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Der EinfluB der Temperatur auf die afferente
und efferente motorische Innervation des Riickenmarks

I. Temperaturabhingigkeit der afferenten und efferenten
Spontantitigkeit
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Influence of Temperature Upon the Afferent and
Efferent Motor Innervation of the Spinal Cord
I. Changes of Afferent and Efferent Spontaneous Activity With Spinal Temperature

Summary. 1. The influence of spinal cord temperature upon the spontaneous
afferent and efferent activity of the spinal cord was observed in filament recordings
from ventral and dorsal roots in 23 anesthetized cats.

2. No indication was found for the existence of specific extraspinal thermo-
receptors within or around the vertebral canal. The temperature sensitivity of the
spinal cord itself, therefore, must be responsible for the increased «- and p-activity
during spinal cord cooling.

3. The increase in y-motoneurone activity always preceded the activation of
o-motoneurones and the appearance of shivering. In many cases, the activation of
the y-motoneurones was only transient and seemed to depend on the velocity of
temperature changes. At low spinal temperatures (30—33°C) y-motoneurones were
often inactivated although visible shivering persisted.

4. The height of spinal cord temperature also must be of importance for the
effectiveness of supraspinal drive: at spinal temperatures below normal the responses
to supraspinal stimuli were greater, at temperatures above normal the responses
were less than at normal temperatures.

5. It is concluded that the thermal sensitivity of mammalian spinal moto-
neurones depends on their size or some factor correlated with size: the smaller the
neurone the easier it can be activated and inactivated by a fall in spinal temperature.
Bigger cells like «-motoneurones, therefore, are activated and inactivated at
relatively low spinal temperatures.

Key-Words: Temperature Sensitivity — Spinal Cord — Motoneurones —
Temperature Regulation — Tremor.

Zusammenfassung. 1. In insgesamt 23 Versuchen an Katzen wurde der Einflufl
der Riickenmarkstemperatur auf die afferente und efferente Spontantétigkeit des
Riickenmarks in Einzelfaserableitungen von Vorder- und Hinterwurzeln untersucht.

2. Bei den Hinterwurzelableitungen wurden keine Anhaltspunkte fiir spezifische,
im Bereich des Wirbelkanals, jedoch auBerhalb des Riickenmarks gelegene Thermo-
receptoren gefunden.

3. Mit sinkender Riickenmarkstemperatur nahm die eﬁerente motorische Akti-
vitit des Rickenmarks zu, dabei wurden die y-Motoneurone stets vor den «-Moto-
neuronen und vor dem Auftreten von Zittern aktiviert. In vielen Fillen war diese
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Alktivierung nur voriibergehend und schien wesentlich von der Geschwindigkeit der
Temperaturinderung abhingig zu sein. Bei niedrigen Riickenmarkstemperaturen
(30—33°C) waren die y-Motoneurone oft trotz weiterbestehendem Zittern schon
wieder inaktiviert.

4. Auch fiir die Reaktionen der Riickenmarksneurone auf zusitzlich erhéhte
supraspinale Antriebe war die Hohe der absoluten Riickenmarkstemperatur von
entscheidender Bedeutung: wihrend erniedrigter Riickenmarkstemperatur waren
die Effekte gegeniiber denen bei normaler Riickenmarkstemperatur verstiirkt, eine
Erhohung der Riickenmarkstemperatur verminderte die Reaktionen bei gleich-
bleibender Stérke der Antriebe.

5. Aus den Versuchen wird geschlossen, daB fiir die unterschiedliche Temperatur-
empfindlichkeit der Riickenmarksneurone ihre GréBe bzw. ein mit der GréBe ver-
bundener Faktor eine Rolle spielt: die Neurone werden durch eine Temperatur-
erniedrigung umso lejichter aktiviert, aber bei fortschreitender Temperatursenkung
auch wieder inaktiviert, je kleiner die Zellen sind. GroBSe Zellen wie die «-Moto-
neurone werden demnach bei relativ niedrigen Temperaturen aktiviert und wieder
inaktiviert.

Schliisselworter : Temperaturempfindlichkeit — Rickenmark — Motoneurone —
Temperaturregulation — Tremor.

Die reflektorische Ingangsetzung des Kéltezitterns erfolgt nach den
bisherigen Vorstellungen entweder iiber die Thermoreceptoren der Haut
oder iiber die im Hypothalamus befindlichen thermosensiblen Strukturen.
Dall es auller diesen temperaturempfindlichen Receptoren der Haut
(HExsEsL, 1952) und des Hypothalamus (NARAYAMA et al., 1963; HarDy
et al., 1964) auch noch andere thermosensible Strukturen im Bereich des
Korperkerns geben mul, die thermoregulatorische Reaktionen in Gang
zu setzen vermogen, wurde bereits von THAUER (1939) vermutet und
dann von Harrwaces et al. (1961) nachgewiesen, die bei Hunden durch
isolierte Kiihlung des Kérperkerns trotz warmer Haut und warmen Hirns
typisches Kaltezittern auslésen konnten. Bei der weiteren Suche nach der
Lokalisation dieser temperaturempfindlichen Strukturen ergaben dann
die Versuche von Srmox et al. (1964), dafl eine isolierte Kithlung im
Wirbelkanal bei Hunden einen dem Kiéltezittern vergleichbaren Tremor
hervorruft, nachdem schon aus fritheren Versuchen bekannt war, daf
die spontane und reflektorische Aktivitdt des Riickenmarks von Warm-
bliitern durch eine Temperatursenkung gesteigert wird, bevor die allge-
meine depressive Wirkung einer Temperaturerniedrigung einsetzt (Bar-
RON and MarTrEWS, 1938a, 1938b; ToONNIES, 1938; GRUNDFEST, 1941 ;
BrooEs et al., 1955; Supa et al., 1957 und Korzumr et al., 1960). Uber
den Einflufl der Temperatur auf andere erregbare Strukturen ist u.a. von
GassEr (1931); LuxDpBERG (1948); Hoperix u. Karz (1949); LiNg u.
WooDBURY (1949); NasTur u. Hopexrin (1950); TRAUTWEIN u. DUDEL
(1954) und CorABOEUF u. WEIDMANN (1954) berichtet worden.

Die folgenden Untersuchungen wollen versuchen, einmal die Art und
Weise der Temperaturempfindlichkeit des Riickenmarks und zum an-
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deren die Mechanismen, die fiir die Enstehung eines solchen, duorch die
isolierte Riickenmarkskiihlung ausgelosten Tremors verantwortlich sind,
weiter zu kldren. Dazu sollen in der vorliegenden ersten Arbeit zunichst
die Einfliisse von lokalen Temperaturinderungen im Wirbelkanal auf die
spontane afferente und efferente Innervation des Riickenmarks unter-
sucht werden. In einer weiteren Arbeit soll dann speziell die Temperatur-
wirkung auf die motorische y-Innervation und damit auf die MeBfunktion
der Muskelspindeln dargestellt werden. [Uber einen Teil der Ergebnisse
wurde bereits vorlaufig berichtet (Krnussmaxx, 1964).]

Methodik
Methodische Grundlagen

Die Versuche wurden an insgesamt 23 Katzen durchgefithrt. Das Gewicht der
Katzen schwankte zwischen 1,8 und 3,4 kg. Die Versuchstiere wurden entweder
durch im. Injektion von Pernocton in einer Gesamtdosis von 50 mg/kg narkoti-
siert oder nach einer einleitenden Athernarkose durch iv. Verabreichung des
Steroid-Narkoticums Presuren mit einer Initialdosis von 50 mg/kg i.v.® Zur Erzie-
lung einer gleichméfigen Narkosetiefe wurden stindlich 20 mg/kg Presuren i.v.
nachgespritzt. (Das Steroid-Narkoticum Presuren soll den Vorzug haben, motori-
sche Phiénomene — insbesondere tonische Motoneuronenantriebe — weniger zn
unterdriicken als die Barbituratnarkose.) Fir die i.v. Injektionen wurde in eine
Vena jugularis ein Polyithylenkatheter eingebunden, in der Trachea lag ein
Trachealkatheter.

Fiir die Filamentableitungen von vorderen und hinteren Wurzeln wurde das
lumbo-sakrale Riickenmark durch Laminektomie und Dura-Erdffnung auf eine
Linge von etwa vier bis finf Wirbelkorpern freigelegt und mit warmem, fliissigem
Paraffin tiberschichtet. Die Temperatur des Paraffins wurde auf zweierlei Weise
konstant auf Kérpertemperatur gehalten :

1. Je ein Thermoelement in dem Olbad und im Rectum bildeten die MeBfijhler
eines auflerhalb des Kifigs befindlichen Differentialreglers. Wich die Temperatur-
differenz zwischen den beiden Thermoelementen von Null ab, so schaltete der
Differentialregler eine kleine, ebenfalls im Olbad liegende Heizschlinge in den Strom-
kreis einer Batterie.

2. In dem Olbad lag eine kleine Metallthermode, die fortlaufend mit Wasser
von etwa 38—40°C durchstrémt wurde.

Fiir die Ableitungen der Spontanaktivitdt in den Vorderwurzeln wurden die
Waurzeln von Ly, L, oder 8, durchtrennt und die zentralen St@impfe in moglichst
diinne Filamente aufgeteilt, so daB nur einzelne aktive motorische a- oder y-Ein-
hejten zuriickblieben. Fiir die Ableitung der afferenten Spontanaktivitit wurden in
entsprechender Weise die Hinterwurzeln von L;—§8, durchtrennt und die peri-
pheren Stitmpfe solange aufgeteilt, bis in den Teilfilamenten nur eine funktionelle
Einbeit brigblieb. Die elektrische Aktivitit in diesen funktionellen Einzelfilamen-
ten wurde mit diinnen bipolaren Silber- oder Platindrahtelektroden abgeleitet und
iiber Differentialverstirker (Fa. Ténnies oder Tektronix, Typ 122) auf einem Doppel-
strahloscillographen (Fa. Tonnies, Freiburg bzw. Fa. Wenking, Tibingen bzw.
Tektronix 565) sichtbar gemacht und mit einer entsprechenden Kamera auf laufen-
dem Papierfilm aufgenommen. In einigen Fillen erfolgte die Identifizierung und

! Fiir die Uberlassung von Versuchsmengen de‘s Priparats Presuren danke ich
der Fa. Schering A.G., Berlin.
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Zuordnung der Receptoreinheiten durch Dehnung der entsprechenden Muskeln der
linken Hinterextremitét. Als Extensor wurden dabei der M. triceps surae und als
Flexoren der M. ext. digit. long. und der M. tibialis ant. benutzt. Diese Muskeln
wurden unter moglichster Schonung der Blutversorgung von der Haut freipripa-
riert und ihre Sehnen am Knochenansatz durchtrennt. Sie konnten wahlweise tiber
einen Metallthaken mit einer miBig starren Blattfeder verbunden werden. Letztere
war an der Kolbenstange eines Luftmotors (Fa. Air-Bellows, Frankfurt) befestigt,
dessen Vorschublinge und Geschwindigkeit geregelt werden konnten. Vorschub
und Riickstellung des pneumatischen Motors konnten durch elektrische Magnet-
ventile ausgeldst werden. Auf die Blattfeder geklebte DehnungsmefBstreifen dienten
als duBeres Briickenglied einer DehnungsmeBbriicke (Typ DP 3, Fa. Brandau,
Diisseldorf), deren Ausgangsspannung iber ein Klein-Galvanometer (Rugalvo)
gemessen und in die Kamera eingespiegelt wurde. Auf diese Weise konnte die
Muskelspannung gemessen werden.

Die Langensinderung des Muskels wurde mit Hilfe eines Stabpotentiometers
registriert, das als dullerer Zweig einer Wheatstoneschen Briickenschaltung parallel
zur Kolbenstange des Luftmotors befestigt war. Die Ausgangsspannung der Briicken-
schaltung wurde ebenfalls mit einem Klein-Galvanometer (Rugalvo) in die Kamera
eingespiegelt. Die Dehnungslénge variierte zwischen 6—14 mm, die Dehnungsge-
schwindigkeit zwischen 2—34 mm/sec. Fiir die Registrierung der Tremoramplitude
war die re. Hinterextremitit mit einer zweiten Blattfeder verbunden, auf die eben-
falls DehnungsmeBstreifen als @uBere Briickenglieder einer DehnungsmeBbriicke
(Typ DP 3, Fa. Brandau, Diisseldorf) geklebt waren. Die Ausgangsspannung wurde
mit einem weiteren Klein-Galvanometer (Rugalvo) gemessen und in die Kamera
eingespiegelt. In einem Teil der Versuche wurde die momentane Impulsfrequenz
mit einem Frequenz-Anzeigegerét (Fa. Tonnies) registriert, das dem von MATTHEWS
(1963} beschrieben entsprach.

Die Kiihlung des Riickenmarks erfolgte mit einem U-férmig gebogenen Poly-
dthylenschlauch von etwa 1—2mm @, der durch ein zweites, im Bereich des
2.—38. Sakralwirbels befindliches Trepanationsloch in den Wirbelkanal bis in den
Bereich der mittleren Brustwirbelsidule vorsichtig vorgeschoben wurde. Im Bereich
der Laminektomie von L;—&8; lag der Schlauch zu beiden Seiten seitlich dem
Riickenmark an, in den Bereichen oberhalb der Laminektomietffnung auf der
Dorsalseite des Riickenmarks. Der Schlauch war iiber einen oder zwei Vierwege-
Hihne mit den Pumpen von 35 Thermostaten verbunden, in denen Wasser bei
verschiedenen Temperaturen konstant gehalten werden konnte. Die nicht mit dem
Schlauch verbundenen Thermostaten waren iiher die Vierwege-H#éhne kurzge-
schlossen.

Neben dem Schlauch wurden zur Messung der Temperatur noch ein oder zwei
Thermistor-Katheter in den Wirbelkanal eingeschoben, deren Ausgangsspannung
mit einem Klein-Galvanometer (Rugalvo) in die Kamera eingespiegelt wurde. Die
Rectaltemperatur, die Umgebungstemperatur und die Temperatur des in den
Rickenmarksschlauch einlaufenden Wassers wurden mit Thermoelementen (Ellab)
gemessen.

‘Um eine bessere Wiedergabe zu erreichen, wurden in manchen Abbildungen die
Registrierungen leicht retuschiert.

Allgemeine Versuchsvorbereifung

Nach Eintritt der Narkose wurde die Trachea und die V. jugularis zur Einlegung
einer Trachealkaniile bzw. eines Injektionskatheters freiprépariert. In einigen
Fillen wurden die Sehnen des M. triceps, des M. ext. digit. long. und des M. tibialis
ant. der li. Hinterextremitit freipripariert, mit Faden festgeschlungen und an
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ihren Ansatzstellen durchtrennt. Danach wurde das Riickenmark durch Excision
der kurzen Zwischenwirbelmuskeln und Abtragung der Dornfortsitze von 7,— 8,
freigelegt und ein diinner Polyithylenschlauch fir die Kihlung des Riickenmarks
und ein oder zwei Thermistor-Katheter zur Messung der Extraduraltemperaturen
durch ein kleines, zweites Loch unterhalb von §; im Wirbelkanal bis in die Héhe der
mittleren Brustwirbelsiiule emporgeschoben. Das Tier wurde durch Klemmen und
Stangen an einem Dornfortsatz (L; oder L,), den beiden Trochanterkopfen des
Oberschenkels und am Kniegelenk auf einem stabilen Tisch befestigt. Das Riicken-
mark wurde dapn mit warmem Paraffin tiberschichtet, die Vorder- bzw. Hinter-
wurzeln freipripariert und durchtrennt und mit Hilfe von Uhrmacher-Pinzetten
in diinne Einzelfilamente aufgeteilt.

Ergebnisse
1. Einflufy der Temperatur auf die afferente Spontantitigkeit

Im Beginn der Versuche erschien es denkbar, dal eine gesteigerte
Aktivitit des Rickenmarks bei lokaler Kiihlung dadurch ausgelost wiirde,
daB im Bereich des Wirbelkanals, jedoch auflerhalb des Riickenmarks ge-
legene thermosensible Strukturen durch die Temperatursenkung gereizt
wiirden und somit reflektorisch das beobachtete Kaltezittern induziert
wiirde. Die afferenten Fasern dieser Receptoren miilten, wenn das
Bellsche Gesetz Gultigkeit haben sollte, {iber die hinteren Wurzeln ver-
laufen. Zur Klarung dieser Frage wurde in einer anfinglichen Reihe von
Versuchen die Aktivitdt von hinteren Wurzeln wihrend Kithlung und
Wiedererwirmung des Riickenmarks abgeleitet. Alle diese Versuche je-
doch, temperaturempfindliche Afferenzen innerhalb des Bereichs des
Wirbelkanals nachzuweisen, verliefen negativ.

In Ubereinstimmung mit den Versuchen von MEURER et al. (1967) an
chronisch deafferentierten Hunden, bei denen ebenfalls durch eine iso-
lierte Riickenmarkskiihlung Tremor ausgelost werden konnte, miissen
wir daher annehmen, dafi im Bereich des Wirbelkanals auBerhalb des
Riickenmarks keine temperaturempfindlichen Strukturen vorhanden
sind, die fir die Auslésung des Tremors verantwortlich gemacht werden
konnten. Vielmehr mufl der Temperaturreiz direkt auf das Riickenmark
wirken. Theoretisch kénnten dabei entweder alle neuralen Strukturen
des Riickenmarks in entsprechender Weise temperaturempfindlich und
fiir die Ingangsetzung der motorischen Phinomene verantwortlich sein,
oder aber es wire die Existenz spezifischer temperaturempfindlicher
Strukturen im Riickenmark denkbar. Diese kénnten sowohl in der Tiefe
oder auch an seiner Oberfliche gelegen sein, so daB sie bei einer Ableitung
von Hinterwurzelfasern, die kurz vor ihrem Eintritt in das Riickenmark
durchtrennt wurden, nicht erfal3t wiirden.

In einer ganzen Reihe von Féllen konnte aber doch in den Hinter-
wurzelableitungen eine von der Temperaturinderung im Wirbelkanal ab-
héingige Anderung der Impulsaktivitit beobachtet werden. Bei all diesen
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afferenten Einheiten handelte es sich jedoch um Receptoren der Muskel-
spindeln, die durch eine Temperatursenkung entweder aktiviert oder
aber in vielen Versuchen in ihrer Spontantitigkeit auch vermindert
wurden. Mit der Wiedererwirmung wurde der Aktivitdtszustand wie vor
der Kiihlung wiederhergestellt. Die Abb. 1 zeigt ein Beispiel, in dem ein
Spindelreceptor durch eine Senkung der Riickenmarkstemperatur zu
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Abb.1. Spontanfrequenz und Dehnungsantwort eines Muskelspindelreceptors des
M. tibialis ant. vor (A), wihrend (B) und nach einer Riickenmarkskithlung (C).
Leitungsgeschwindigkeit: nicht bestimmt; Dehnungslénge: 10 mm; Reihenfolge
der registrierten GréBen {nach B): 7 Momentane Impulsfrequenz; 2 Extradural-
temperatur; 3 Hinterwurzelfilament L,; 4 Dehnungsmyogramm des M. tibialis ant.

spontaner Tatigkeit aktiviert wird und bei der erniedrigten Temperatur
auch auf eine Dehnung reagiert, vor der Riickenmarkskiihlung und nach
der Wiedererwirmung jedoch auf eine Dehnung nicht antwortet. In
vielen Fillen trat die Aktivitdtssteigerung der Spindelimpulse kurz vor
dem Beginn des elektromyographisch registrierten Zitterns auf., Die
Abb. 2, die die Impulsaktivitit einer Spindelafferenz wihrend begin-
nender (A), 10 min nach Beginn der Riickenmarkskithlung (B) und
wahrend beginnender Wiedererwirmung (C) zeigt, soll diese vorzeitige
Aktivierung der Spindelimpulse demonstrieren. Die Abb. 2 zeigt aufler-
dem das zdgernde Einsetzen der Spindelaktivitit einerseits und das ab-
rupte Aufhoren der Spindelimpulse andererseits. Wahrend in diesem
Falle die Frequenz der Spindelimpulse, nachdem sie einmal aktiviert
worden sind, durch den Rhythmus des Tremors nicht beeinflufit wird,
erschien in manchen Versuchen die Spindelafferenz iberhaupt nur wih-
rend der Phase maximalen Zitterns, oder die Spindelimpulse wurden bei
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sehr ausgepragtem Zittern und starker elektromyographischer Aktivitit,
wie in der Abb. 3 gezeigt, durch den Rhythmus des Tremors zu grup-
pierten Entladungen zusammengefa3t.

Diesen Versuchen mit einem fordernden EinfluB der Riickenmarks-
temperatur auf die spontane Aktivitit der Muskelspindelafferenzen
stehen jedoch auch solche mit hemmenden Auswirkungen gegeniiber,
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Abb.4. Spontanfrequenz und Dehnungsantwort eines priméren (unteres Filament)
und eines sekundéren Muskelspindelreceptors (oberes Filament) des M. triceps surae
vor (A), wihrend (B) und mnach (C) einer Riickenmarkskiihlung. Verschwinden
der Spontanfrequenz wihrend Kiihlung, aber Auftreten neuer Einheit im oberen
Filament und Spindelpause im Beginn der Dehnung durch phasische, extrafusale
Kontraktion wihrend Kiithlung. Leitungsgeschwindigkeiten: 75 m/sec (unteres
Filament); 55 m/sec (oberes Filament). Dehnungsléinge: 8 mm; Reihenfolge der
registrierten Grofien (nach A): 7 Mechanogramm der re. Hinterextremitéit; 2 Extra-
duraltemperatur; 3 und 4 Hinterwurzelfilament L,; § Dehnungsmyogramm des
M. triceps

wofiir die Abb. 4 ein Beispiel geben soll. Hier wird die Spontanaktivitat
der zwei Spindelafferenzen durch die isolierte Riickenmarkskithlung vollig
unterdrickt. Die Antwort auf Dehnung ist zwar noch erhalten, aber doch
auch durch die Temperaturerniedrigung vermindert. Gleichzeitig jedoch
fallt auf, daB neben der Aktivitdtsverminderung durch die Temperatur-
senkung auch andere, vorher nicht tétige Einheiten zu voribergehender
Antwort angetrieben werden kénnen. Auflerdem zeigt die Abb. 4 eine im
Beginn der Dehnung liegende Spindelpause, die wahrscheinlich durch die
infolge der Riickenmarkskiihlung erhohte reflektorische Kontraktion der
extrafusalen Muskelfasern bedingt ist (SreLTer u. Kruvssmaxw, 1968).
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Auf welche Weise bewirkt nun eine isolierte Riickenmarkskiihlung die
beschriebenen Anderungen der Impulstitigkeit der Muskelspindelafferen-
zen? Eine direkte Temperaturwirkung auf die Receptoren (Lrpporp et al.,
1960) ist praktisch ausgeschlossen, da einmal die Muskeln, in denen sich
die Spindeln befinden, rdumlich zu weit vom Wirbelkanal entfernt liegen
und zweitens die Temperaturdnderung auf den Wirbelkanal und die in
néchster Umgebung befindlichen Strukturen beschrénkt bleibt. Als Er-
klarungsmoglichkeit bleiben daher nur die zuerst von LERSELL (1945)
beschriebenen, die Muskelspindeln efferent. versorgenden y-Fasern tibrig,
deren im Riickenmark gelegene Motoneurone durch die Temperatur-
énderung direkt oder indirekt beeinflult werden. Fiir die weitere Analyse
der bisher nur an Muskelspindelafferenzen beobachteten Wirkungen der
isolierten Riickenmarkskiihlung auf die y- und anch auf die ¢-Motonou-
rone wurde daher als nichster Schritt die Anderung der Spontanaktivitit
der o- und y-Motoneurone wihrend Temperaturinderungen im Wirbel-
kanal in Ableitungen von den Vorderwurzeln des Riickenmarks direkt
untersucht.

I1. Einfluf der Temperatur auf die efferente Spontanidtigkeit

In der Abb. 5 ist das Verhalten einiger spontan aktiver y-Einheiten
bei Kiihlung und Wiedererwidrmung wiedergegeben. Bereits wenige Se-
kunden nach Kiihlungsbeginn ist eine deutliche Steigerung der Impuls-
- zahl vorhanden, die auch bei linger dauernder Kithlung bestehen bleibt.
Wihrend der Wiedererwdrmung des Riickenmarks verschwindet die
Aktivitét vollig, kehrt jedoch nach einiger Zeit spontan wieder (hier nicht
gezeigt). Die Auswirkung der Temperatur auf das Verhalten der Impuls-
frequenz wéhrend Kiithlung und Wiedererwirmung entspricht also bei
dieser y-Einheit genau dem Verhalten der in Abb. 1 gezeigten, aus einem
vollig anderen Versuch stammenden Muskelspindel. Aus der Kurve C
geht hervor, daB die -Einheit durch Dehnung des M. triceps, die «-Ein-
heiten durch Druck auf das obere Sprunggelenk aktiviert werden konnten.

Im Gegensatz zu dieser durch die Temperatursenkung bedingten ein-
heitlichen Aktivierung der y-Motoneurone steht die unterschiedliche
Wirkung der isolierten Riickenmarkskiihlung auf die in der Abb. 6 re-
gistrierten p-Einheiten. Wahrend die kleinen, bei Normaltemperator
spontan tétigen Einheiten durch die Temperatursenkung relativ friih
inaktiviert werden, fithrt der gleiche Temperaturreiz bei den etwas
groBeren Einheiten zu einer Aktivierung (Teil A der Abb. 6). Etwas
spater werden dann auch die o-Motoneurone zu spontaner Tétigkeit an-
getrieben. Mit der Wiedererwiirmung spielt sich der umgekehrte Vorgang
ab, gleichzeitig mit der Inaktivierung der «- und der groBen y-Einheiten
werden die kleineren y-Einheiten wieder spontan aktiv (Teil C der Abb.6).
Teil B der Abb. 6 schlieflich zeigt, daB auch bei wiederholter Abkiihlung
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Abb.5. Verhalten der y-Aktivitit aus dinnem Filament der Vorderwurzel L,

wihrend Kithlung (A) und Wiedererwirmung (B) des Riickenmarks. Aktivierung

der p-Einheiten durch Dehnung des M. triceps surae und der «-Einheiten durch

Druck auf oberes Sprunggelenk in (C). Reihenfolge der registrierten GroSen (nach

A): 1 Extraduraltemperatur, - 2 Rectaltemperatur, 3 Vorderwurzelfilament L,,
4 Elektromyogramm der li. Hinterextremitét
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Abb.6. Verhalten der y- und o-Aktivitit aus einem diinnen Filament der Vorder-
wurzel L, bei beginnender Riickenmarkskithlung (A und B) und beginnender Wie-
dererwiirmung (C). Zwischen A und B wurde das Filament weiter aufgeteilt, wobei
die mittelgroBe Einheit verloren ging. C ist die Wiedererwiirmung nach A. Reihen-
folge der registrierten GroBen: 1 Extraduraltemperatur, 2 Eichlinie fiir Temperatur-
registrierung, 3 Vorderwurzelfilament L,, 4 Elektromyogramm aus li. Hinterextre-

mitéb

die in diesem Filament enthaltene y-Aktivitit durch die Temperatur-
senkung vermindert wird. Die y-Motoneurone werden also anscheinend
durch die Temperaturinderung in unterschiedlicher Weise beeinfluBt.
Einer der auffilligsten und regelméfBigsten Befunde bei den Vorder-
wurzelableitungen war, daB die kleinen y-Motoneurone stets vor den
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Abb.7. Verhalten der y- und «-Aktivitdt aus diinnem Filament der Vorderwurzel L,

wihrend Riickenmarkskiihlung bei verschiedenen Extraduraltemperaturen. Reihen-

folge der registrierten GréBen: 7 Vorderwurzelfilament L, 2 Elektromyogramm aus
li. Hinterextremitat

a-Motoneuronen durch die Temperatursenkung aktiviert wurden. Auch
innerhalb der Gruppe der y-Motoneurone und, wie in einer weiteren
Arbeit gezeigt werden soll (STELTER u. KiussMaNN, 1968), auch inner-
halb der x-Motoneurone waren es stets die kleineren Einheiten, die durch
die Temperaturerniedrigung zuerst aktiviert wurden. Neben der Abb. 6
zeigt dies besonders deutlich die Abb. 7. Nach der Aktivierung der
kleinsten Einheiten unmittelbar nach Beginn der isolierten Riicken-
markskiihlung, die vor Auftreten eines elektromyographisch registrier-
baren Zitterns einsetzt, folgt dann eine mittelgroBe Einheit, wahrschein-
lich ebenfalls vom y-Typ und schlieBlich eine groBe a-Einheit. Gleich-
zeitig mit der Aktivierung der «-Einheit aber wird die etwas friither akti-
vierte y-Einheit durch die inzwischen weiter erniedrigte Temperatur
wieder unterdriickt. DaB diese unterschiedliche Temperaturempfindlich-
keit reversibel ist, wird durch das Verhalten wihrend der Wiederer-
warmung deutlich. Die durch die tiefe Temperatur unterdriickte Einheit
kehrt im Laufe der Temperaturerhéhung wieder, wihrend die zuletzt
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Abb.8. Frequenzverhalten der in Abb.7 registrierten grofien (= n) und mittel-
groflen Einheit (¢ ———e) wihrend Kiihlung (wwewew) und Wiedererwirmung (——)

des Riickenmarks. Oberste Kurve: (o o) Extraduraltemperatur

aktivierte Einheit durch die Wiedererwdrmung auch zuerst wieder in-
aktiviert wird. Das unterschiedliche Temperaturverhalten der mittel-
groBen und groBen Einheit ist in der Abb. 8 noch einmal in Abhangigkeit
von der im Wirbelkanal gemessenen Temperatur aufgetragen. Die kleine
Einheit zeigt im Verlauf der Abkiihlung und Wiedererwirmung einen
deutlich zweigipfligen Verlauf, die groBere Einheit dagegen wird erst bei
einer wesentlich tieferen Temperatur aktiviert und wieder inaktiviert
und weist im Bereich der tieferen Temperaturen deutlich ein plateau-
férmiges Verhalten der Frequenz auf.

Schon in den Ableitungen von den Muskelspindelafferenzen hatte ge-
zeigt werden konnen, daB nach einer Wiedererwérmung von einer vorher-
gehenden Kiihlung oder wihrend einer Uberwirmung die Aktivitdt der
Spindelreceptoren hiufig vollig unterdriickt werden kann. Dall entspre-
chendes auch fir die Aktivitit der y-Motoneurone gilt, kann der Abb. 9
entnommen werden. In der Kurve A ist zunéchst noch einmal die Akti-
vierung der Einheit durch Abkiihlung im Wirbelkanal dargestellt. Er-
wiarmung des Riickenmarks iber die Normaltemperatur unterdriickt
nach einiger Zeit die Aktivitdit der Einheit vollkommen (Kurve B).
Wiederabkiihiung auf Normaltemperatur stellt die urspriingliche Ruhe-
frequenz wieder angendhert her (Kurve C).
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Abb.10. Verhalten der - und «-Aktivitdt aus einem diinnen Filament der Vorder-
wurzel L, auf einen akustischen Reiz ( 1) bei normalem (A), gekithltem (B) und
iberwiarmten Riickenmark (C). Reihenfolge der registrierten GroBen: I Extradural-
temperatur, 2 Vorderwurzelfilament L,, 3 Elektromyogramm der li. Hinterextremitét

In einer letzten Abbildung (Abb. 10) soll schlieBlich gezeigt werden,
daB die Hohe der Riickenmarkstemperatur auch von Bedeutung ist fiir
die Wirkungen der von hoheren Zentren stammenden Antriebe der spi-
nalen Strukturen. In dieser Abbildung sind die Auswirkungen eines
akustischen Reizes auf die spontane Vorderwurzelaktivitét bei verschie-
denen Riickenmarkstemperaturen dargestellt. Alle Registrierungen wur-
den etwa 10 min nach Beginn der Temperaturdnderung, also bei inzwi-
schen relativ konstanten Riickenmarkstemperaturen vorgenommen. Die
obere Kurve A4 gibt den Reizerfolg wihrend Normaltemperatur, die
Kurve B bei erniedrigter und die Kurve C bei erhohter Rickenmarks-
temperatur wieder. Es ist deutlich, daB bei erniedrigter Temperatur der
Reizerfolg auf die y-Motoneurone groBer ist, es werden sogar o-Einheiten
durch den akustischen Reiz aktiviert. Wihrend Uberwirmung lassen
sich die y-Hinheiten zwar auch noch aktivieren, die Impulsfrequenz ist
jedoch viel geringer, und die Erregung klingt schneller ab. Auch Pinna-
Reizung fithrte in manchen Fillen, in denen durch eine Riickenmarks-
kithlung infolge zu tiefer Narkose zunichst kein Zittern ausgelost werden
konnte, bei erniedrigter Riickenmarkstemperatur zu einem voriiberge-
henden Tremor, wihrend sie bei normaler Riickenmarkstemperatur
keinen Erfolg hatte. Es muB also aus diesen Versuchen geschlossen
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werden, daB die lokale Riickenmarkstemperatur auch auf die von supra-
spinalen Zentren kommenden Erregungszustrome einen modifizierenden
EinfluBl hat: Bei erniedrigter Riickenmarkstemperatur vermogen sich
solche Antriebe stirker durchzusetzen als bei normaler Riickenmarks-
temperatur. Eine erhohte Riickenmarkstemperatur dagegen vermindert
die Antwort.

Diskussion

In den bisher vorgelegten elektrophysiologischen Untersuchungen
iber den Einfluf der Temperatur auf die afferente und efferente Inner-
vation des Riickenmarks hatte gezeigt werden kénnen, daf eine Senkung
der Riickenmarkstemperatur nur in den von Muskelspindeln stammenden
Afferenzen eine Anderung der Aktivitdt hervorzurufen vermag. Diese
Anderung der Spindelaktivitdt ist jedoch nicht durch eine direkte Tem-
peraturwirkung auf die Muskelspindeln bedingt, sondern indirekt iiber
eine Aktivitdtsinderung der die Muskelspindeln efferent versorgenden
motorischen p-Fasern. Aus diesen Ergebnissen mufite daher der Schluf3
gezogen werden, dafl in der ndheren Umgebung des Riickenmarks keine
spezifischen oder unspezifischen temperaturempfindlichen Receptoren
nachweisbar sind, die fir die Vermittlung des Temperaturreizes unter
Umstinden verantwortlich zu machen gewesen wiren. Das steht in Uber-
einstimmung mit den Befunden von MEURER et al. (1967), die ebenfalls
bei Tieren, denen in einer vorhergehenden Operation die Hinterwurzeln
L, —8; durchschnitten waren, durch eine isolierte Riickenmarkskithlung
Tremor hatten auslésen kénnen, der hinsichtlich Frequenz und &uflerem
Erscheinungsbild keine wesentlichen Unterschiede zum normalen Kélte-
zittern zeigte.

Versuche an spinalisierten Hunden (Krussmawx et al., 1966; Sivon
et al.,1966) hatten auBerdem ergeben, dafl auch das von den supraspina-
len Zentren abgetrennte Riickenmark durch eine isolierte Kiihlung zur
Ausbildung eines Kéltetremors fahig ist. Daraus muf} geschlossen werden,
daB einmal die temperaturempfindlichen Strukturen im Riickenmark
selbst gelegen sein miissen und daf auBerdem ein dem normalen Kilte-
zittern vergleichbarer Tremor ohne die Mitwirkung afferenter und supra-
spinaler Einfliisse im Riickenmark selbst zu entstehen vermag. Neuere
Untersuchungen von PIERAU et al. (1968) haben gezeigt, dafl die Moto-
neurone selbst eine hohe Temperaturempfindlichkeit besitzen und somit
teilweise fiir die gesteigerten motorischen Reaktionen bei Riickenmarks-
kiihlung verantwortlich sein kénnen.

Aus den afferenten Ableitungen von den Muskelspindeln war deutlich
geworden, daf} einerseits in einem Teil der Versuche die Spontanaktivitit
der Muskelspindeln wihrend der gesamten Dauer der Riickenmarks-
kiihlung gesteigert gefunden wurde, in dem iiberwiegenden Teil der Ver-
suche jedoch bei einer linger als 3—5 min bestehenden Kithlung und bei
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den von uns verwandten Kihltemperaturen von 10—20°C vermindert
war. Dabei schien das duBerlich sichtbare Kiltezittern, falls die Tiere
auf die Riickenmarkskithlung iiberhaupt mit Zittern reagierten, unver-
dndert. In nur wenigen Féllen zeigte sich die Verminderung der Spontan-
aktivitat sofort mit Beginn der Kihlung, vielmehr fand sich zunichst
eine Zunahme der Spontantétigkeit und erst mit weiter sinkender Tem-
peratur im Wirbelkanal setzte die Depression fiir die meisten Spindel-
afferenzen ein. Auf die moglicherweise funktionell bedingten Unter-
schiede zwischen Flexor- und Extensorspindeln hinsichtlich der Tem-
peratureinfliisse auf die Spontantétigkeit soll in einer folgenden Arbeit
eingegangen werden (KrussmaNn u. HEnaTsCH, 1968).

Da die Aktivierung der Muskelspindelafferenzen infolge der rdumlich
auf den Wirbelkanal beschrankten Temperatursenkung nur indirekt iiber
eine Aktivierung der y-Motoneurone bewirkt sein konnte und in vielen
Fillen sehr viel frither sichtbar wurde als das Kiltezittern, ist anzuneh-
men, daf} die y-Motoneurone durch die isolierte Temperatursenkung im
Wirbelkanal frither aktiviert werden als die groferen a-Motoneurone.
Fiir die Richtigkeit dieser Annahme hatten dann auch die Ableitungen
der Spontanaktivitit aus den Vorderwurzeln gesprochen, bei denen eben-
falls durch eine Senkung der Riickenmarkstemperatur stets die Ein-
heiten mit den kleinsten Spikeamplituden zuerst aktiviert wurden. Erst
mit weiterer Temperatursenkung wurden auch mittelgrofie, bei Normal-
temperatur oft ruhende Einheiten zu spontaner Tatigkeit angeregt. Dabei
waren die zuerst aktivierten, kleinsten Einheiten oft schon wieder durch
die fortschreitende Temperatursenkung inaktiviert. Erst nach der Akti-
vierung der kleineren «-Einheiten wurden auch die a-Motoneurone mit
grofien Spikeamplituden zu spontaner Tétigkeit angetrieben. Nach den
Untersuchungen von RamoN v Casar (1909), Hopzrs (1949) und HopEs
et al. (1949) besteht einerseits eine direkte Beziehung zwischen der GrdBe
einer Nervenzelle und dem Durchmesser seines Axons und andererseits
wurde von ZoTTERMAN (1939) und Gasser (1941) nachgewiesen, daf die
Amplituden der Aktionspotentiale direkt zur Leitungsgeschwindigkeit
bzw. zur Dicke der Fasern korreliert sind. Wir kénnen daher folgern, daBl
der Aktivierung einer Einheit mit groBer bzw. kleiner Spikeamplitude
durch Senkung der Riickenmarkstemperatur die Aktivierung eines groflen
bzw. kleinen Motoneurons entspricht.

Eine solche SchluBfolgerung von der Spikeamplitude auf die Dicke
der Faser und weiter die GroBe der Zelle setzt jedoch voraus, daB durch
gewisse VorsichtsmaB8nahmen solche Fasern von der weiteren Analyse
ausgeschlossen werden, die bei der Auffaserung der Filamente (s. Metho-
dik) durch mechanischen Zug verletzt wurden und aus diesem Grund ein
verkleinertes Aktionspotential zeigen. Wir haben deshalb in unseren Ver-
suchen nur solche Spikes zur Analyse verwandt, die iiber lingere Zeit
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eine konstante Amplitude aufwiesen bzw. deren Amplitude sich im
gleichen Verhéltnis dnderte wie die der iibrigen im selben Filament oft
enthaltenen Einheiten.

Diese Ergebnisse legen daher den SchluBl nahe, daBl die Temperatur-
empfindlichkeit der Riickenmarksneurone um so grofer ist, je kleiner das
Neuron ist. Die kleinsten Motoneurone werden durch die Temperatur-
senkung am ehesten aktiviert, aber auch durch eine relativ geringe Tem-
peratursenkung schon wieder inaktiviert. Daf3 diese Hypothese durch die
Priifung der unterschiedlichen Temperaturempfindlichkeit zwischen to-
nischen und phasischen o-Motoneuronen, die sich ebenfalls durch unter-
schiedliche Spikeamplitude auszeichnen, bestétigt wird, soll ebenfalls in
einer folgenden Arbeit gezeigt werden (STELTER u. KLUSSMANN, 1968),

Auch von HexNEMAN (1957) und HENNEMAN et al. (1965a) ist mit
der gleichen Argumentation von der Spikeamplitude auf die Grofe der
durch elektrische Reizung aktivierten Flexormotoneurone (1957) und auf
die durch natirliche Dehnung des M.triceps aktivierten Extensormoto-
neurone (1965a) und von SoMIEN et al. (1965) auf die GréBe der durch
supraspinale Reizung aktivierten Flexor- und Extensormotoneurone ge-
schlossen worden. Fir diese Reizformen und -orte ergab sich dabei eben-
falls, daBl durch geringe Reizstéirken zunéichst die kleinen Motoneurone
vom ¢-Typ, die unter Umsténden auch bereits spontan titig waren, zu
erhohter Aktivitdt angetrieben wurden und erst nach Erhohung der Reiz-
stirke die «-Motoneurone aktiviert wurden. Auch von ELDRED et al.
(1953), ELDRED u. HacBarTH (1954), HUNT (1951) und HoxT u. PAINTAL
(1958) hatte gezeigt werden konnen, daff durch supraspinale Reizung oder
Reizung bestimmter Hautgebiete die y-Motoneurone oft frither aktiviert
wurden als die a-Motoneurone. Innerhalb der Gruppe der «-Motoneurone
waren weiterhin die Anderungen der postsynaptischen Potentiale bei den
kleinen, tonischen a-Einheiten stets stirker ausgeprégt als bei den grofien
phasischen «-Einheiten (Grawrr et al., 1957; Econss et al., 1957 und
Ecorms et al., 1961).

Fiir hemmende Einfliisse dagegen fand sich das umgekehrte Verhalten,
daf namlich das Motoneuron um so leichter zu hemmen war, je grofer
es war, gleichgiiltig wie stark im Augenblick der excitatorische Antrieb
war (HENNEMAN et al., 1965b). Anhand eines groBen statistischen Ma-
terials kommen diese Autoren daher zu dem SchluB, da die Erregbarkeit
eine reziproke Funktion der Grébe des Motoneurons, die Hemmbarkeit
dagegen in direkter Weise zur ZellgroBe korreliert ist.

Daf} der erste Teil dieser SchluBfolgerung auch fiir die Temperatur-
senkung als Reizform zutrifft, hatten wir oben dargestellt. Aber auch fir
den zweiten Teil hatten sich einige bestétigende Ergebnisse gefunden. Die
Abb.10 hatte gezeigt, dab beieiner Erhohung der Riickenmarkstemperatur
iiber die normale Temperatur die bei dieser Temperatur spontan tatigen
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y-Motoneurone unterdriickt werden. Durch eine Erhohung der supra-
spinalen Antriebe konnten bei iiberwirmter Riickenmark wohl die durch
die Temperaturerhthung inaktivierten kleinen y-Motoneurone wieder akti-
viert werden, nicht jedoch die groflen «-Motoneurone. Sie waren durch
die Temperaturerhshung stérker gehemmt als die kleinen y Motoneurone.

Zom Unterschied von anderen Reizformen jedoch wies die Tem-
peraturreizung noch zwei Besonderheiten auf. Die erste war die, daB mit
zunehmender Temperatursenkung die urspringlich aktivierten y- und
auch die kleinen -Motoneurone wieder inaktiviert wurden. Die y-Moto-
neurone wurden dabei haufig schon nach relativ geringen Temperatur-
senkungen wieder inaktiviert, die kleinen x-Motoneurone dagegen erst
spater. Das Maximum der Erregbarkeit in Abhéngigkeit von der Tem-
peratur scheint somit um so tiefer zu liegen, je groBer das Motoneuron ist.

Dem entsprach auch die Wirkung einer Erhéhung der Riickenmarks-
temperatur iiber die Normaltemperatur hinaus, der zweiten Besonderheit
des Temperaturreizes gegeniiber anderen Reizformen. Durch eine Erwir-
mung des Riickenmarks konnte, wie die Abb. 9 und 10 gezeigt hatten,
eine bei Normaltemperatur spontane p-Aktivitit unterdriickt werden.
Auch diese Ergebnisse sprechen dafiir, daB die sozusagen ,,optimale Tem-
peratur® fiir die Erregbarkeit der kleinsten Einheiten der Motoneurone,
der y-Motoneurone, etwa bei der normalen Kerntemperatur des Tieres
oder nur wenig darunter liegt.

In welcher Weise soll man sich eine solche entsprechend der Zellgrofie
unterschiedliche Temperaturempfindlichkeit vorzustellen haben? Diese
Frage ist vorliufig genau so wenig schlissig zu beantworten, wie die
Frage nach der Temperaturempfindlichkeit der Motoneurone tiberhaupt.
Nach Karz u. Trestmrr (1957) sind der ,,Eingangswiderstand® einer
Muskelfaser und die durch gleiche Mengen Ubertragerstoff erzeugten
Endplattenpotentiale um so groBer, je kleiner die Faser ist. Entspre-
chende Befunde fiir tonische und phasische Motoneurone sind von Kexr-
NELL (1966) erhoben worden. Er konnte zeigen, daf} der ,,Eingangswider-
stand* (Membranwiderstand) der kleinen tonischen Motoneurone, deren
Axone einelangsamere Leitungsgeschwindigkeit besitzen, groBer ist als der
der groBen phasischen Zellen mit schnelleitenden Axonen. Dement-
sprechend war der fiir eine sténdige Entladung der Motoneurone not-
wendige Reizstrom bei den kleinen Motoneuronen mit hohem ,,Eingangs-
widerstand®* auch sehr viel niedriger als bei groBen Zellen mit niedrigem
Widerstand. Ob die Temperaturinderung diesen ,, Eingangswiderstand®
als primiren Angriffspunkt hat und durch eine allgemeine Verstellung
dieses Widerstandes fiir alle Neurone ihre Ansprechbarkeit so verdndert,
daB bei gleichen Antrieben aus der Peripherie und supraspinalen Zentren
mehr Motoneurone aus der ,,unterschwelligen Randzone” in die Ent-
ladungszone gehoben werden (P1ERAT et al., 1968), oder ob die excita-
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torischen und die inhibitorischen Einfliisse auf die Motoneurone durch
Temperatursenkung in unterschiedlicher Weise beeinflut werden, so
daB schlieBlich die excitatorische Komponente iiberwiegt — in jedem
Falle braucht die Anderung nur alle Zellen gleichmiBig und gleichférmig
zu treffen, um den Effekt einer frithzeitigen Aktivierung der kleinen
Motoneurone zu bewirken. Denn die unterschiedliche Empfindlichkeit
der Zellen ist nach HENNEMAN et al. (1965D) eine inhdrente Eigenschaft
der Zelle und braucht nicht auf einer unterschiedlichen Verteilung von
erregenden und hemmenden synaptischen Endigungen an der Motoneu-
ronenmembran zu beruhen.

Bei den Hinterwurzelableitungen waren ausgesprochene Gruppie-
rungen der Muskelspindelentladungen erst bei stirkerem Kaltezittern
aufgetreten, bei schwachem oder mittelstarkem Zittern war dagegen die
Entladungsfolge der Muskelspindeln meistens noch asynchron und gleich-
miBig gewesen. Dieser Befund widerspricht in gewisser Weise der von
LippoLp et al. (1957) vertretenen Ansicht, daB die Zitterfrequenz im
wesentlichen durch die Zeitverhiltnisse im Eigenreflexbogen des Muskels
bestimmt wird. Wenn das der Fall wire, miilten Gruppierungen der
Muskelspindelentladungen auch schon bei sehr viel geringeren Zitter-
intensititen auftreten, um fiir die nétige Synchronisierung der «-Moto-
neurone beim Zittern zu sorgen. Auch aus diesen, wenn auch relativ
wenig gravierenden Befunden muBl daher geschlossen werden, dafi es
weniger die Gruppierungen der Muskelspindelentladungen sind, die primér
den Rhythmus und die Frequenz des Zitterns bestimmen, sondern dafl
beide, wie die Untersuchungen von STUART et al. (1966); MEURER et al.
(1967) und eigene unverdffentlichte Versuche ergeben haben, wahrschein-
lich durch einen zunichst noch unbekannten Mechanismus im Riicken-
mark selbst entstehen.

Friulein M. CaRL und Fraulein E. ZiegRL danke ich fiir ihre Hilfe bei der Durch-
fithrung der Versuche und der Ausarbeitung des Manuskripts.
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