanismer samverkar for att reglera grip- och lyftkraft.

10.4.1. Motoriskt program for att gripa ett foremal

I det 6gonblick da man berér foremalet med fingrarna startar ett motoriskt program som successivt okar
kontraktionen bade i de muskler som griper om foremalet och de muskler som lyfter foremalet. Bilderna
pa sidorna 27 — 29 visar forskning av Roland Johansson med medarbetare i Umeéd som studerat hur
ménniskans handgrepp utformas i olika situationer. I diagrammen &terspeglar kurvorna som &r mérkta
”Load force” aktiviteten i1 de lyftande musklerna och ”Grip force” aktiviteten i de gripande musklerna.
Forst nir lyftkraften overstiger foremalets tyngd borjar sjilva lyftrorelsen. Okningen av gripkraft och
lyftkraft sker parallellt och dr mycket strikt samordnad hos alla vuxna, friska personer (bilder pa sidan
27).
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En annan aspekt &r att gripkraften alltid anpassas sé att den endast med en liten sdkerhetsmaginal
garanterar att man inte tappar foremalet, s.k. grip force/load force ratio, vilket markeras langst ned i
figuren pa sidan 27. Vi griper alltsé sa hart som behdvs men inte mer. P4 s sétt trottar vi inte i onddan ut
hindernas muskler och vi riskerar inte heller att skada ett brackligt foremal.

10.4.2. Parametetinstillning i handgreppet

Bilden till vinster pa sidan 28 visar hur det motoriska programmet anpassas niar man lyfter foremal av
olika tyngd. Béde gripkraft och lyftkraft stiger brantare nir man lyfter ett tyngre féoremal. Programmets
grundstruktur dr oftrandrat, lyft- och gripkraft stiger fortfarande helt parallellt, men det har skett en
parameterinstdilining som avgor hur snabbt de okar.

Bilden till héger pa sidan 28 visar en annan parameterinstéllning. Nar man lyfter foremal maste man
gripa hérdare i ett foremal som har en mycket glatt yta och ddrmed liten friktion mot huden, till exempel
siden. Omvént behdver man inte gripa lika hért nir foremélets ytor har stor friktion, till exempel
sandpapper. Det visar sig att gripkraften alltid stiger brantare i forhéllande till lyftkraften ju glattare
foremalet dr. Grip- och lyftkraft dr dock fortfarande helt samordnade och stiger parallellt.

Sadana parameterinstéllningar av grip-lyft-programmet sker pa grundval av tva typer av information: dels
minnesinformation om foremalets egenskaper, vilket lagrats i ett sensori-motoriskt minne pad omedveten
niva, dels taktil information fran hudens sinnesorgan. Minnesinformationen om till exempel tyngd och
friktion anvéands alltsa for antecipatorisk instéllning av programmets grip/lyft-parametrar.

10.4.3. Aterkoppling frin sinnesorganen i handgreppet

Kontrollen av det motoriska grip/lyft-programmet med hjélp av antecipatoriska mekansimer kriver alltsé
minne och erfarenheter av bland annat féremalets tyngd och ytegenskaper, varefter parametrarna stélls in
pa lampligt sdtt. For att grip- och lyftrorelsen skall bli ratt maéste detta forstds anpassas exakt, i annat fall
riskerar man att tappa foremélet. Om parameterinstillningen blir fel och foremélet borjar glida mellan
fingrarna sd maste alltsd gripkraften anpassas, och bilden till vinster pa sidan 29 illustrerar denna
kontroll.

Hudens kénsliga sinnesorgan kan péaverka grip/lyft-parametern med mycket kort férdrjning, ca. 70 ms.
Sinnesorgan i greppytorna signalerar minsta tendens till glidning l&ngt innan vi medvetet uppfattar detta,
s.k. ”microslips”. Den vibration som registreras med ett métinstrument i den &versta kurvan visar en
sddan glidning, och den ger upphov till en skur av nervimpulser fran, i det har fallet, en Merkelenhet i
fingertoppen hos en forsdksperson. Registreringen fran hudafferenten &r gjord med s.k. mikroneurografi
samtidigt som forsdkspersonen plockar upp ett litet foremal med fingrarna.

Aktiveteten 1 huden sinnesorgan framkallar en reflex som ger en uppjustering av gripkraften till en nagot
hogre niva, som sedan bibehalls. Detta kan upprepas flera ganger till dess man natt en gripkraft som
ligger lagom mycket 6ver den nddvindiga. Detta motoriska svar &r inldrt och man har visat att det troligen
sker transcortikalt via kopplingar mellan primdr somatosensorisk kortex (area 3 och 1) och primér
motorisk kortex (area 4).

Bilden till hoger pa sidan 29 illustrerar svar fran olika typer av mekanoreceptorer i huden i samband
med en grip- och lyftrorelse. S& snart fingrarna far kontakt med foremaélet blir det en kraftig retning av
sinnesorganen i kontaktytan, sdrskilt Meissner och Merkel. Denna information kan anvéndas for att
avgora friktionen vilket i sin tur kan ge en justering av parametrarna om den antecipatoriska instdllningen
varit felaktig.

Handens Pacinikroppar har tack var sin enormt hoga kanslighet for vibrationer och stora receptiva falt
forméga att signalera Overgangen till sjilva lyftrorelsen. De signalerar alltsa ndr foremalet lamnar
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underlaget. P4 samma sitt signalerar de niar man sétter ned ett foremal (“table contact” till hoger i bilden).
Man har visat att denna typ av information anvinds for att ldnka samman successiva komponenter i det
motoriska programmet som styr handlingskedjan. Stegringen av bade lyft- och gripkraft avbryts néir
impulsskuren fran Pacinikropparna indikerar att foremalet lyft fran underlaget. Omvént, om impulserna
fran Pacinikroppama inte kommer som forvéntat sa innebar detta att féremalet uppenbarligen var tyngre
dn man trodde. Lyft- och gripkrafterna fortsdtter da att 6ka successivt tills dess att foremalet lamnar
underlaget. Denna kontroll av de olika komponenterna i en lyftrérelse sker normalt utanfor vart
medvetande och illustrerar en ytterligare roll som sinnesorganen spelar for styrning av motoriken.



