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MOTOORNE SUSTEEM

1. Kehahoiu ja motoorse tegevuse neuraalse
kontrolli alused

Tanu oma skeletilihasiele ja nende tegevuse tépsele regulat-
sioonile vBib inimene avaldada moju teda Umbritsevale kesk-
konnale ning aktiivselt liikuda ja lilgutusi sooritada. Ini-
mese liigutuste skaala on vaga laia ulatusega, alates liht-
samatest kaimis- ja jooksuliigutustest ning ldpetades &aarmi-
selt peente ja tapsete liigutustega raakimisel.

Motoorses tegevuses VvOib eristada kahte funktsiooni: kehahoiu-
ja liikumisfunktsiooni, mis on lahutamatult Uksteisega seatud.
Sihipéarased liigutused on vdimalikud siis, kui keha v0i vas-
tav kehaosa on teatud kindlas pbhiasendis ehk hoiakus. Tei-
selt poolt on kehahoiu sailitamiseks vajalikud liigutused,
mis valistavad kdik voimalikud kérvalekalded kehahoius. See-
ga liikumine ja liigutused ilma kehahoiuta on niisama voima-
tud kui kehahoid ilma liigutusteta.

Kehahoiu motoorset funktsiooni, mis tagab kehahoiu ja -asen-
di ruumis koos raskustungi (gravitatsiooni) Uuletamisega, ni-
metatakse tugimotoorikaks.

Tugimotoorika alusel toimub omakorda sihtmotoorika, mis on
kindla sihipdrase suunitluse ja eesmargiga.

Struktuurid, mis vastutavad tugi- ja sihtmotoorika eest, ehk
nn. motoorsed keskused hdéivavad kesknarvisiusteemi paljusid
tasandeid, alates seljaajust ning l6petades suuraju koorega.
Seejuures on tegemist vaga hasti valjendunud keskustevaheli-
se hierarhilise korraldusega, mis on kujunenud arengulooli-
selt jarjest téiustuva motoorse tegevuse kohastumisega vas-
tavalt keskkonna tingimustele ja motoorse tegevuse eesmarki-
dele .

Joonisel 1 on vasemas veerus esitatud skemaatiline Ullevaade



motoorsetest keskustest, millede pdhifunktsioonid on toodud
keskmises veerus. Paremas veerus on margitud motoorse slstee-
mi eri tasandite osa liigutuste algatamisel ja teostamisel.
Motoorse tegevuse regulatsioon ja koordinatsioon eeldab ula-

tusliku aferentse informatsiooni saamist, mida peab tagama
sensoorika.

Joonis 1. Ulevaade motoorsest siusteemist. Skeemil on esi-
tatud motoorse slUsteemi téhtsamad struktuurid ja nende pd-
hilised seosed ning nende osa liigutuste algatamisel ja
teostamisel.

1.1. Spinaalmotoorika

Seljaaju tasandil on sensoorsete aferentide ja motoneuronite
vahel arvukalt kontaktseoseid interneuronite vahendusel, mil-
lede aktiveerimisel vdivad liigutused nii vallanduda kui ka
pidurduda.

Kuigi spinaalreflekside kaared on kindla struktuuriga, vOivad
nende funktsiooni Umber hadlestada nii teised spinaalsed kui
ka kdrgemad keskused, mistdttu nende reflekside iseloom vdib
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margatavalt muutuda.

tfldiselt kujutavad motoorsed spinaalrefleksid endast elemen-
taarse kehahoiu- ja liikumisprogrammi varu, mis -vdivad raken-
dust leida ka i1lma supraspinaalsete keskuste osalemiseta.

1.2. Kdrgem motoorika

Spinaalset motoorikat suunatai», kontrollitakse ja korrigee-
ritakse pidevalt supraspinaalsete keskuste poolt™ mida kasit-
letakse kui korgemat motoorikat. Kuigi tugimotoorika ja selle
koordinatsioon toimub eeskdtt ajutive struktuuride poolt, on
sihiparaste liigutuste ja liikumise sooritamiseks siiski va-
jJjalikud veelgi korgemad keskused. Nagu joonisel 1 emitatud
skeemilt nahtub,kujundatakse subkortikaalsetes alades ja as-
sotsiatiivses korteksis tekkinud tegevusaje ja liikumiskava
liigutuste (liikumisi programmiks, mille valjatootamises
osalevad ka basaalganglionid ja vaikeaju. Viimased avaldavad
taalamuse tuumade kaudu mdju motokorteksile, mis koos ajutiu*
ve ja seljaajuga teostab antud liikumisprogrammi .

Kaasnevad liigutused, nagu kate vahelduv liikumine kaimisel,
miimika ja Zestid raadkimisel, on paljudel juhtudel siuvade
ajustruktuuride poolt juhitavad motoorsed aktid,milledes aju-
koore osalemine pole tingimata vajalik. Seetdottu on Parkin-
son! siundroomi puhul vaga iseloomulik kaasnevate liigutuste
hairumine.

1.3* Sensoorika ja motoorika seostumine

Sensoorne informatsioon ja motoorne aktsioon on Uksteisega
vaga tihedalt labi pdimunud. Oige ja otstarbeka liigutuse
sooritamiseks on motoorikast osavOtvate struktuuride jaoks
kesknéarvisiusteemis vajalik infonnatsioon perifeeriast, mis
annab tapse ulevaate kehahoiust ja -asendist ning taotletava
liigutuse labiviimisest. Seeparast on kasutusel veel niisu-
gune uldine termin, nagu ,sensomotoorika', mis rb6hutab ref-
lektoorse tegevuse sensoorse (aferentse) ja motoorse (efe-
rentse liuli Uhtsust.

2. Seljaaju motoorsed funktsioonid

Aferentsed impulsid spinaalsel tasandil toimuva motoorika



jJaoks tagatakse lihasekdavide ja kd6luseorganite poolt, mis
moodustavad aferentse tee algusliili. Refleksikaare eferent-
sel poolel loovad motoneuronid Uhise 16pptee kdikidele mo-
toorsetele refleksidele.

Joonis 2. Lihasekdavi ehituse skeem.

2.1. Spinaalse sensomotoorika retseptorid

2.1.1. Lihasekaavid

Igas lihases on teatud hulk lihaskiude, mis on peenemad ja
lihemad kui tavalised lihaskiud. Need lihaskiud on mdnekaupa
grupeeritud ning Umbritsetud sidekoest kapsliga. Seda moo-
dustist nimetatakse tema valise kuju jargi lihasekdavlks (joo-
nis 2). Kapslis paiknevaid lihaskiude nimetatakse intrafu-
saalseteks lihaskiududeks (fusus, lad. =k&av, vérten). Liha-
seid moodustavaid tavalisi lihaskiude nimetatakse ekstrafu-
saalseteks lihaskiududeks ehk toomuskulatuuriks.

Tuumade paigutuse alusel vOib eristada kahte tuupi intrafu-
saalseid lihaskiude: aheltuumsed ja kobartuumsed lihaskiud.
Esimestes on tuumad paigutatud lihaskiu keskosas korraparase
ahelana (Joonis 2). Kobartuumsed lihaskiud tGletavad nii la-



bimdddult kui ka pikkuselt aheltuumseid, kusjuures tuumad
ombritsevad kobarana nende lihaskiudude keskosa. Lihaskaavil
on mdlemas otsas 0,5-1 mm pikune ké6lusetaollne sidekoest
koidis, mille abil lihasekdavid kinnituvad ekstrafusaalsete
lihaskiudude perimuUsiumile. Seega paigutuvad lihasekaavid
paralleelselt ekstrafusaalsete kiududega.

Aferentne innervatsioon. lgasse lihasek&avi siseneb tuumade
piirkonna tasemel (joonis 2) koos teiste narvikludude ja ve-
resoontega UUks jame mueliinkestaga narvikiud (diameeter ca
10-20/im). Viimane jaotub kdavi sees ning jaotumisel tekki-
nud harud moodustavad annulospiraalse I6pme Uksikute intra-
fusaalsete lihaskiudude keskosa umber umbes 300 yum ulatuses.
Need kiud kuuluvad la tuupi voi [lihasekdavide primaarsete
aferentide hulka. Seetdttu nimetatakse lihasekdavi seda an-
nulospiraalset 10pet ka lihasekdavi primaarseks sensiibel-
seks 10pmeks. lga la-kiud innerveerib ainult iUhte lihasekaavi.
Paljud lihasekaavid saavad lisaks veel teise aferentse inner-
vatsiooni kas (Uhe vOi mitme aferentse kiu kaudu (1l rihm,
diameeter ca 4-12 /Ja).Need kiud ldpevad perifeersemalt pri-
maarsetest sensiiblitest I8pmetest ja esinevad ainult ahel-
tuumsetel intrafusaalsetel lihaskiududel. Seda retseptor-
struktuuri nimetatakse sekundaarseks sensiibelseks 10pmeks.
Nendes 18pmetes vdib annulospiraalsete osade kdrval sedasta-
da mitmekordselt harunenud sarikdiekujulisi struktuure. Vas-
tupidi  la rihma kiududele harunevad Il ruhma kiud (aferen-
did) sageli kahele vdi enamale lihasekaavile.

Bferentne innervatsioon. Intrafusaalsed lihaskiud evivad afe-
rentse innervatsiooni kdrval ka motoorse innervatsiooni (Joo-
nis 2). Lihasekdavide eferentsed fusimotoorsed narvikiud pa-
rinevad seljaaju motoneuronitelt, mis on margatavalt vaikse-
mad kui alfa-motoneuronid. Vastavalt sellele on ka nende ak-
sonite diameeter (2-8 g/m) vaiksem kui ekstrafusaalse lihas-
kiu motoorsel oc-kiul (diameeter 12-21 jum). Need kiud kuu-
luvad y-kiudude ja vastavad neuronid y-motoneuronite hulka.
Gamma-kiud harunevad lihases paljudele lihasekaavidele ning
seal omakorda paljudele intrafusaalsetele lihaskiududele.

Gamma-kiud moodustavad intrafusaalsete lihaskiudude perifeer-
setes (polaarsetes) osades kahte tuupi 10pmeid: y-18pp-plaa-



did (eeskatt kobartuumsetel lihaskiududel) ja gamma-]8ppvork
(eeskatt aheltuumsetel intrafusaalsetel kiududel).
Gamma-106pp-plaadid on oma ehituselt sarnased ekstrafusaalse-
te lihaskiudude motoorsetele 10pp-plaatidele, gamma-18ppvérk
on seevastu Usna orn, difuusne vdrgutaoline neuraalne struk-
tuur.

2.1.2. Kodluseorgan (joonis 3)
Kdikide pusisoojaste organismide skeletilihaste kddlustes (li-
hasest ulemineku kohal) paiknevad retseptorid, mis koosne-
vad umbes 10 ekstrafueaalse lihaskiu kddlusefastsiikulitest.

Joonis 3* Golgi k&dluseorgani ehitus (A),
Uhe Ib-kiu 18ppharunemine k&6luseorgani
sisemuses (B).

Viimast Umbritseb sidekoest kapsel, kuhu siseneb Uks kuni
kaks jamedat miueliinkestaga narvikiudu (diameeter 10- 20/m).
Seda retseptoorset moodustist nimetatakse kd6luseorganiks
ehk k6&6luseelundiks (autori jargi ka Golgi kddluseorgan).
Ké6luseorganite aferentsed kiud kuuluvad Ib ruhma, mis peale
kapslisse sisenemist kaotavad mieliinkesta ja jagunevad peen-
teks harudeks. Viimased harunevad veelkord, Umbritsedes ti-
hedalt kddlusefastsiikuleid (Joonis 3, B).



2.1.3» Lihasekaavide ja kOQluseorganite jaotuvus

Praktiliselt esinevad lihasekaavid imetajate kdikides voot-
lihastes (ehk skeletilihastes), valja arvatud mdnede looma-
de, nagu kuuliku, kassi ja koera silma valimised lihased.Ini-
mesel ja paljudel teistel imetajatel on need lihased varus-
tatud rohkearvuliste tuupiliste lihasekaavidega.

Lihases olevate lihasekdavide arv s6ltub nii lihase suuru-
sest kui ka funktsioonist. Inimesel kdigub lihasekaavide arv
40 (kée vaikestes lihastes) kuni 500 (m. triceps brachii)
lihasekdavi piires. Lihasekdavide tihedus, s.o. lihasekaavi-
de arv 1 grammi lihaskoe kohta on eriti suur vaikestes lihas-
tes, mis sooritavad vaga peeni koordineeritud liigutusi, na-
gu silmalihased, kée vaikesed lihased (eeskatt sbrmede) jne.
Nii on inimese 0,37 g kaaluvas m. rectus inferior bulbil
47 lihaskaavi, s.o. ligikaudu 130 lihasekaavi/g; m. obliquus
capitis superior (140 lihasekaavi, kaal 3*3 g) ja m. abduc-
tor pollicis brevis (80 lihasekaavi, kaal 2,7 g) sisaldavad
vastavalt 43 ja 29 lihasekaavi 1 g lihasekoe kohta. Samal
ajal suurtes kerelahedastes lihastes - m. triceps brachii
(500 lihasekaavi, kaal 364 g) ja m. teres ma~or (44 lihase-
kadavi, kaal 123 g) - on vastavalt ainult 1,4 ja 0,6 lihase-
k&avi 1 g lihasekoe kohta. Enamasti on kddluseorganid esin-
datud vahem arvukalt kui lihasekaavid. Nii tuleb iga 100 li-
hasekaavi kohta 50- 80 kddluseorganit.

2.2. Lihasekdavide ja kédluseorganite paigutus
ja impulssmuster

Lihasekaavid ja kédluseorganid on oma adekvaatse arrituse
alusel venitusretseptorid. Nende paigutus lihases on erinev
oonis 4): lihasekaavid on paigutatud paralleelselt, koo-
luseorganid aga jarjestikku ekstrafusaalsete lihaskiududega.
Sellest tuleneb ka nende erinev impulssmuster lihase mitme-
suguste seisundite puhul, mida illustreerib joonis 4.

Kui lihas on oma rahuoleku pikkusele venitatud (Joonis 4, A),
tekib impulsatsioon enamikus lihasekdavi primaarsetes sen-
siiblites 18pmetes (,,innerveeritud” la kiudude poolt), kuna
kddluseorganid (,,innerveeritud” 1b rihma kiudude poolt) on
reeglina ,,tummad".



Lihase venituse puhul ((Joonis 4, B) suureneb impulsside arv
(sagedus) la kiududes ja ka kddluseorganit innerveerivas b
kius ilmnevad impulsid.

Ekstrafusaalsete lihaskiudude isotooniline kontraktsioon
(oonis 4, C) pohjustab lihasekaavis impulsatsiooni kadumi-
se* Kobluseor«mnid jaavad aga venitatud olekusse ning kont-

tKSTRAHI- WTRAFO
SAALW KON- SAALNFKM-
f<MQLEK veu/ras TRAKTSIOM  TRAKTS/OC*

tny MG i Wlio s
T-JIKT.
mrne Il

\ ——-

Joonis 4. A- D. Lihasekdavide ja k&dlusorganite pai-
gutus ja impulssmuster lihases rahuolekus (A), nende
kuju muutused passiivsel venitusel (B), ekstrafusaal-
sete lihaskiudude isotoonilisel kontraktsioonil (C)
ning intrafusaalsete lihaskiudude isoleeritud kont-
raktsioonil (D, gamma-aktivatsioon). Kombinatsioonid
B-st kuni D-ni pdhjustavad lihasekaavi aferentide eri-
ti tugeva aktivatsiooni. la - lihasekdavi primaarse-
te aferentide impulssmuster la-kiududes; 1b - kd6lu-
seorgani aferentide impulssmuster b-kiududes; L.P. -
lihase pikkus.
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raktsiooni ajal impulsatsioon sageneb, kuna kontraktsiooni
kiirendus lihase luhenemise ajal kutsub esile kddluseorgani-
te lihiaegse tugeva venituse.

2.3. Lihasek&avide ja kddluseorganite dunaamiline
jJa staatiline tundlikkus

Lihase venitusel s8ltub la kiudude impulsside sagedus mitte
ainult venituse ulatusest, vaid ka venituse toimumise Kiiru-
sest (Joonis 5). Lihasekdavi primaarsed sensiiblid Icpned evi-
vad nii dunaamilise kui ka staatilise tundlikkuse. Seega on

LIHASE
PIKKUS

Joonis 5 A, B. Lihasekaavi primaarse (la)
ja sekundaarse (I1) aferendi impulssmuster
lihase aeglase lineaarse (A) ja sinusoidaal-
se (B) venituse puhul. Toéus alumisel ké&veral
tahistab lihase pikkuse suurenemist.

nad proportsionaal-diferentsiaaltajurid ehk lihidalt PD-ret-
septorid. Uhe nn. ,venitussammu" puhul langeb impulsside sa-
gedus alguses kiiresti, siis aga aeglaselt (kiire ja aeglane
adaptatsioon), kuni [I6puks Uhe minuti valtel stabiliseerub
teatud impulss-sagedusele, mis keskmises venituse piirkonnas
on vordeline (proportsionaalne) venituspikkusega.
Lihasekdadvide sekundaarsete sensiiblite 10pmete ja kddluse-
organite dunaamiline tundlikkus on margatavalt madalam kui
lihasekdavi primaarsetel sensiiblitel I6pmetel (Joonis 5).
Seega lihasekaavide sekundaarsed sensiiblid 10pmed ja kd&lu-
seorganid on proportsionaaltajurid ehk P-retseptorid.
Eeltoodud téhelepanekutest jareldub, et lihasekadavid mddda-
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vad eeskatt lihase pikkust, kuna kddluseorganid registreeri-
vad esmajoones lihase pinget. Seega vdib arvata, et isomeet-
rilise kontraktsiooni puhul impulsatsioon kddluseorganis tu-
gevasti sageneb, kuna lihasekaavis peaks impulsatsioon umbes
samaks jaama. Tegelikult lihasekaavis aga impulsatsioon ise-
gi vaheneb, kuna vaatamata lihase konstantsele véalimisele pik-
kusele isomeetrilise kontraktsiooni puhul ilmneb siiski kont-
raktiilsete elementide méningane luhenemine kddluste elast-
suse tottu, millest resulteerubki impulsatsiooni vahenemine
lihasekaavides.

2.4. Pusimotoorsed narvikiud

Peale lihase venituse vOib lihasekaavi primaarsetes sensiib-
lites I0pmetes erutuse esile kutsuda intrafusaalsete lihas-
kiudude kontraktsioon, mis vallandatakse gamma-motoneuronite
poolt. Intrafusaalsete lihaskiudude isoleeritud kontraktsiocn
el muuda lihase pikkust ega pinget, vaid pbhjustab intrafu-
saalsete lihaskiudude keskmise osa venituse ning koos selle-
ga primaarse sensiibli 10pme erutuse (joonis 4, D), olles
analoogiline venituse toimega. Need lihasekaavi aktivatsioo-
ni voimalused vdivad mitmeti kombineeruda ja ka summeeruda.
Teiselt poolt voib lihasekdavi kui venitusretseptori lave ja
tundlikkust muuta (Umber haalestada) intrafusaalsete lihas-
kiudude eelpingestamisega.

Dinaamilised ja staatilised gamma-kiud. Dunaamilised fusi-
motoorsed gamma-kiud toéstavad lihasekaavide Kiirustundlik-
kust (joonis 6, C, P). Staatilised fusimotoorsed gamma-kiud
vahendavad lihasekaavide kiirustundlikkust ning pdhjustavad
tugeva kestva impulsatsiooni antud venituse korral (joonis 6,
B, E). Dunaamiliste ja staatiliste gamma-kiudude erinev toi-
me on seletatav eeskdtt sellega, et dunaamilised gamma-kiud
innerveerivad lihasekaavide kobartuumseid lihaskiude ja staa-
tilised gamma-kiud aheltuumseid intrafusaalseid lihaskiude.
Lihasekdavi sekundaarsed sensiiblid 10pmed koos Il riuhma kuu-
luvate aferentidega (Joonis 2) on ka venitusretseptorid.kuid
nendel on margatavalt kdrgem arrituslavi ja vaiksem diunaami-
line tundlikkus vo@rreldes primaarsete sensiiblite 18pmetega,
s.o. mida Innerveerivad la-kiud.
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2.5. Lihasek&évide ja kddluseorganite ulesanded

la kiud on erutavas monosunaptilises seostuses homonCKkee ao-
toneuroniga, mistdttu lihasekdavide aktivatsioon venitasevoi
intrafusaalsete lihaskiudude kontraktsiooniga pdhjustab saaa
lihase kontraktsiooni.Pdale selle evivad la kiud pidurdavaid
stnapse antagonistlike lihaste aotoneuronitel.

fima XNTIXKC*
A — o nnuuwa mau 1

wrtar/i/trf y-n1AWw MwTT
11114 ullyiinmwumsak UMmilhi...... nmj

I 11 n - min. .. W=

ITATLATE y-Kuwe Km/na

AMwy*miurr y-tomme

Joonis 6. A-P. Staatiliste (B, E) ja dunaamiliste
(C, F) gamma-motoneuronite mdju foon impulsisagedusele
ja uhe primaarse kaaviaferendi ,,venitusvastused” Iliha-
se aeglasele lineaarsele (A-D) ja sinusoidaalsele (E,
P) venitusele. Arritatud on lihasekdavi innerveerivat
Uksikut gamma-kiudu. P ja C puhul toimub &rritamine
kogu registreerimise ajal; P ja C puhul on arritamine
markeeringuga tahistatud. Staatilised gamma-motoneuro-
nid pbhjustavad foonsageduse margatava tdusu ja dinaa-
milise tundlikkuse vahenemise (B, E), kuna dunaamili-
sed gamma-motoneuronid muudavad vahe bioelektrilise
aktiivsuse foonsagedust ning tdstavad dunaamilist tund-
likkust (C, E).

2.5.1. Venitusrefleks lihase pikkuse kontrollijana

Lihase venitusest tingitud lihaskaavide aktivatsioon pdhjus-
tab motoneuronite monosunaptilise erutuse vahendusel liha-
se kontraktsiooni, s.o. lihase venitusele vastutoimiva lihe-
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nemlse. Lihase pikkuse konstantsuse reflektoorne sailitamine
on vaga tahtis fcugimotoorikas hoidetoonuse tagamisel _Nii nai-
teks pbhjustab iga kerge, veel nahtamatu ja markamatu painu-
bue pdlveliigeses uw» quadriceps femoris®e venituse,mis tu-
gevasti aktiveerib selle lihase kaavide primaarseid sensiib-
leid Ioputeid., Tulemuseks od au guadrlceps femoris” «o-moto-
neuronite tadiendav erutus ja lihasetoonuse kdrgenemine, mib
valistab algava painutuse ning tagab tasakaalu sirutaja- ja
painutajalihaste vahel (jJoonis 7). Vastupidiselt eelnevale

Joonis 7. Venitusrefleksi ja retsiprookse
antagonistliku pidurduse refleksikaared.
F - pb6lveliigese fleksormotoneuron, E -
p6lveliigese ekstensormotoneuron. Erutav
stinaps on hele ja pidurdav sinaps tume.

pbhjustab lihase tugev kontraktsloon venitusretseptorite (li-
hasekaavide) aktiivsuse vahenemine. Nende impulsatsioon har-
veneb ja koos sellega vaheneb erutavate impulsside vool mo-
toneuronitesse, Tulemuseks on lihasetoonuse langus. Niisugu-
se regulatslooniringi kaudu ongi voimalik hoida lihase pik-
kust vordlemisi konstantsena.

ilonoslinaptiline venitusrefleks kujutab seega endast lihase
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pikkuse taiturmehhanismi (nn. servomehhanismi), sala tagasi-
sidega lihasekaavidest tagab lihase konstantse pikkuse»2a li-
hase koormuse muutused tasandatakse (tasakaalustatakse) au-
tomaatselt selle mehhanismi vahendusel. Lihasekaavide kul-
laldane tundlikkus antakse seejuures ette Intraffasaalset® li-
haskiudude toonuse muutmisega <y e“eren™<le poolt._Lihasekaa-
vide dinaamilise médtefunktsiooni kdrgenemine tingib omakor-
da tugevama reaktsiooni lihase pikkuse muutumisel, ais mar-
gatavalt parandab hoidefunktsiooni.

2.5.2. Venitusrefleksid ja retsiprookne antagonistlik
pidurdus kui lihase pikkuse kontrollsisteem

la kiud ei moodusta ainult monosunaptilisi erutavaid kontakt-
seoseid homonililimsete motoneuronitega (venitusrefleksi kaar)»
vaid ka dislUnaptilisi pidurdavaid Uhendusi antagonistlikel
motoneuronitel (joonised 7» 8).

JommenjK
pawHTKM twiAA

LiAAtEOD

Joonis 8. Antagonistlik pidurdus
interneuronite vahendusel.

Seda pidurdust nimetatakse retsiprookseks antagonistlikuks
pidurduseks (joonis 8), mis toetab homonilimsete ja agonist-
like lihaste la kiudude aktiivsusega vallandunud kontrakt-
siooni antud liigese antagonistide tegevuse samaaegse pidur-
dusega. Kuna antagonistlike lihaste la kiud evivad ka vasta-
vaid seoseid (Joonis 7), siis aktiveeritakse liigese asendi
passiivse (s.o. valjastpoolt pdhjustatud) muutmisega 4 ref-
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leksikaart, mille Ulesandeks on liigese muutunud asend taas-
tada, s.o. hoida lihase etteantud pikkust konstantsena.

Kui raskustungi tottu peaks toimima pdlveliigeses painutus
(oonis 7)* siis sirutajalihaste lihasekdavide venitus eru-
tab (esiteks) tugevasti sirutajalihaste motoneurone ja (tei-
seks) pidurdab painutajalihaste motoneurone. Samal ajal pai-
nutajalihaste venituse vahenemine pdhjustab (kolmandaks) nen-
de homoniliimse erutuse ndrgenemise ja (neljandaks) redutsee-
rib sirutajalihaste retsiprookset pidurdust painutajalihas-
te poolt (taolist pidurduse kdrvaldamist nimetatakse ka dis-
inhibitsiooniks). Seega kasvab nende nelja refleksikaare kai-
kulaskmisega sirutajalihaste motoneuronite erutus ning vahe-
neb painutajalihaste motoneuronite erutus, mis tagavad liha-
se konstantse pikkuse vastava asendi sailitamisel. Nii for-
meerubki nendest refleksikaartest lihase pikkuse kontroll-
susteem.

2.5*3* Faasilised ja toonilised venitusrefleksid

Lihase venitamisel teatud pikkuseni, eriti detserebreeritud
loomal, vdib taheldada kérgenenud lihasetoonust, mille puhul
faasilise komponendi (taheldatav venituse algul) koérval ilm-
neb ka nn. tooniline komponent. Viimane j&ab pusima lihase
vastava venitusastme puhul. Kui faasilise komponendi tekkes
on otsustava tahendusega monosinaptiiine refleksitee, siis
toonilise komponendi lisandumine toimub polusunaptilisel
teel la kiudude kaudu. Ka lihasekaavi sekundaarsete sensiib-
lite lopmete kaudu (Ule 11 rihma aferentide) véivad kujuneda
epinaalsed polusunaptilised refleksiteed, mis omakorda too-
nilist komponenti toetavad. Seega esinevad peale monosunap-
tiliste ka poliusunaptilised venitusrefleksid.

2.5.4_. Gamma-kaavilingu ulesanded

Ekstrafusaalsete lihaskiudude kontraktsioon vd&ib vallanduda
kahel teel: 1) e™motoneuroni otsesel erutamisel ja 2) y-wo-
toneuroni kaudu. Viimasel juhul aktiveeritakse lihasekaavi
intrafusaalsete lihaskiudude kontraktsiooniga venitusreflek-
si kaart, mis omakorda pdhjustab ekstrafusaalsete [lihaskiu-
d™de kontraktsiooni. Taolist lihase kontraktsiooni tekkimise
mehhanismi nimetataksegi gamma-kaavilinguks (Joonis 9, A).
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Eriti staatilise y-fusimotoneuroni aktiivsuse muutus pbh-
Justab lihasekdavi aferendis impulsatsiooni sagenemise ning
koos sellega lihase pikkuse muutuse (joonis 6, B, E) voi ise-
gi vallandab liigutuse. Lihase kontraktsiooni puhul gamma-
k&avilingu kaudu jargneb intrafusaalsete lihaskiudude kont-
raktsioonile ekstrafusaalsete lihsakiudude kontraktsioon, se-
ni kuni lihask&avi primaarses aferendis on taastunud impul-
satsiooni esialgne sagedus. Gamma-kaaviling koos sellesse
lulitatud venitusrefleksi kaarega moodustab seega jargiva
taiturmehhanismi, mille puhul lihase pikkus jargib lihase-
kaavi pikkust.

Joonis 9- A-B. Gamma-kdavilingu refleksikaar (A) ja fu-
simotoorse aktiivsuse mdju lihasekdavi primaarsete aferen-
tide impulsisagedusele (ordinaadil skeemil B). Gamma-kaa-
vilingu supraspinaalse aktivatsiooniga kaasneb samaaegselt
homonuumse alfa-motoneuroni destsendeeriv aktivatsioon (al-
fa-gamma-koaktivatsioon, katkendjoonega tahistatud destsen-
deerivad teed). Lihasekaav skeemil B parineb kassi m. so-
leus’est. Jooniselt ndhtub, et lihase. pikkus variee-
rub ka rahuolekus. Paremal on antud gamina-fusimotoorse Kkiu
arritamise sagedus.
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<?ooniesl 9 (B) on graafiliselt kujutatud seos lihase pikkuse
C&betsissil) ja lihasekaavi primaarse aferendi impulsside sa-
geduse (ordinaadil) vahel nende juurde kuuluva y-kiu erineva
arrituflsageduee puhul (0, 30» 50, 90 Hz).

Kui naiteks punktis 1 muutub gamma-impulsside sagedus 30-It
50 Hr-ie £ siis lihasekdavi primaarses aferendis impulsside
sagedus punkti 2 alusel suureneb. Aferendi impulsatsiooni
esialgne sagedus taastatakse lihase luhenemisga punktis 3.
Seega on vdimalik gamma~eferentlde kaudu lihase pikkust muu->
ta ilma lihasekaavi aferendi impulsatsiooni sagedust variee-
rimata . Kuns muudetud liigeseasend pShjustab antagonistid®
venituse, siis peab antagonistlike lihaste intrafusaalsete
lihaskiudude pinge pisut langema, et punktis 3 saavutada sa-
masugust orciiiiEatvdartust nagu punktis 1,

2c5 5 Alfa-gamma~koaktivatsioon liigutuste puhul

Varem arvati, et sihtmotoorsete liigutuste vallandumine toi-
mub eeskatt alfa-motoneuronite direktse erutusega siis, kui
on tarvis rodhutada liigutuse kiiruslikku komponenti ,kuna aga
gamma-k&avilingu aktivatsioon leiab aset eriti sujuvate ning
peenelt astmestatud (Jargustatud) liigutuste puhul. Ké&esole-
val ajal on ndidatud, et ekstrafusaalsete lihaskiudude kont-
raktsiooni korral tavaliselt nende lihaskaavides impulsat-
oicen sageneb (niisiis ka Intrafusaalsete lihaskiudude kont-
raktsioon) , mis ei lahtu antud liigutusest, vaid jargneb li-
hikese latentsperioodi moddudes (Joonis 10). Nendes tingi-
mustes on tegemist alfa- ja gamma-motoneuronite samaaegse ak-
tivatsiooniga. Lihasekdavi aferentide aktivatsioon viivitub
ménevodrra elektromiograafiliselt registreeritud alfa-aktiiv-
susega, mis on pShjustatud gamma-kiudude erutuse aeglasemast
jJjuhtimisest ja intrafusaalsete lihaskiudude kontraktsioonist.
Seda alfa-gamma-koaktivatsiooni nimetatakse ka alfa-gamma-
seostuseks. Gamma-innervatsiooni Ulesanne seisneb selles,et
valtida lihasekdavi 16tvumist ekstrafusaalse kontraktsiooni
ajal ning tagada sellega lihase pikkuse pidevat jalgimist li-
hasekdavide poolt ja venitusreflekside stabiliseerivat mgju
kogu liigutuse valtel.

2.5.6. Lihasekéavi sekundaarsed aferendid
Lihasekaavi 11 rihma kuuluvate aferentide tsentraalne lulitus
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erineb oluliselt la rihma omadest. Lihasekdavi sekundaarset®
afsrentide segmentaalsed liUlitused sarnanevad nende aferenta-
de lulitusele, mis painutusrefleksi esile kutsuvad. See ta-
hendab seda, et olenemata oma lahtelihasest mdjuvad nad vas-
tava jaseme koikidele painutajalihastele akt;iveerivait jaai~
ritajalihastele pidurdavalt. See m8ju niisiis ei piirdu, na-
gu see la aferentidele iseloomulik on, sama liigese stiner-
gistide ja antagonistidega, vaid on seotud kogu jaseme lii-
gutuste reguleerimisega (Juhtimisega).

i/hasekAavi !
Al eppal FY AfEfENT(1.KA)

6RAM™* (£*B)

valLtui-1 1 i .4 LKA
r truH 1rr T

Sl HUH 1P lo> LKA
c toib*

Joonis 10. A-C* Alfa-gamma-koaktivatsioon uhe
sorme liigutuse puhul (inimesel). Uhe sbrme painu-
tusliigutust sooritati 3 korda (A, B, C). Ostsil-
lograafi ulemine kiir registreerib m. flexor dlsi-
torum*i Uhe lihasekaavi aferendi (LKA) ning alumi-
ne kiir sama_lihase alfa-aotoorset aktiivsust
ndelelektroodi abil elektromiogrammina (JJMG).

2 5.?. Ib Kiudude segmentaalne lulitus

Kob6luseorgani Tb kiudude lulitused on peegelpiltsed lihase-
kaavi la kiudude omaga (Joonis 11). Kd6luseorganitel on di-
vOi trisunaptilised pidurdavad Uhendused homoniimse ja suner-
gistliku agonisti motoneuronitaga (nn. autogeenne pidurdus
ehk isepidurdus) ning disltnaptilised erutavad kontaktseosed
antagonistide motoneuronitega. Peab aga markima, et antud
lilitustiipi ei esine kdikjal. Nii ei avalda painutajalihas-
te koéb6luseorganite Ib kiud 3ageli erutavat toimet sirutaja-
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lihaste motoneuronitele vdi eiis teevad seda ainult  teatud
tingimustes, kus arvatavasti olulist osa etendab motoorse te-
gevuse supraspinaalne kontroll. Peale selle hdolmab autogeen-
ne pidurdus ainult osa Ib aferentide toimest, kuna nad adjus-
tavad peale sama liigese slnergistide ja antagonistide moto-
neuronite ka teiste liigestega seotud lihaste motoneuroneid.

Joonis 11. Lihase ké6luseorgani Ib kiu segmentaal-
ne lulituse skeem. Skeem on analoogiline joonisel
7 tooduga. Pleksori Ib kiu erutavad stnapsid siru-
tajalihase motoneuronil (E) on ara jaetud, kuna vas-
tavat reflektoorset mGju el esine reegliparaselt.

2.5.8. Kodluseorganid kui lihase pinge
kontrol Isisteemi tajurid
Kuna kddluseorganid méddavad lihase pinget, siis lihase pin-
ge tdus ekstrafusaalsete lihaskiudude kontrakfcsioaai tagajar-
jel pohjustab Ib aferentide aktivatsiooni kaudu homonilimsete
motoneuronite pidurduse. Lihase pinge (lihasetoonuse) vahe-
nemine pdhjustab disinhibitsiooni (pidurduse kdrvaldamine) ja
koos sellega homoniiimsete motoneuronite aktivatsiooni. Teiste
sdnadega on kddluseorganitest algatatud refleksikaar nii 10-
litatud, et ta tagab lihase konstantse pinge. lga lihas evib
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feega kaht tagasiside susteemi: 1) lihase pikkuse kontroil-
busteem, mille tajuriks on lihasekdav, ja 2) lihase pinge
kontrollsusteem, kus tajuriks kodluseorganid.

Pikkuse kontrollsisteemi funktsioon piirdub homoniimsete li-
haste ja nende antagonistidega, kuna pinge kontrdisteteem osa-
leb kogu jaseme lihasetoonuse regulatsioonis.

Kui lihase valine koormus muutub, siis on puhtfiisikaliselt
voimatu hoida konstantsena nii lihase pikkust kui ka lihase
pinget. Koormuse kasvades (vrd. joonis 4, A, B) lihas kas
muutub (venitub) pikemaks voi tdstab oma pinget, et hoida oma
pikkust konstantsena. Selles olukorras on mélemad kontroll-
susteemid Uksteisega véaga tihedalt seotud.

Detserebreeritud loomal, samuti k&rgenenud spastilise lihase-
toonusega patsientidel vdoib taheldada, et lihase Kkiire pas-
siivne venitus pohjustab kdigepealt (lle venitusrefleksL kaa-
re) lihase pinge tdusu, kuni véga tugeva venituse puhul 1li-
hasetoonus jarsku kaob (lihas 16tvub). Seda nahtust nimeta-
takse ,,taskunoa fenomeniks'™, mis on tingitud Golgi kddluse-
organi pidurdavast toimest homonuiumsetele motoneuronitele.
Siit jareldub, et autogeense pidurduse ulesanne on kaitsta
lihast tema pinge jarsu ja ulemddrase kasvamise eest,mis vdib
pbhjustada kas lihase vOi k&6luse rebestuse. Seega antud
kaitserefleksi kaivitajaks on kodluseorgan.

2.6. Polusunaptilised motoorsed refleksid

Peale lihasekaavide ja kddluseorganite edastavad informat-
siooni spinaalseks refleksitegevuseks ka teised somatosen-
soorsed retseptorid, nagu naharetseptorid, liligeste retsep-
torid ja ,,vabad narvil6pmed" lihastes, mis on Uhenduses Ul ja
IV ruhma kuuluvate aferentidega. Kdikidele aferentidele on
iseloomulik nende polusunaptiline seostus motoneuronitega
(oonis 12). Antud asjaolu tottu on vdimalik motoorse tegevxt-
se reflektoorne kohastumine vastavalt tingimustele ja olukor-
dadele .

2.6.1. Painutusrefleks

Kui spinaalloomal pdhjustada tagakapas tugev valuarritus (pi-
gistamine pitsutiga, elektriarritus jne.), siis téheldatakse
arritatud jaseme eemaldamist painutusega huppe-, polve- ja
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pwssaliigeses. Valuarritu8 esijasemes vallandab vastava pai-
nutuerefleksi esijésemes, Neid .reflekse vallandavad retsep-
foorid paiknevad nahas. Taolist refleksi nimetatakse vodrref-
leksiks* mille ulesandeks on eemaldada jaset valulikest ja
kahjustavatest arritajateet. Seed reaktsioonid on tuupilised
kaitserefleksid, Painutusrefleksi puhul vGib komplemise teel
veenduda., et sirutajalihased on painutuse ajal 166gastunud.
Eeltoodust jareldub, et painutatud jaseme sirutajalihaste
motoneuronid on sel ajal pidurduses.

HWIreKEHr @-xm yAvveTrnw/rert)

Joonis 12. Jaseme naha not3iretseptori
(valuretseptorid aferentse kiu intraseg-
mentaalsed lulitused. E - ekstensormo-
toneuron» F - fleksormotoneuron.

Koige mitmekesisemaid painutusreflekse on voimalik eejle kut-
suda praktiliselt kdOikide somatosensoorsete narvide elektri-
lise arritusega, kul arrituse tugevus seejuures on valitud
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Kii, et erutuvad, ainult 111 ja 1? ruhma kuuluvad aferendid.
Beile alusel nimetatakse neid painutusrefleksi eferentideks.
Kuid eelnimetatud retseptoraferentide hulgas on ka retsi-
prookseid lulitusi sama jaseme eamal motoneuronilB,O. 3ru-
tavaid siunapseid sirutaJdalihaste motoneuronitel ja pidurda-
vaid sUnapse painutajalihaste raotoneuron.itei. Seega need afe-
rendid evivad Uhe erutava ja uUhe pidurdava x"efleksitee iga
motoneuronite koguni jaoks. Millist refleksiteed nendest ra-
kendatakse, see sOltub eelkdige kdrgemate keskuste regula-
tilvsetest mojustustest ja nahtavasti ka vastava jaseme an-
tud asendist ja liigutuse iseloomust.

2.6.2. Ristsirutusrefleks

Ees- vOi tagajaseme reflektoorsel painutamisega kaasneb ena-
masti kontralateraalsete jasemete sirutajalihaste toonuse
tbus, et tasakaalustada, antud jasemele Ulekantud lisakoor-
must. Niisugust kontralateraalset sirutusrefleksi aimetatak-
segi ristsirutus- ehk -ekstensorrefleksiks, kuna aferentne
aktivatsioon on ristunud kontralateraalsele poolele seljaaju
hallaine eesmise komissuuri kaudu, et seal indutseerida si-
rutusrefleks (jJoonis 12). Kontralateraalsete sirutajalihaste
motoneuronite erutuse ajal on kontralateraalsete painutaja-
lihaste motoneuronid pidurdatud. Nagu néhtub joonisel 12 too-
dud skeemilt, kaivitub niisiis Uhe jaseme valuarrituse puhul
neli erutavat refleksikaart, s.o. ipsi- ja kontralateraalse-
te jasemete kdik fleksor- ja ekstensorrefleksid. Kuna painu-
tusrefleksid ja ristsirutusrefleksid seoses kesknarvisis-
teemi kipsemisega Uha enam allutatakse supraspinaalsele kont-
rollile ning kaetakse sageli komplekssete refleksmustrite
poolt, siis on vdimalik neid reflekse uurida véaga noortel
koduloomadel (kassipojad, kutsikad) voi rinnalapsel.
Erinevalt I ja Il rihma afOrentidest, millede peamine ules-
anne on motoorse tegevuse kontrollimine, on lihaste 111 ja*
IV ruhma kuuluvate aferentide (moodustavad enam kui poole
koikidest aferentidest) (ilesanded mdneti teistsugused. Uks
osa nendest on seotud informatsiooni edastamisega lihaseva-
lust, teine osa on seotud vegetatiivse narvisiUsteemiga, Kkus
nad osalevad lihaste verega labivoolutuse regulatsioonis.
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2.6.3. Rekurrentse ja presinaptilise pidurduse
osa spinaalmotoorikas

Rekurrentse ja presunaptilise pidurduse liigid on kesknarvi-
sisteemis laialt levinud pidurdusmehhanismid. Alfa-motoneu-
ronite aksonite rekurrentsete kollateraalide kaudu toimuv mo-
toneuron! enese pidurdus (nn. Renshawl pidurdus, joonis 13)
peab takistama motoneuroni Ulemaaralt aktiivsust. Eriti naib

NEMTHVNt T*6AS10£
RENSHAW PIDURDUS

Joonis 13. Renshaw® tulpi pidurdus.

Renshaw®™ pidurdus piiravat hoide funktsioonis osalevate staa-
tiliste motoneuronite impulsside sagedust. Renshaw® rakkude
selle motoneuroni impulsatsiooni sagedust limiteeriva funkt-
siooni ndrgenemine vOib olla patoloogiliselt kdrgenenud li-
hasetoonuse tekkimise pohjuseks.

Presunaptilise pidurduse tahendus on motoorika, eriti aga
spinaalmotoorika seisukohalt veel vahe selgitatud.

Joonisel 14 on toodud illevaateskeem presinaptiliste pidur-
davate refleksseoste kohta téhtsamate spinaalsete aferentide
vahel, mis (nagu Renshaw’ pidurduse puhul eferentsel podlel)
viitab selle pidurduse negatiivse tagasiside iseloomule. See-
jJjuures on méned kiudude rihmad (eelkdige la) vahe, teised
(Ib, nahaaferendid) aga eriti toimivad.

2.6.4. Segmentaalsete reflekside vahelised ristseosed

Eespool kirjeldatud mitmesugustest aferentidest tingitud
reflekslulitused ei ole uUksteisest rangelt lahutatavad. Juba
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segmentaalsel tasandil toimub ulatuslik konvergents teise
lahtega refleksitee intemeuronitele. Retsiprookse antago-
nistliku pidurduse intemeuron (la inhibitoome neuron, joo-
nis 7) pidurdatakse omakorda Renshaw" rakkude (joonis 13)40L
antagonistide la inhibitoorse interneuroni poolt. Peale sel-
le saavad nad poltisunaptilisi erutavaid slUnapseid naha ning
teistelt ipsi- ja kontralateraalsetelt fleksorreflekside sfe-
rentidelt. Seejuures saabub veel mitmesuguseid méjustusi kdr-

i
w
HMAAFCREHOO

MHAAFCREHmM

Joonis 14. Primaarsete aferentsete kiudude (pe-
rifeersete) presunaptiline pidurdav moju seljaaju
la, Tb ja nahaaferentidele. Noole laius valjen-
dab pidurduse tugevust.

gematest keskustest. Selle konvergentsinadhtuse funktsionaal-
set tdhendust pole veel taielikult selgitatud. Siiski naib
olevat otstarbekohane vajaduse korral vahendada antagonisti-
de pidurdust, nait. agonisti ja antagonisti samaaegsel kont-

raktsioonil liigese fikseerimiseks teatud kehahoiu vdi asen-
di tagamisel.

2.7. Intersegmentaalsed refleksiseosed

Seljaajus eksisteerivad ulenevad ja alanevad segmentideva-
helised refleksiseosed (Joonis 15). Intersegmentaalsete ref-
leksikaarte interneuronid paiknevad kui propriospinaalsed
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neuronid seljaaju hallaines. Nende aksonid kulgevad seljaaju
valgeaines kui propriospinaalsed teed nii ules kui alla, ilaa

et nad valjuksid seljaajust.
Degeneratsioonikatsetega (taielikult isoleeritud seljaajaldi-

getega) on naidatud, et enamik spinaalsetest narvirakkudest
kuulub propriospinaalsete neuronite hulka.

Joonis 15* Aferentsete narvikiudude inter-
segmentaalsed lulitused.

Intersegmentaalsed refleksid on liigutuste koordinatsiooni
teenistuses, mis lahtuvad seljaaju mitmesugustelt tasandi-
telt (eriti ees- ja tagajasemete lihaste vahelised funktsio-

aaalsed vahekorrad).
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JTasemetevahelised iIntersegmentaalsed refleksid saavad oma
lahteimpulsid lihasekédéavide sekundaarsetest sensiiblitest
JL6pmetest, naharetseptoritest ning teistest fleksorrefleksi-
de aferentideet. Impulsid la ja Ib rihma kiududest ei etenda
siin tavaliselt mingisugust osa.

Segmentaalsete ja intersegmentaalsete reflekside kdrval on
seljaaju vastavalt tegevusajele perifeeriast voi Kkesknarvi-
susteemi kdérgematest osadest vOimeline sooritama Usna keeru-
kaid koordineeritud motoorseid akte ja neid Uksteisega koos-
kdlastama (naiteks spinaalkonna puhkimisrefleks selja lumbaal-
piirkonna arritamisel happelahuses niisutatud filterpaberi
tiukikesega). Seda nahtust nimetatakse seljaaju integratiiv-
seks funktsiooniks, mis kdrgematel selgroogsetel, eriti ime-
tajatel allutatakse Uha enam kesknarvisusteemi kdrgemate osa-
de kontrollile ja koordinatsioonile.

2.8. Isoleeritud seljaaju talitlus

2.8.1. Spinaalne lokomotsioon

Inimese vOi looma vaba edasiliikumine koordineeritud jaseme-
teliigutustega todtatakse oma pohimustrilt valja juba selja-
ajutasandil. Nii pdhjustab spinaalloomal Uhe jaseme valuar-
ritus koikide jasemete reflektoorsed liigutused, mis kestva
valuarrituse puhul muutuvad kdigi kolme mittearritatud jase-
me rutmilisteks koordineeritud sirutus- ja painutusliigutus-
teks. Kui niisugune loom asetada toetatult konveierilindile,
siis viimase kaivitamisel vdib ta teatud tingimustes soori-
tada koordineeritud jooksmisliigutusi, mis on sarnased vaibalt
jooksva looma liigutustega. Neid jooksuliigutusi vOib selja-
aju ka iseseisvalt alal hoida. Seega need liigutused ei vaja
tagasisideinformatsiooni retseptoritest, mis liigutuste ta-
gajarel aktiveeritakse. Nii vOib spinaalloomal, kes on veel
kuraarega taielikult halvatud, teatud tingimustes registree-
rida sirutaja- ja painutajalihaste motoneuronites ratmili-
selt vahelduvaid impulsse, mis on sarnased vabalt Jooksva
looma vastava impulsatsiooniga. Kuna nad niidelda ilma Iii-
gutusteta jooksevad, siis nimetatakse seda fiktiivseks ehk
nailiseks lokomotsiooniks, mida juhitakse seljaaju hipotee-
tiliste lokomotoorsete keskustega. Igal jasemel naib olevat
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Uks selline keskus. Nende keskuste tegevuse koordinatsioon
toimub propriospinaalse siUsteemi ja segmentaalsel tasemel iis-
tuvate teede vahendusel.

Ka inimesel on kindlaks tehtud spinaalsed lokomotoorsed kes-
kused. Selle tdestuseks on vastsindinu naha &arritamisel val-
landuv sammumisrefleks. Kesknarvisitsteemi morfoloogilise funkt-
sionaalse kupsemise kaigus satuvad need keskused Uha enam tu-
gava supraspinaalse kontrolli alla, mistdttu nad inimesel ea
kdérgenedes minetavad oma iseseisva aktiivsuse. Sellest vdib
ka jareldada, miks inimesel pole vdimalik saada koordineeri-
tud lokomotsiooni, kui on tegemist seljaaju Uhenduse taieli-
ku eraldamisega kdrgematest keskustest (nn. labildikehalva-
tuse puhul traumade korral).

Seega on juba spinaalsel tasandil olemas liigutus(t)e jaljed,
mis ei vallandu valisest arritusest soltuvalt, vaid on ref-
lektoorselt reguleeritavad ning kdrgemate keskuste poolt lii-
kumis- (liigutuste) programmi lUkitavad. Korgemates motoor-
setes keskustes on selliseid arritusest sdltumatuid ligutus-
programme veelgi arvukamalt Mmaha pandud". Osaliselt on need
kaasasundinud, nagu hingamise liigutuste programm, osaliselt
aga Opitavad ja omandatavad individuaalse eluea valtel. Tar-
vitseb ainult méelda sportliku tegevuse puhul kujunevatele ja
kutsealastele vilumustele, nagu riistvdoimlemine, akrobaatika,
iluuisutamine voi kirjutamine, mis kdik peale pidevat harju-
tamist (treeningut) muutuvad automaatselt kulgevaks. Niisiis
pole tsentraalsed spinaalsed ja supraspinaalsed liigutuspro-
grammid mitte ainult &arritussdoltunatud, vaid nad vbivad kul-
geda ka ilma igasuguse sensoorse tagasisidestuseta.

2.8.2. Seljaaju ristlabildike puhune halvatus

Kusimus, missuguseks reflektoorseks talitluseks on inimese
isoleeritud seljaaju vdimeline, on suure praktilise tahendu-
sega, kuna vaatamata kdikidele ettevaatusabindudele on sage-
nenud Onnetusjuhtumid, eriti aga meie tihedas ja kiires liik-
luses, kus vigastuse puhul sageli seljaaju na” ,10igatakse"
labi, s.o. eraldatakse kdérgematest keskustest. Nende tead-
miste alusel on vbimalik hakata rehabiliteerima hoolika in-
tensiivraviga juba alates akuutsest staadiumist.

Taieliku ristlabildike puhuse halvatuse (enamasti torakaal-
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piirkonnas, Tl - korral tekib kohe nende lihaste lii-

gutuste (tahtlike) pusiv halvatus, mida seljaaju innerveerit

kaudaalsemalt vigastus- (katkemis-) kohast, samuti puuduvad

teadvuslikud aistingud nendest piirkondadest (tunde- e. sen-

soorne halvatus) ning kdik refleksid (arefleksia).

Motoorsed refleksid taastuvad jargnevate nadalate ja kuude

valtel. Taastumise kaigus vdib eristada 4 staadiumi: 1) tdie-
lik arefleksia kestab tavaliselt 4-6 nadalat. 2) Jargnevalt

on kdigepealt vbimalik sedastada varvaste reflektoorseid lii-

gutusi, eriti suurel varbal. 3) Selles staadiumis muutuvad

Uha margatavamaks painutusrefleksid alates varvaste liiges-

test ja huppeliigesest, hiljem ka pdlve- ja puusaliigese piir-

konnas. Nende massilistele painutusrefleksidele hakkavad jark-

jargult kaasuma ristsirutusrefleksid. Labajalg, eriti jala-

tald osutub seejuures kdige tundlikumaks refleksogeensekspiir-
konnaks, kusjuures mittevalulikud puutedrritused véivad val-

landada ulatuslikke painutusreflekse. 4) Kroonilises staa-

diumis, s.o. vahemalt poole aasta mdddudes vigastusest onule-
kaalus painutusrefleksid. Seejarel hakkavad aeg-ajalt ilmne-

ma ka elavnenud sirutusrefleksid, mis vdivad uUle minna isegi

kestvaks ekstensorspasmiks, s.o. sirutajalihaste hupertoo-

nuseks. See sirutajalihaste spastiline seisund vO8ib nii tu-

gevaks osutuda, et on isegi vOimalik patsiendi lUhiaegne seis-
mine (,,spinaalne seismine'). Sirutusreflekse on hdlpus val-

landada painutajalihaste kiire ja jarsu venitusega, eriti

puusaliigese piirkonnas. Selles staadiumis leiab aset erutu-

vuse tous koigis refleksikaartes.

Kdrvalekalded eelesitatud kliinilisest pildist.eelkdige kor-

genenud sirutusrefleksid ja lihasetoonuse tOus vahetult pea-

le vigastust on enamasti selle tunnus, et seljaaju labivkah-

jJustus pole taielik, mis on prognostiliselt marksa parem.

2,8.3. Spinaalne Sokk

Taaspoorduvat motoorset Ja vegetatiivset arefleksiat parast
seljaaju labivkahjustust nimetatakse spinaalseks sokiks.
Looraeksperimendis on voimalik spinaalset Sokki esile kutsuda
seljaaju lokaalse jahutamise vOi lokaalanesteesiaga. Peale
esimest katkestamist ning reflekside taastumist ei pbhjusta
seljaaju jargmine labildige vOi katkestamine allpool esimest
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labildiget uuesti spinaalse soki tekkimist.Eeltoodust jarel-
dub, et spinaalse Zoki tekkes on mé&drava tahtsusega seljaaju
seose katkemine kesknédrvisusteemi kdrgemate osadega.Spinaal-
zoki tekke pohjuste ja mehhanismide, samuti reflekside taas-
tumise kohta on teadmised siiski Usna vahesed. Peab aga ro6-
hutama, et spinaalse Soki sugavus ja kestus on seda ulatus-
likum, mida k&rgem on organismi arengutase uldise evolutsioo-
ni redelil. Nii kestab spinaalne Sokk konnal ainult mdned mi-
nutid, kassil tunde, madalamatel ahvidel péaevi-nadalaid,ini-
mesel ja inimahvidel aga mitmeid kuid.

Arvatakse, et alanevate juhteteede katkemise tdttu jaavad
ara koik arvukad erutavad m@justused seljaaju alfa- ja ganma-
motoneuronitele ning teistele Ulejaanud spinaalsetele neuro-
nitele, mistéttu pidurdavad spinaalsed intemeuronid vabane-
vad ise pidurdusest. Tulemuseks on reflektoorse tegevuse lak-
kamine slgava pidurduse t6ttu, mida taastamise kaigus pud-
takse labi murda.

3. Ajutive motoorsed funktsioonid

Normaalse kehaasendi ja tasakaalu sailitamine Maa gravitat-
sioonivaljas toimub tavaliselt reflektoorselt ilma teadvus-
sfaari osavotuta. See tugimotoorika on eelkdige gjutire funkt-
sioon (vrd. joonis 1), kusjuures selleks vajalik informat-
sioon parineb eeskatt tasakaaluelundi ja kaelapiirkonna pro-
prioretseptoritest.

Eksperimentaalselt uuritakse ajutuve funktsioone nii,et tema
Uhendused korgemate motoorsete keskustega lulitatakse valja,
vajaduse korral katkestatakse seos ka vaikeajuga.
Sihipéaraselt piiritletud vaijalulituskatsete, arrituskatsete
ja elektrofisioloogilise mikroelektroodmetoodika abil onosu-
tunud voimalikuks selgitada ja lokaliseerida tépsemalt aju-
tuve motoorseid keskusi.

3.1. Ajutiive motoorsete keskuste funktsionaalne
anatoomia

Ajutive all mOistetakse fusioloogias piklikaju (medulla ob-
longata) koos ajusilla (pons) ja keskajuga (mesencephalon ,

jooni« 16). Kaudaalselt laheb seljaaju vahetult Ule selja-
ajuks (medulla spinalis) ning rostraalselt vaheajuks (dien-
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cephalon) . Ajutive arvukatest struktuuridest leiavad alljaag-
nevalt kasitlemast ainult need, mis on tdhtsad motoorika
seisukohalt.

Joonis 16. Skemaatiline ulevaade ajutive motoorse-
test keskustest piklikajus, pons*is ja keskajus.
Skeemil tahistatud labildiked annavad detserebree-
ritud ehk piklikajulooma (1), keskajulooma (2) VOi
kdrgelt spinaliseeritud looma (3)-

Ajutive motoorsed keskused. Defineerides ajutive motoorsete
keskustena neid struktuure, millede eferentsed teed mdjusta-
vad otseselt seljaaju ja kraniaalnarvide motoneuroneid ning
on omakorda mdjustatavad kdrgemate keskuste poolt,vdib eris-
tada kolme niisugust: ajutive motoorset keskust (joonis 16):
1) nucleus ruber ehk punatuum; 2) nucleus vestibularis.eri-
ti nucleus vestibularis lateralis ehk Deitersi tuum ning
3) formatio reticularis*e teatud piirkonnad.

Punatuum (nucleus ruber) paikneb keskajus nelikingastiku ta-
semel (Joonis 16). Tema tahtsaim motoorne projektsioon on
tractus rubrospinalis. See alanev eferentne juhtetee ristub
vahetult pérast punatuumadest véaljumist ning kulgeb selja-
ajus ventraalsemalt ja veidi lateraalsemalt tractus cortico-
spinalis lateralislest. Tractus rubrospinalisle kiud 18pevad
seljaaju hallaines dorsaalsemalt motoneuronite kogumikest
(heledad ringid joonisel 17, A), mis paiknevad V kunill tsoo-
nis. Tractus rubrospinalis toimib tema isoleeritud elektri-
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lise arrituse korral erutavalt eeskatt painutajalihaste al-
fa- ja gamma-motoneuronitele interneuronite vahendusel (joo-
nis 18). Ekstensorlihaste motoneuronid aga pidurdatakse trac-
tus rubrospinalis®e kaudu saabuvate impulsside poolt pidur-
dava interneuroni kaudu. Samasugust m8ju avaldab ka tractus
corticospinalis lateralis.

TNACT(A3 AiTICUIOtPINAI/S ML ALIS
(AJUSILLAST)

Joonis 17. A -B. Tahtsamate destsendeerivate motoorsete
teede paigutus seljaajus ja andmed nende I8pp-piirkondade
kohta seljaajus. Seljaaju hallaine tuumapiirkondade lii-
gendus on antud rooma numbritega (Rexedi jargi). Skeemil
A on paremal pool toodud traPt4fi rubrospinalis®e paigutus
ja selle 18pmete piirkonnad (heledad ringid”~paremal pool
on esitatud tractus vestibulosplnalis®e paigutus ja selle
16pmete piirkonnad hallaines (heledad ruudud) ning trao-
tus.corticospinalisTe asukoht. Korteksi M I-piirkonnast
parinevate kortikospinaalsete kiudude 1dpmete ala (mustad
ringid) paikneb méargatavalt eespool (ventraalsemalt) S I-
alalt parinevate kiudude I106pmete piirkonnast (heledad
kolmnurgad). Skeemil B on toodud tractus reticulosoina-
IIs lateralis®e ja medialis"e paigutus seljaajus ja nende
16pmete piirkonnad vastavalt piklikaju osa kiududele (he-
ledad ringid) ja silla osast parinevatele kiududele (mus-
tad ringid).
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Nucleus vestibularis lateralislest ehk Deitersi tuumast saab
alguse ristumatult kulgev alanev tractus vestibulospinalis,
mis projitseerub seljaajus ventromediaalselt ning suundub
sealt edasi seljaaju eessarve mediaalsesse ossa (heledad ruu-
dud joonisel 17* A) ja 10peb véaljaspool motoneuronite tuumi
vastavatel interneuronitel. Tractus vestibulospinalis td-
mib erutavalt alfa- ja gamma-motoneuronitele (sirutajalihas-
te) ning pidurdab painutajalihaste vastavaid motoneuroneid.
Osalt vbib erutav toime olla ka monosiunaptiline, s.o. otsene
seos motoneuroniga ilma interneuroni vahenduseta.

TRACTUS CORTICOSPINALH

TRACTUS VESTISULISPIUALIS

Joonis 18. Skemaatiline lUlevaade seljaaju motoorsete
teede pbhitoimetest fleksor- ja ekstensormotoneuroni-
tele. Dorsaalselt ja lateraalselt paiknevad teed (na-
gu tractus corticospinalis, tractus rubrospinalis ja
tractus reticulospinalis lateralis) toimivad erutavalt
alfa- ja gamma-fleksormotoneuronitele ning pidurdavalt
ekstensormotoneuronitele. Mediaalselt ja ventraalselt
paigutatud teed (tractus vestibulospinalis ja tractus
reticulospinalis medialis) avaldavad eelmistele vaslITu-
pidist toimet.

Ajutive fomatio reticularises on voimalik silla ja piklik-
aju piirkonnas piiritleda kummaski eraldi ala ( joonis 16 ),
millest saavad alguse kaks eferentset alanevat juhteteed.
Ristumatu tractus reticulospinalis medialis lahtub silla piir-
konnas paiknevast formatio reticularisle tuumast, kuna nii
ristunult kui ka ristumata kulgeva tractus reticulospinalis
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lateralis®e kiud parinevad formatio reticularis®e kiud pari-
nevad formatio reticularisle piklikaju piirkonnas asuvast
tumast. Molemad teed I0pevad seljaaju hallaines véaljaspool
motoorseid tuumi (Joonis 17, B), kusjuures nn. sillakiudude
16pp-piirkonnad on sarnased vestibulaarkulglale ning medul-
laarsete (piklikajust lahtuvate) kiudude 186pp-piirkonnad
tractus rubrospinalis*ele ja tractus,corticospinalis”ele. See
vastavus kehtib ka funktsiooni kohta: medullaarsed kiuderu-
tavad alfa- ja gamma-fleksormotoneuroneid ja pidurdavad al-
fa- ja gamma-ekstensormotoneuroneid, kuna sillakiud avalda-
vad otse vastupidist moju (analoogiline mdju tractus Vesti-
bilospinalislega), mis ndhtub ka jooniselt 18.
Supraspinaalsed destsendeerivad teed jaotuvad kahte rihma
oma vastupidise toime tdottu Tfleksor- ja ekstensormotoneuro-
nitele. Nagu joonis 18 nditab, asuvad sama ruhma teed selja-
ajus Uksteise lahedal (vOi uUksteisega koos), s.o. need teed,
mis mdjuvad erutavalt fleksoritele (painutajalihastele), paik-
nevad dorsolateraalsemalt nendest, mis toimivad erutavalt
ekstensorite (sirutajalihaste) motoneuronitele._Mdlemasse ruh-
ma kuuluvad kiud toimivad eri interneuronite susteemi kaudu,
mis nadhtub nende kiudude erinevatest I8pp-piirkondadest ja
ka teistest tahelepanekutest. Antud destsendeerivate teede
fusioloogiline uurimine rdhutab nende tugimotoorset  funkt-
siooni ja osa jooksuliigutuste formeerimisel.

3.2. Detserebreeritud looma motoorika

PetserebreerimisriRlidsus. Kui katseloomal (naiteks kassil)
teha ajutive labildige tentorium cerebelli tasemel (1. 16ige
joonisel 16), siis lulitatakse védlja rostraalselt paiknevad
nucleus ruber ja teised motoorsed tuumsd. Labildike tagajar-
jel areneb kiiresti toonuse tugev kdrgenemine kdikides siru-
tajalihastes. Loomal on kdik neli jaset maksimaalses sirutus-
seisundis, pea suunatud tugevasti kuklasse ja saba pisti.
Taolist seisundit nimetatakse detserebreerimise rigiidsuseks
ehk kangestuseks. Kui detserebreeritud loom asetada pusti-
asendisse, s.o0. ta jasemed veidi laiali suunata, siis vdib ta
toe abil isegi seista, sest niivord kdrge on sirutajalihste

toonus, mis véalistab painutuse jasemete liigestes. See looma
ebatavaline Ulesirutatud kehahoid kujutab endast nagu tava-
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lise seismise karikatuuri.

Detserebreerimisrigiidsuse olulisemaks pdhjuseks on nucleus
ruber”i ja kdérgemate motoorsete keskuste nucleus vestibula-
ris lateralis"t pidurdava toime valjalangemine, mis pidurdu-
sest vabanemise tdottu pdhjustabki sirutajalihastes uUlemadara-
selt tugeva toonuse (vrd. joonis 18) .Kui teha 1dige kaudaal-
semalt vestibulaartuumast (l1dige 3 joonisel 16), siis detse-
rebreerimisrigiidsus kaob. Ka nende tuumade koagulatsioonil
(mélemal pool) lakkab detserebreerimisrigiidsus.

Gamma- ja alfa-rigiidsus. ulalkirjeldatud detserebreerimis-
rigiidsust vOib kdrvaldada ka seljaaju tagumiste juurte l&-
bildikamisega. See kinnitab, et detserebreerimisrigiidsus on
Ulal hoitav lihasekdavi gammalingu kaudu, seeparast raagi-
takse ka nn. gamma-rigiidsusest.

Isheemilise detserebratsiooni pubul (aa. carotis com, ja a.ha-
silarisle sulgemisel voi ka sulgumisel), kui on valja luli-
tatud ka vaikeaju ja ajusild, areneb niisugune detserebree-
rimisrigiidsus, mis ka parast seljaaju tagajuurte labildika-
mist (s.o. gammalingu katkestamist) plusima jaidb. Selle alfa-
rigiidsuse puhul on Ulekaalus otsene erutav moju alfa-eksten-
sormotoneuronitele. Vaikeaju avaldab pidurdavat mdju vesti-
bulaartuumadele. Seeparast vaikeaju eemaldamine suvendab de-
tserebreerimisrigiidsust, kuna vaikeaju arritamine aga vahen-
dab seda vOi isegi kérvaldab.

3.3. Hoiakurefleksid

Skeletilihaste toonuse jaotamist vOib detserebreeritud loo-
mal jalgida nn. passiivsete liigutuste sooritamisel._Kuna pea
asend vOib muutuda nii ruumis kui ka Ulej&énud keha suhfoee,siis
informatsioon nditeks jasemete lihaste toonuse muutmiseks VvOi
Umberkorraldamiseks voib parineda kee tasakaaluelundist (oto-
liitaparaadist) vOi kaelalihaste (-liigeste, -kddluste) pro-
prioretseptoritest. Seepdrast on lihaste toonuse muutuste
jalgimiseks vaja valja lulitada vastavad infoallikad. Kui
eemaldatakse vOi lulitatakse valja molemad labirindid, siis
puudub informatsioon pea asendist ruumis. Seetdttu antakse
informatsioon pea asendi muutusest keha suhtes edasi kaela
retseptorite vahendusel. Viimased, informeerides ajutiive mo-
toorseid keskusi, vdimaldavad neil reguleerida skeletilihas-
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te toonust, mis peab tagama normaalse kehahoiaku. Neid ref-
lekse nimetatakse toonilisteks kaela hoiakurefleksideks. Ta-
sakaaluelundist lahtuvaid lihasetoonuse jaotamist pohjusta-
vaid reflekse nimetatakse toonilisteks laburindi hoiakuref-
leksideks. Neid reflekse nimetatakse veel hoiaku- vOi seisu-
refleksideks, kuna nendega tagatakse vabalt seisva looma ke-
hahoiak .

Joonis 19. A-B. Hoiakuref lekside vallandumine
detserebreeritud loomal (kassil), kellel on eemal-
datud tasakaaluelund (labirint).Pea passiivne pai-
nutus kuklasse (noole suunas skeemil A) pdhjustab
esijasemete ekstensortoonuse tousu jJa tagajaseme-
tes selle languse. Pea passiivre painutus alla (noole
suunas skeemil B) annab vastupidised efektid.

Tooniliste kaelareflekside naiteid. Kui seisuasendis oleval
detserebreeritud loomal, kellel on eemaldatud laburindid,
painutada pea kuklasse (nool joonisel 19, A), siis esijase-
mete sirutajalihaste toonus kdrgeneb, kuna tagajasemete si-
ruta jalihaste toonus margatavalt langeb. Pea painutamisel et-
te-alla (nool joonisel 19, B) toimuvad vastupidised muutused
jJjasemete lihaste toonuse Umberjaotamises: esijasemete siru-
tajalihaste toonus véheneb, tagajasemete sirutajalihaste too-
toonus aga tduseb. Kui pea kallutada kuljele (paremale véiva-
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sakule), siis keha tasakaal hairib. Seda vbib kompenseerida
Jasemete lihaste toonuse Umberjaotamisega. Pea kallutamisel
paremale laheb ka raskuskese paremale, mida on vdimalik kom-
penseerida mdlema parempoolse jaseme sirutajalihaste toonuse
tousuga. Koigil kolmel juhul sailitatakse korrigeeritud ke-
hahoiakut seni, kuni pea asend jadb muutumatuks.

Toonilised laburindirefleksid. Nende jalgimiseks on tarvis
kaela tooniliste reflekside tekke vdimalus véalja lulitada.
Selleks fikseeritakse pea nii, et ta ei saa muuta oma asen-
dit kere suhtes. Intaktsete lablUrintide puhul esinevad mar-
gatavad sirutajalihaste toonuse muutused pea asendi muutmi-
sel (koos kerega) ruumis. Ko&igi nelja jaseme sirutajalihased
reageerivad siin Uhtemoodi, naiteks pea painutamisel kuklas-
se kdigi jJasemete sirutajalihaste toonus kdrgeneb (jasemed si-
rutuvad), pea rinnale painutamisel kfigi jasemete sirutaja-
lihaste toonus langeb (Jasemed painutuvad).

Kompensatoorsed silmaseaded. Hoiakureflekside Uheks erivor-
miks on kompensatoorsed silmaseaded. Silmamunade need liigu-
tused on selleks, et pea liigutuste puhul nagemisvéali ei muu-
tuks ning virkkestal olev pilt ,seisaks”. Inimesel ja fron-
taaltasandis silmadega loomadel toimub see optilise  infor-
matsiooni mdjul nagemisvaljadest, mis nasaalpiirkondades osa-
liselt kattuvad. Loomadel, kellel on kiulg- (lateraal-) pai-
gutusega silmad, kusjuures silmade nagemisvaljad (iksteisega
peaaegu ei kattu, toimub silmalihaste toonuse jaotus koos-
t66s laburindi ja kaela tooniliste refleksidega. Kui naiteks
ktulik podrab oma pead nii, et parem ,ndopool™ liigub alla-
poole, siis parem silm pdorab Ules- ja vasak (uleval pool
olev) silm allapoole. Niisuguse silmade Uksteisele vastu-
pooramisega (rullimisega) vOib teatud mdaral tagada seda, et
silmad ei jargi peaasendit, vaid pllavad end hoida voimali-
kult horisontaalasendis.

3/1. Keskajulooma motoorika

Keskaju funktsioonid. Kui jatta piklikaju ja ajusild Uhen-
dusse keskajuga (l8ige 2 joonisel 16, keskajuloom), siis or-
ganiBmi motoorsed vdimekused paranevad ja avarduvad  tundu-
valt. Keskajulooma eristavad piklikajuloomast kaks silmator-
kavat tunnust: 1) keskajuloomal puudub detserebreerimisri—



giidsus; 2) keskajuloom on vdimeline pilstuma. Kuna mdlemal
Juhul aferentse informatsiooni saabumine ajutiwe toimub Uhe-
suguste kanalite kaudu, siis motoorse tegevuse paranemine ja
taiustumine keskajuloomal vOrreldes bulbaar- ( piklikaju- )
loomaga on tingitud keskaju motoorsetest keskustest. Lihaste
toonuse Uhtlasel jaotamisel on otsustav tdhtsus nucleus ru-
ber® il, mis kdrvaldab sirutajalihaste Ulemddrase toonuse,

viies selle tasakaalu painutajalihaste toonusega (vrd. joo-
nis 18). Seega esineb keskajuloomal lihaste plastiline tooojs.

3.4.1. Piustumis- ehk seaderefleksid

Veel téhtsam kui detserebreerimisrigiidsuse puudumine ai kesk-
ajuloomal esinev omadus vOi vOime taastada normaalne  keha-
hoiak, s.o. loomade piistumine ebanormaalsest asendist. Kesk-
ajuloomadel toimub reflektoorne pustumine suure kindlusega.

Neid reflekse, mis taastavad normaalse kehaasendi ja -hoiaku,
nimetatakse pustumisrefleksideks (vaata alljargnevat tacelit).

Kehahoiaku ja -asendi refleksid

Staatilised refleksid

Statokineetili-
Hoiaku- et poosiref- Plstumis- elik sed refleksid
leksid seaderefleksid
Tooni lised kaela- LabUrindi pustumis- Pea nistagm
refleksid e. seaderefleks
Toonilised laburin- Kaela pUstumis- e. Silmade nlstagm
direfleksid seaderefleks Liftirefleks
Kompensatoorsed Hippevalmidus-
silmaseaded jJa maandumis-
refleks

Pistumisrefleksidele on iseloomulik, et nad kulgevad teatud
kindla jarjestusega (a@helrefleks)._Kdigepealt viiakse labirin-
dist saabunud informatsiooni alusel normaalsesse  asendisse
pea. Neid reflekse nimetatakse ka labilrindi seade- ehk pis-
tumisrefleksideks. Pea viimine lamades digesse asendisse poh-
Justab pea asetuse muutumise kere suhtes, millest informee-
ritakse kaelalihaste proprioretseptorite kaudu. Selle tule-
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museks on kere viimine normaalsesse asendisse (algul eeskere
Ja siis tagakere). Analoogiliselt laburindi seadereflekside—
le kasitletakse neid kui kaela seade- (pustumis-) reflekse.
Hoiaku- ja pustumis- (seade-) reflekside funktsionaalne &/~
sus seisneb selles, et nad tagavad automaatselt nonnaala ke-
haasendi ja tasakaalu. Peale laburindi ja kaela pustumisref-
lekside on veel teisi plstumis- (seade-) reflekse.Nii vdivad
pea- ja kehaasendi korrektsiooni pdhjustada refleksid, mie
vallanduvad kehapinnal paiknevatest rohuretseptoritest. Ar-
vesse voivad tulla veel optilised pustumisrefleksid,mis kask-
ajuloomal kull puuduvad, kuid avalduvad intaktse kesknarvi-
susteemi puhul. Hoiaku- ja pustumisrefleksid tagavad seega
pohiasendi sissevotmise ja kindla kehahoiaku sailltamisa (En-
tis on ka see asjaolu, et nendes reaktsioonides kuulub juh-
tiv osa peale, kus paiknevad téhtsad meeleelundid, nagu sil-
mad, kdrvad, haisteelund jne. Seega on isegi vOimalik sisse
vOtta sobiv kehaasend juba distantsarrituse tagajarjel, mis
sageli on kaitsellesandega.

Ulalkirjeldatud reflekse voetakse sageli kokku staatiliste
refleksidena, kuna nad tagavad normaalse kehahoiaku ja tasa-
kaalu rahuliku lamamise, seismise ja istumise puhul ning po-
le seotud liikumisega. Nende reflekside kdrval véib keskaju-
loomal taheldada veel reflekse, mis liikumise  (liigutuste)
poolt vallandatakse ja ise liigutusi kujutavad.Seepadrast ni-
metatakse neid statokineetilisteks refleksideks.

3.4.2. Statokineetilised refleksid

Paljud nendest refleksidest vallanduvad labUrindi retsepto-
ritest. Tuntuimad on pea ja silmade pddramise reaktsioonid
ehk nustagmid. Kui loom naiteks asub poorleval alusel, mis
liigub (poorleb), paripédeva, siis pea podrdub pdorlemisliiku-
misele vastassuunas. Need reaktsioonid on kompensatoorsedjs ..
silmad ja pea liiguvad nii, et silmade vaatevali liikumise
ajal voimaluse piires sailiks. Seejuures on voimalik sedas-
tada pea ja silmade kahesuunalisi eri kiirusega lilgutusi.
Silmade ja pea aeglane liikumine toimub poorlemisliikumisele
vastassuunas, kuna kiired nfksuvad liigutused on liikumisega
samasuunalised. Niisugust liigutuste kompleksi nimetataksegi
nistagmiks. Poorlemisliikumise lakkamisel on nistagmi kompo-
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pendid vastupidise suunaga. Teised tihtsamad statokineetili-
leaed refleksid tagavad korrektse kehaasendi ja tasakaalu hip-
pamisel ja jooksmisel. Nende hulka kuuluvad UfbireflekB (kor-
genenud sirutajalihaste toonus lineaarsel kiirendusel alla
ja korgenenud painutajalihaste toonus lineaarsel kiirendusel
tles) ja maandumisrefleks, mis tagab alati looma korrektse
kehaasendi vabal langemisel ja maandumisel (vabal langemisel
on jasemed sirutatud, kontakt aluspinnaga voetakse algul vas-
tu sirutatud jasemetega, mis seejarel lahevad kohe Ule pai-
nutatud olekusse, amortiseerides seega vdimaliku vastuldogi
aluselt).

3.4.3. Ajutive funktsioon tugimotoorikas

Kokkuvottes vOib markida, et keskajuloom erineb Usna vahe in-
taktsest loomast nii kehahoiaku, kehaseade kui ka jooksuredkb-
sioonide poolest. Detserebreeritud ja keskajuloomadel teos-
tatud eksperimentidest jareldub, et ajutive motoorsed kesku-
sed koordineerivad kehahoiaku- ja pustumisreflekse ning seos-
tavad kogu keha muskulatuuri Uhtseks talitluseks.

3.4.4. Ajutiive funktsioon sihtmotoorikas

Senini kirjeldatud ajutiive funktsioonid tugimotoorikas moo-
dustavad ainult Uhe osa kogu organismi motoorsest tegevusest
koos sihtmotoorikaga. Ajutiive keskused saavad mjjustusi suur-
aju koore motoorsest ja preaotoorsest alast ning on omakorda
seotud vastavate Uhendusteede kaudu vaikeaju ja suuraju koo-
rega (Joonised 22 -24). Nende vastastikuste seoste kaudu toi-
mubki tugi- ja sihtmotoorika koordinatsioon lUhtseks tervik-
likuks motoorseks tegevuseks.

4. Vaikeaju osa motoorses tegevuses

Véaikeaju etendab vordlemisi tahtsat osa kehahoiaku ja liiku-
mise neuraalses kontrollis. Vaikeaju arenemine on  toimunud
paralleelselt suuraju koore arenguga. Sellega on seletatav
ka asjaolu, et vaikeaju kahjustuse korral tekkinud arajaama-
nahte kompenseeritakse eriti suuraju koore talitlusega.-

4.1. Vaikeaju funktsionaalne anatoomia
Joonisel 20 on esitatud Ulevaateskeem vaikeaju ehitusest ja
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struktuuridest ning nende vahekordadest. Sagitaalldlge (A)
iseloomustab vaikeaju tahtsamaid sagarikke (lobulus*!) ja
nende tdhistusi. Klassikaliste nimetuste kdrval kasutatakse
ka nende tahistamist rooma numbritega Larselli jargi.LOike B
vasakul poolel on toodud arenguloolised seosed.

fissma /uar

MMVILQee.

LOS FlOCC. woO

OCMTATUS
(CATesnuns)

MK INTERPOS/TUS
MVCI FASneilfMOJ
/mu vesnmiAM

Joonis 20. A-B. Ulevaate skeem yaikeaju funktsionaal-
sest anatoomiast. A - sagitaallOige (ahvi vaikeajust)
koos sagarike (lobulus®™te) numeratsiooniga Larselli jéar-
gi. _Skeemil B on vasakul toodud vaikeaju gaotus fuloge-
neetilisest aspektist_archicerebellum™i ?Iobul_us floc-
culonodularis, pustviirutus), palaeocerebellumliks 1d-
viirutus) ja neocerebellumliks (viirutamata ala). _Skee-
mil B paremal ,on antud vaikeaju jaotus pikitsoonidena,
kus vaikeaju koore piirkondadest antakse Impulsid edasi
vaikeaju tumadesse. Korrespondeerivad vaikeaju_ koore
alad ja tuumad on markeeritud _theselt (Uhtemoodi: ver-
mis - _rohtviirutus koos rlggldegg), pars _intermedia
(pustviirutus) ja hemisfaari (vilrutamata). _Nucleus
vestibularis lateralis_(Deiters) saab otseselt impulsse
vermis®est (tahistus ringidega).
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Kdrgematel organismidel domineerib neocerebellum (hemisfaa-
rid, vermis kaudaalsemalt flssura prima“st) palaecoerebeHum"i
(Iobus anterior™i vermis, pyramis, uvula, paraflocculus) ja
véaikese archlcerebellun*i Ule. See arengulooline jaotus vas-
tab aferentse informatsiooni saabumisele kesknarvisisteemi
teistest osadest, mistottu archicerebellum*i nimetatakse ves-
tibulocerebellum’iks, palaeocerebellum™i spinocerebellLm®ikB
jJa neocerebel lumei poéntocerebellum®iks.

Funktsionaalselt on veelgi tdhtsam senise struktuurse jaotu-
se kdrval vaikeaju liigendamine kolmeks pikitsooniks (jooni-
sel 20, B vasakul pool), mis vastab vaikeaju koore projekt-
sioonidele vaikeaju tuumadesse. Vaikeaju koore vermaalne osa
projitseerub nucleus fastigii®sse (sunonuim n. medialis).eel-
misest lateraalsemal paiknev osa - pars intermedia projit-
seerub nucleus jnterpositus®esse (inimesel koosneb see oma-
korda nucleus globosus®est ja nucleus emboliformis®est). He-
misfadrid projitseeruvad nucleus dentatus®esse (SUnoniim nuc-
leus lateralis), mis on primaatidel suure ulatusega hemis-
Taaride tottu ka kdige suurem vaikeaju tuum.

Vaikeaju k80re pindala on suhteliselt Usna ulatuslik, olles
ca 2000 cn . Vaatamata suurele pinnale on vaikeaju koor ehi-
tatud vordlemisi Uhetuubiliselt (Joonis 21). Temas vdib ala-
tes valispinnast eristada kolme kihti: molekulaarkiht, Pur-
kinje rakkude kiht ja somerkiht.

Véaikeaju koores on 6 tuupi neuroneid, millede jatked paikne-
vad vaikeaju erinevates kihtides (Joonis 21). Vaikesed sdmer-
rakud (@), millede arv inimesel kdigub 107°°-107, projit-
seerivad oma aksonid molekulaarkihti. Viimases jaotuvad ak-
sonid T-taoliselt ja kulgevad kui paralleelkiud 1 -2 mm ula-
tuses igas suunas paralleelselt véaikeaju koore pinnaga. See-
Juures ldbivad nad teiste neuronite dendriitide pdimikud ja
moodustavad neil sunapseid. SOmerkihis paiknevad ka suuremad
Golgi rakud (2), millede dendriidid asuvad molekulaarkihis
ning aksonid kiulgevad sdmerrakkude juurde. Molekulaar- ja
somerkihi vahel paiknevad Purkinje rakud (3)» inimesel 15mil-
jonit, on suured neuronid, millede tihe dendriitide ,,puu aslb
molekulaarkihis. Purkinje rakkude aksonid suunduvad enamasti
vaikeaju tuumadesse, véaike osa I0peb aga piklikaju vestibu-
laartuumades, olles véikeaju koore ainukesteks véaljunditeks.
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Ulejaanud kolm rakutiiipi - korvrakud (4), tahtrakud (5) ning
Lugaro (6) rakud - paiknevad molekulaarkihis. Kunalugaro rak-
de aksonite kulg on veel I6plikult selgitamata, siis jooni-
sel 21 esitatud skeemil nad puuduvad. Korvrakkude aksooid suun-
duvad Purkinje rakkude somaUe ja téhtrakkude aksonid Purkin-
je rakkude dendriitidele. Vaikeaju koorde siseneb kahte lii-
ki narvikiude (aksoneid), milledest ihed on ronikiud ja tei-
sed sammalkiud (Joonis 21).Ronikiud l&bivad sbmerkihi ja 15-

VXIKEAJU KOORE PEALISPIND

Joonis 21. Vaikeaju koore peamised neuraalsed
Uhendused. Pidurdavad siinapsid on heledad ning
erutavad sinapsid tumedad.

pevad molekulaarkihis Purkinje rakkude dendriitidel, kus nad
hargnevad ja ,,ronivad" luuderohutaoliselt (siit ka nimsbus ro-
nikiud) . Iga Purkinje raku juurde saabub ainult 1 ronikiud.

Ronikiudude neuronid paiknevad eranditult alumises oliivis.

Koik ulejddnud, tunduvamalt arvukamad tserebellaarsed aferea-
did I6pevad kui sammalkiud (immeael ca 50 miljonit) sfmerki-
hi sBmerrakkudel, kusjuures iga sammalkiud enne seda jaguneb
arvukateks kollateraalideks. Sellise divergentsi tOttu kon-
takteerub iga sammalkiud vaikeaju koore arvukate rakkudega.

Kuna vaikeaju koore iga rakk kontakteerub arvukate paralleel-
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kiududega, siis vOib mitusada sammalkludu s@merrakkude va-

hendusel konvergeeruda vaikeaju koore iga rakuga,

tilevaate véaikeaju neuronitevahelistest lulitustest anab joo-

nis 21, kus heledate nooltega on téhistatud pidurdavad ning

tumedatega erutavad sinapsid.

Ronikiud moodustavad arvukaid erutavaid sinapseid Purkinje

rakkude dendriitidel, mistdttu ronikiu tksik impulss voib val-
landada Purkinje rakus impulsside seeria.

Sammalkiud erutavad sfmerrakke ja need omakorda paralleel-

kiudude kaudu kdiki teisi neuraalseid elemente. Nende mjud

on siiski pidurdavad, kuna Golgi rakud pidurdavad sdmerrakke

(nn. tagasipidurdus) ning téht- ja korvrakud toimivad pidur-

davalt Purkinje rakkudele (otsepidurdus), kusjuures Purkinje

rakkude impulsid (indutseeritud sammal- ja ronikiududega) poh-

Justavad vaikeaju tuumade neuronite pidurduse. Kdik vaikeaju

koore neuronid kuni sodmerrakkudeni toimivad pidurdavalt.thes-

ki teises kesknadrvislsteemi osas pole pidurdus nii Ulekaalu-

kalt esindatud kui vaikeajus.

Purkinje rakkudel esineb puhkeoleku laeng, mis avaldab tooni-
list pidurdust vaikeaju tuumadele (Joonis 21). Seega Purkin-

je rakkude taiendav aktivatsioon roni- ja saramalkiudude kau-

du stivendab veelgi pidurdust. Teiselt poolt, Purkinje rakku-

de pidurdus (otseselt téht- ja korvrakkude vahendusel, kaud-

selt Golgi rakkudega, joonis 21) pdhjustab vaikeaju tuumade

pidurdusest vabastamise (disinhibitsiooni). Kuna kdik vaike-

aju saabuvad erutavad impulsid pShjustavad kdige enam kahe

sUnapsi pidurduse, siis on iga impulsi m6ju 100 ms parastkus-
tunud ja tabandunud koht on taas valmis jargnevate impulsside
tootluseks. Arvatakse, et see automaatne kustutamine on eel-

kdige tahtis vaikeaju kaastods kiirete liigutuste sooritami-

sel, reguleerimisel ja koordineerimisel.

4.2. Vaikeaju aferentsed ja eferentsed seosed

Vaikeaju sisendeid (aferente) voib jaotada 3 rihma: 1) im-
pulsid (info) n. vestibularis*est ja tasakaalutuumadest; 2)
somatosensoorsed impulsid, eelkdige seljaajust ja 3) dest-
sendeeruvad impulsid, eelkdige suuraju koorest.

Vestibulaarsed impulsid saabuvad peamiselt nodulus”se ja floc-
culusese, s.o. archi- e. vestibulocerebellum*isse (jocn.2Q B).
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Somatosensoorsed impulsid seljaajust ei saabu mitte ainufflusi
Juba ammutuntud tractus spinocerebellaris ventralia*e (Go-
wers) ja dorsalis*e (Flechsig), vaid veel vahemalt 10 tee
kaudu. Pooled nendest koos kahe eelnimetatuga 16pevad kui
sammalkiud, teised on spinoolivaarsed teed, mis parast Um-
berliulitust oliivis kulgevad vaikeajju kui ronikiud.
Aferentsed teed, olles teatud astmes somatotoopiliselt lii-
gendatud, I16pevad eeskatt palaeo- ja spinocerebellum*is (joo-
nis 20, B). Samasse projitseeruvad ka somatosensoorsed afe-
rendid pea piirkonnast, samuti visuaalsed ja akustilised im-
pulsid. Kogu suuraju koor saadab impulsse vaikeajju, mida juh-
tivad destsendeerivad teed lulitatakse Umber  sillatuumadee
ning kulgevad neo- ehk pontocerebellum*isse. Suuraju koore
motoorsest alast ldhtuvad impulsid kulgevad eeskatt vaikeaju
pars intermedia*sse, suuraju koore Ulejddnud piirkondadest
aga hemisfadridesse.

Nagu eespool margitud, on vaikeaju funktsionaalselt jaotatud
3 pikitsooniks,mis projitseeruvad vastavatesse vaikeaju tuu-
madesse. Nendest tuumadest edastatakse impulsid ajutive mit-
mesugustesse struktuuridesse ja suuraju koorde, mida kasit-
letakse funktsionaalselt koos (joonised 22-24).

Vestibulo- (archi-) cerebellum*i koore eferenrsed seoeed pro-
Jitseeruvad osalt otseselt (m60dudes vaikeaju tuumadest) v»s-
tibulaartuumadesse, osalt kdikidesse vaikeaju tuumadesse.See-
ga on vestibulaarsisteemi osavott kindlustatud vaikeaju koi-
kides operatsioonides.

Mitmekordsete tagasisideringide kaudu saab vaikeaju informat-
siooni nendest ajustruktuuridest, millesse ta ise toimib.See
tagasiside vdib olla vahetu, nditeks formatio reticularis®*e
kaudu (Joonis 22), vdi mBningate vahelilide kaudu,nagu rubro-
olivotserebellaarsed teed (Joonised 23 ja 24). See tagasisi-
destus vOib toimuda ka vaga keerukate UmberlUlituste vahen-
dusel kesknarvisisteemi mitmesugustel tasanditel: lle ajuti-
ve tuumade, perifeerse motoorse siUsteemi ja spinaalsete re-
leetuumade (Joonised 22 ja 23) voi Ule taalamuse, motokor-
teksi ning ajusilla releetuumade (Joonis 23). Niisugune pu-
siv ja pidev tagasiinformatsioon voimaldab véaikeajul suhte-
liselt kiiresti korrigeerida voimalikke korvalekaldeid lii-
gutustes .
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4.3* Vaikeaju ulesanded

Kliiniliste tdhelepanekute ja eksperimentaalsete andmete alu-
sel (vaijalulitamised, arrituskatsed.jne.) on vaikeaju Ules-
andeks esmajoones teiste motoorsete keskuste tegevuse toeta-
tamine ja koordineerimine, mis valjendub: 1) kehahoiaku ja
liikumise (liigutuste) tugimotoorse osa reguleerimises, 2
aeglaste sihtmotoorsete liigutuste suunakorrektuuris ja nen-
de koordinatsioonis tugimotoorikaga ning 3) suuraju koore
poolt algatatud kiire sihtmotoorika sujuvuse tagamises. Ilga
Ulesande taitmiseks on olemas vaikeaju vastav kompetentne
funktsionaalne pikitsoon.

Joonis 22. Vermis®e osavott nucleus fastigii ja
nucleus vestibularis lateralis®e vahendusel tu-
gimotoorika juhtimisest ja regulatsioonist. Spi-
naalsete sammalkiududega paralleelselt kulgevad
ronikiud on lihtsustamise mOttes &ra jaetud.

4.3.-1. Vermis (uss) ja tugimotoorika
Nagu jooniselt 22 ndhtub, saab vermis oma aferentsed impulsid
eelkdige somatosensoorikast. Vermis omakorda mdjustab mo-
toorikat (seljaaju tasemel) otseselt nucleus vestibularis la-
teralis’e (Deiters) kaudu ning nucleus fastigii vahendusel
nii Ule eelpool nimetatud vestibulaartuuma kui ka  formatio
reticularise piklikaju ja ajusilla osade kaudu.
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Jarelikult on vermis*el vahetu seos ajutiives paiknevate tu-
gimotoorsete keskuste ja nende destsendeerivate juhteteedega
(vrd. joonised 16-18). Selle toime lihtsaima nditena VOib
markida seda, et vaikeaju vermisle eemaldamine pShjustab v&e-
tibulaartuuma vabanemise pidurdusest, mistdttu detserebree-
ritud loomal sirutajalihaste rigiidsus veelgi slveneb, kuna
vermisle elektriline arritus pdhjustab ekstensorite toonuse
languse. Vermis tagab seega kestva tagasisidestusega kas ke-
haasendi (-hoiaku) taastamise vdi muutmise vastavalt vajadu-
sele. Seega vaikeaju vermis kontrollib kehahoiakut, [lihaste
toonust, tugimotoorseid liigutusi ja keha tasakaalu.

Joonis 23. Pars intermedia ja nucleus interposi-
tus e seondumine motoorsesse slsteemi. Perifeerne
aferentatsioon on analoogiline joonisel 22 oleva-
ga. Lisaks saab pars internedia aferente tractus
557 17ospinal i8le kollafceraalidest; Niisugune afe—
rentatsioon voimaldab pars intermedia*l osaleda
sihtmotoorsete liigutuste suunakorrektuuris ning
siht- ja tugimotoorika koordinatsioonis. Spinaal-
setele ja silla_sammalkiududele paralleelsed ro—
nikiud on skeemilt ara jaetud.
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4.3*2. Pars intermedia osa liigutuste suuna-
korrektuuris ja koordinatsioonis

Pars intermedia saab aferentatsiooni somatosensoorikast ja
motokorteksist tractus corticospinalisle kollateraalide kau-
du. Eferentselt on pars intermedia Uhendatud nucleus inter-
positus* (inimesel nucleus globosus®e et emboliformis*e)
kaudu ajutiive motoorsete keskustega, eriti nucleus ruberjg.
Uks tagasihoidlik eferentne seos on pars intermediall veel
taalamuse vahendusel motokorteksiga (joonis 23).
Sihtmotoorse tegevuse eelsignalisatsioon tractus corticospi-
nalis"e kollateraalide kaudu ja tagasisidestus sensomotoo-
rikast voimaldavad pars intermedia®l 1) koordineerida tugi-
motoorikat sihtmotoorikaga (Oigeaegne tasakaalu tagamine) ja
2) teha liigutuste suuna korrektuuri, mis toimub nucleus ru-
ber’i kaudu ja ka otsese tagasisidega motokorteksisse. Tao-
lised korrektuurid on vajalikud niisuguste liigutuste soori-
tamiseks, mis pole uldse vdi on vdhe Gpitud (harjutatud).

4 3.3 . Hemisfaarid ja kiire sihtmotoorika (joonis 24)

Vaikeaju hemisfaaride aferentatsioon péarineb kogu suur-
aju koorest (lobus frontalis, parietalis, temporalis, occi-
pitalis). Need uUle sillatuumade kulgevad tserebrotserebel-
laarsed teed sisaldavad ca 20 miljonit Kiudu, s.o.*2 korda
rohkem kui tractus corticospinalis. Nende kaudu motoorsele
susteemile Uleantud liikumis- (liigutuste) plaan muudetakse
vaikeaju hemisfadride ja nucleus dentatus®* vahendusel lii-
kumis- (liigutuste) programmiks ning edastatakse  taalamuse
nucleus yentralis lateralis?e kaudu liikumise (liigutuse) soo
ritamiseks. Seejuures on nucleus dentatus Uhenduses nucleus
ruber*i kaudu ajutive motoorsete keskustega.

Joonisel 24 toodud teed kasutatakse peamiselt Kkiirete siht-
motoorsete liigutuste vallandamiseks ja teostamiseks, kuna
nad toimuvad nii kiiresti, et nende juhtimine ja reguleeri-
mine somatosensoorse tagasisidega pole ajaliselt voimalik.
Ka pole siin tagasiside jarele olulist vajadust, kuna need lii-
gutused on Filigraanselt omandatud, nagu kiired [liigutused
saavutusspordis, mangimine muusikainstrumentidel, radkimine,
laulmine, sakaadsed silmaliigutused jne.
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Siiski on joonisel 24 kujutatud blokkskeem tractus cortico-
spinalis”e kollateraalide kaudu tihedalt seotud joonisel 23
esitatud blokkskeemiga, mis peab tagama liigutuste apwa kor-
rektuuri ning tugimotoorika koordinatsiooni sihtmotoorikaga.
Joonisel 24 toodud skeemi vOib taiendada veel sellega, et as-
sotsiatiivsest korteksist ldhtuvad paralleelselt vaikeajju

Joonis 24. Vaikeaju hemisfadride ja nucleus denta-
tus”e seondumine ~motoorsesse susteemi. Aferendid
parinevad suuraju assotsiatiivsest korteksist, mit-
te aga otseselt perifeeriast (vrd. joonis 22 {a 233.
Suuraju koorest lahtuvad [liigutuskavad (plaanid)
muudetakse hemisfadride ja nucleus dentatusle poolt
Illgutuste programmiks. ~Suuraju koorest lahtub pa-
ralleelselt veel teine tee ule basaalganglionide
(vrd. joonis 1 ja 30).

suunduvate teedega veel teed lle basaalganglionide ja taala-
muse tagasi suuraju motokorteksisse (joonis 1, 32, 33). LO6-
puks olgu margitud, et mdlemad vaikeaju pooled mfjuvad esi-
joones samale (ipsilateraalsele) kehapoolele.
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4_4_ Patofusioloogilisi aspekte

firba vaikeaju eelkirjeldatud funktsioonidest vdib jareldada,
Véaikeaju talitluse haired kujutavad endast eelkdige liigu-
tuste koordinatsiooni ja lihasetoonuse haireid. Vaikeaju ta-
litluse valjalangemisel on esiplaanil jargmised siUmptomid.
1. AslUnergiem, mis valjendub vdimetuses tépselt doseerida li-
haste kontraktsiooni astet liigutuste puhul. Liigutusprog-
ranmi Uksikud lUlid el toimu samaaegselt, vaid teostuvad iks-
teise jarel (liigutuse dekompositsioon), liigutused Vvdivad
olla uUlekompenseeritud (dismeetria), inimene kaib harkisjalu,
ebakindlalt ja vaaruvalt (tserebellaarne ataksia), ning kii-
resti Uksteisele jargnevad liigutused pole enam vdimal ikud
(adiadohhokinees).

2. Treemor, mis ei avaldu rahuolekus, vaid ilmub [liigutuste
puhul (intentsiooni- ehk tegevustreemor). Sihtmotoorsete lii-
gutuste puhul sihi vOi eesmargi saavutamise eel esineb tugev
vaarumine (astaasia), mis ei vOimalda sihti hdlpsasti saavu-
tada (liigutuste suuna korrektuur on vaikeaju kahjustuste pu-
hul eriti hairitud).

3. Lihaste hipotoonus on madala lihasetoonuse véljendus, mis
sageli on seotud lihaste ndrkuse ja kiire vasimisega. See on
eelkdige véikeaju hemisfadride Tunktsiooni valjalangemise
simptom, kuna yetglata (lobus anterior™i) isoleeritud kah-
Justus pdhjustab hipertoonuse.

4. Nustaga ja 5. kdnehaired on samuti sageli taheldatavad
tudpilised sumptomid véikeaju kahjustuste puhul.

Uldiselt on tuntud Charcot* poolt esitatud tserebellaarsete
sUmptomite triaad: nlstagm, intentsioonitreemor ja skandee-
ritud kéne. SUimptomaatika valjendus ja ulatus sOltuvad véga
suurel maaral sellest, missugune véaikeaju osa on kahjustatud
ning kui stgav see kahjustus on.

5. Suuraju motoorne koérteks (motokorteks)

Sihtmotoorika jaoks osutuvad téhtsamateks keskusteks suuraju
koore motoorne ala ehk motokorteks ja basaalganglionid, mis-
tottu on otstarbekas nende Ulesandeid vaadata koos. Kuna m&-
lemad on Uksteisega seotud taalamuse vahendusel (joonis 1),
Siis on vaja kasitleda ka taalamuse osa motoorses tegevuses
(3K motoorikas.
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5.1. Suuraju koore motoorsed alad

Juba enam kui 100 aastat tagasi ( Pritsch ja Hitzig, 1870;
Perrier, 1873) naidati, et mitmetel imetajatel on foi*alik
teatud suuraju koore piirkonna arritamisel elektriliselt mL-
landada kontralateraalse jaseme liilgutusi. Neid alasid haka-
tigi nimetama motoorseks korteksiks ehk motokorteksiks. Ea
inimesel on motokorteks hasti taheldatav (Penfield jt.). Mo-

Joonis 25*  Inimese keha piirkondade mo-
toorsed esindused gyrus praecentralis "es.

tokorteksi suhtes on tunnustamist leidnud jargmised asjaolul:
1) selle somatotoopiline organisatsioon (Joonis 25), s.o.kla-
del ruumiline vahekord keha perifeeria ja motokorteksi tea-
tud piirkondadega, ning 2) keha perifeeria hulgi- (multi-)
esindus paljudes motoorsetes alades (joonis 26).
Somatotoopia. Inimese suuraju koore téhtsaim motoorne ala
on gyrus praecentralis (vali 4 ja 6 Brodmanni jérgi), mille
somatotoopiline organisatsioon on toodud joonisel 25 Seejuu-
res torkab silma, et nende kehaosade jaoks, mis teevad vaga
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peeni ja tapseid liigutusi (nhagu sbrmed, huuled, keel jne.)»
on ulatuslik esindus motokorteksis. Samal ajal on kere ja j&
semete proksimaalsete osade esindusalad vaga piiratud (vrd.
joonis 26). Motokorteks ei hdlma mitte ainult gyas praecent-
ralist nahtavat ala, vaid ulatub stgavale sulcus centralisl
esse ja mediaalsele hemisfaari pinnale rostraalsemale gyrus
praecentralis*est (joonis 25 ja 26).

Joonls 26. Ahvi suuraju koore primaarse
ja sekundaarse (suplementaarse,
motoorse valja projektsioonid. Alu—
mlne skeem _kujutab nende valjade paigu-
tust suuraju poolkeradel. Ulemisel skee-
mil on antud somatotoopiline liigendus,
mis enam-véhem sarnaneb inimese omaga.-
Kehaperlfeeria hulgiesindus. Juba mainitud primaarse moto-
korteksi (tahistatakse kui M 1) kdrval leidub fissura inter-
hemispheerica slgavuses veel somatotoopiliselt liigendatud
sekundaarne motokorteks (M II), mis on Uhenduses primaarse
motokorteksiga ja asub mdnevorra rostraalsemalt sellest (joo-

nis 26). Molemad areaalid saavad sensiibli projektsiooni ke-
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haperifeeriest, mistottu vOib radkida ka primaarsest ja se-
kundaarsest motosensoorsest korteksist (vastavalt Ms 1 ning
Ms I11). Sama analoogia alusel v0ib primaarset ja sekundaar-
set somatosensoorset valja S1 ja S Il nende motoorseta
projektsioonide tdottu nimetada ka sensomotoorseks korteksiks
(Sm 1 ja Sm 11). Seega vOib kokku vottes radkida neljast mo-
toorsest valjast (millede tdhistused on M I, 1 11, S 1 ning
S II) ning vastavalt neljast sensoorsest valjast (Jarjestu-
ses S I, S I, MI jaM II) selle alusel, missugune aspekt
on esiplaanil. Jargnevas kasitluses mdtleme motokorteksi alL
siiski ainult M I (valja M Il nimetatakse sageli ka suple-
mentaarseks motoorseks valjaks).

5.2. Motokorteksi funktsionaalne organisatsioon

Gyrus praecentralis ja selle juurde vahetult kuuluv ventraal-
ne piirkond kuulub oma tsitoarhitektoonika tiibilt hetero-
tilpse granulaarse korteksi hulka. Inimese gyrus praecent-
ralis "e koore paksus on 3,5-4,5 mm, mille V kihis paiknevad
hiidpliramiid- ehk Betzi rakud (diameeter 50-100 “um). Betzi
rakkude ja [1I1 Kihi vaiksemate plUramiidrakkude aksonid on
motokorteksi valjunditeks capsula intema suunas, kuna Ma-
de dendriidid ulatuvad suuremalt jaolt koore pealmisteaze kih-
tidesse.

Piiramiidrakkude paigutus ristisuunas korteksi pealispinnaga
vastab motokorteksi paljude interneuronite paigutusele, mis
histoloogi liselt meenutab sambataolist ehitust. Ka motokor-
teksi pealispinna elekterarritrusel vdib veenduda, et Uhesu-
suguse funktsiooniga piramiidrakud paiknevad Uksteise lahe-
duses, teisiti polegi vdimalik seletada keha perifeeria tap-
set kortikaalset esindust. MIkroelektroodide abil tehtud int-
rakortikaalsete arrituskatsetega on leitud nn. funktsionaal-
sed kortikaalsed sambad, millede diameeter ulatub 1 mm—ni ja
mis koosnevad mitmesajast piramiidrakust. Naabruses olevad
motoorsed sambad sageli kattuvad Uksteisega, ka niisugustega,
millede erutus vastupidise liigutuse pShjustavad.
Kortikaalsed neuronid ja motoorsed liigutused. Senini oliva-
he teada kortikaalse motoorse samba funktsionaalsest talit-
lusest. Té&pseid andmeid vOib saada puramiidrakkude bioelekt-
rilise aktiivsuse uurimisel arkvel oleval katseloomal mikro-
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elektroodtehnika abil (Joonis 27). Suured piramiidrakud (mil-
lede aksonid on kiire erutusjuhtivusega) aktiveeruvad esskatt
ainult liigutuse ajal, vaikesed puramiidrakud (aeglase eru-
tus juhtivusega) on kestvalt aktiivsed ning nende impulsside
sagedus vOib muutuda liigutuse sooritamise ajal.

Une motoorse samba naaberpiiraaiidrakud voivad aktiveerudasol-
tuvalt liigutusest kas Uhesuunaliselt, vastupidiselt i tai-
esti korreleerimatult. Uhiseks nimetajaks niisuguse .reagee-
rimise puhul on vastav liiges, mis vastavalt vajadusele eel-

Joonis 27- A-B. Ahvi_(Macaca_mulatta) B[etsent—
raalse motoorse korteksi_puramiidrakkude bioelekt-
riline aktiivsus randmeliligese painutamisel (skee-
mil B fleksioon ulespoole) ja sirutamisel. Ahvil
kujundati 11 tiupi tingitud refleks (,,tasustamine"
uuviljamahlaga, _ka nn. instrumentaalne refleks),
kus valgussignaalile tuleb sooritada teatud kindla
{ar e§tuse?a liigutused. Ahvi koljule on fikseeri-
ud_mikroelektroodide hoidja krooniliste vaatluste
labiviimiseks. (B) Puramiidrakkude bioelektriline
aktiivsus korreleerub (3 _uUlemist bioelektrogrammi)
randme sirutusega. Alumisel bioelektrogrammil on
registreeritud pilramiidrakkude spontaanaktiivsus
rahuolekus.

dab liigutust Uhes vOi teises suunas VvOi jaab isegi liikuma-
tuks. Need tahelepanekud niitavad, et kortikaalsed neuronid,
mis Uht teatud lihast aktsiooni lulitavad, ei esine ainult
Uihesainsas motoorses sambas. Uks motoorne sammas on seega pi-
gem neuronite populatsioon, mis mdjustab teatud liigese jura-
de kuuluvaid paljusid lihaseid, s.o. formeerib vastavaid lii-
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gutusi. Siit tulenevalt on kujunenud arvamus, et motokortek-
jJBis on esindatud liigutused, mitte niivdrd Uksikud lihased,
pee aga ei tdhenda siiski seda, et lihased nagu pole ldse
esindatud, vaid et nad on aotokorteksis esindatud paljukord-
selt, mis vdimaldab neid vaga kiiresti lulitada mitmesugus-
tesse liigutusmustritesse. Nii on eksperimentaalselt naida-
tud, et Uhe lihase motoneuroneid on voimalik aktiveerida ao-
tokorteksi laialdastelt aladelt.

Suurte Jja vaikeste puramiidrakkude erineva aktivatsiooni-
mustri pShjus ja tdhendus pole veel taielikult selgitatud.
Voibolla need erinevat tilpi rekud vastavad seljaaju suurte-
le (faasilistele) ja vaikestele (toonilistele) motoneuro-
nitele. VBimalik, et nad kontrollivad eraldi ka seljaaju al-
fa- ja gamma-motoneuroneid.

Motokorteksi eferentsed Uhendused. Viimastel aastakftanetel
on vBimaldunud motokorteksi eferentseid seoseid selgitada
arvukad histoloogilised uurimised (nditeks orto- ja retrog-
raadne degeneratsioon), elektrofisioloogiliste uurimismee-
todite laialdane kasutamine (reaktiivpotentsiaalide uurimine
orto- ja antidroomsete arrituste puhul) ning rohked kliini-
lis-patoloogilised téhelepanekud. Nende uuringute alusel oa
naidatud, et suuraju koore motoorsed alad, eeskatt M 1 jaS 1
avaldavad motoorikale mGju kolmel viisil: 1) otseselt aoto-
neuronitele kas monositnaptiliselt v8i vaheste intemeuronite
vahendusel; 2) kaudselt lle teiste motoorsete keskuste (ha-
gu vaikeaju pars intermedia kaudu, joonis 23); 3) veelgi
kaudsema mdjustusega informatsiooni Ulekandele ja tootlusele
sensiiblites projektsioonituumades, nagu nucleus cuneatus \0i
taalamus.

5.3» Tractus corticospinalis (joonis 28)

MBlema ajupoole motokorteksist lahtub ca 1 miljon narvikiudu
tractus corticospinalislena, mis kulgeb capsula interna, aj».
sadrte, ajusilla puramiidi ja selle ristmiku kaudu seljaaj-
Ju. Ajusilla piirkonnas ldheb 75- 90 % kiududest vastaspoo-
le ja kulgeb siis kui tractus corticospinalis lateralis sel-
Jaaju dorsolateraalses neljandikus (joonised 17» 18).

Seega vaike osa kortikospinaalsest kulglast suundub silla
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Jpiirkonnast edasi, ristumata seljaaju anteromediaalses osas,
tractus corticospinalis medlalis, mis saabub ainult sel-

jJaaju kaela- ja rinnasegmentidesse, Selle tee Uks osa Kkiude
ristub segmentaalsel tasemel,

mistdéttu ristunud atsonite
hulk veelgi kasvab.

MOTO KOd TEKS

rAALAMUS

BASAAL-
B ANGLIONID

AJUTUVI
TRAC TUS TRACTUS
CORT/CO- COR T/CO-

SPINAL/S SP! NALIS

MEDIAL IS LA TERALIS

INTER-

NEURON SELJAAJU
KAEL AOSA

ALFA-

MOTO/VEURON

SEL JA AJU
N/MMEOSA

Joonis 28. Pluramiidtee skeem.
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corticospinalis*t nimetatakse ajutive puramiidi l1&a-

tottu ka piramiidteeks, PUramiidtee hulka arvatakse
yeel need kiud, mis pilramiidist vdi veel enne sinna joudmist
lahkuvad kui tractus cortlcobulbarls. mis suundub peanérvi-
de juurde. Arengulooliselt on plUramiidtee noorim kdikidest
destsendeerivatest ehk alanevatest juhteteedest. Inimesel ja
primaatidel on ta marksa tugevamini valja kujunenud kui teis-
tel kdrgematel imetajatel.
Tractus corticospinalisle ja corticobulbarisle l1&htealadeks
on motosensoorse korteksi koik valjad. Ca 30 % kiududest pa-
rineb Brodmanni valjast 4 (gyrus praecentralis), 30 % eelmi-
sest eespool paiknevast valjast 6 (nn. premotoorne ala) ning
40 % lobus parietaliB"est (S I, S 11, valjad 3> " 2; vt.Fi-
sioloogia Oppetabelid 1. Retseptsioon, 1980, joonised 7 ja
11). Peale korteksist valjumist annavad tractus corticobul-
baris ja corticospinalis arvukalt kollateraale teistele
motoorika jaoks tahtsatele tuumadele ja struktuuridele, nagu
nucleus ruber, sillatuumad (sealt sammalkiud vaikeajju, vrd.
joonis 23), alumine oliiv (sealt ronikiud vaikeajju), tagu-
mise vaadi tuimad ja ndhtavasti ka formatio reticularis.
,Seljaajus 18pevad tractus corticospinalisee kiud enamasti
intemeuronitel; primaatidel ja inimesel osalt ka monosinap-
tiliselt alfa-motoneuronitel. Suuraju koore M I alalt pé&-
rinevad aksonid 18pevad seljaaju hallaines margatavamalt ven-
traalsemal kui S 1 piirkonnast parinevad (joonis 17).
Nagu juba varem margitud, toimib tractus corticospinalis koos
tractus rubrospinalis* ja reticulospinalis lateralis*ga
erutavalt painutajalihaste alfa-motoneuronitele ja pidurda-
valt sirutajalihaste alfa-motoneuronitele (joonis 18).
Erutuse juhtimise kiirus on tractus corticospinalisle enami-
kus kiududes vaike. Ainult 30000 kiudu thest miljonist mdle-
mal pool on jédmedad (15-22 ,im) ja kaetud mUeliinkestaga, mis-
tottu nende erutuse juhtimise Kiirus on dUsna suur (60 - 120
m/s). Need jamedad kiud kujutavad endast gyrus praecentra-
lis*e V kihis paiknevate Betzi hiidpuramiidrakkude akso-
neid. Koik ulejéddnud kiud on peenikesed, mueliinkestaga VOi
ilma, erutuse juhtimise kiirusega 1-25 n/s.
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5/1. Kortikaalsed eferendid ajutivele

Samadest motosensoorsetest aladest,kust parineb ptiramiidtee,
valjuvad eferendid ajutiive motoorsetele keskustele. Nii moo-
dustuvad kortikorubraarsed teed, mis péarast Umberlulitust
nucleus ruber*is jatkuvad seljaajus kui tractus rubrospina-

Joonis 29. Ekstrapiramiidteede skeem.



Jdis. Kortikoretikulaarsed teed lulitatakse Umber formafcio re-
|[y™olaria*e silla ja piklikaju struktuurides»milledest oBa-
Joorda lahtuvad vastavalt tractus reticulospinalis medialla
*t lateralis (Joonis 17, "18).

Need teed on anatoomiliselt vastandatud plramiidteele kui
ekstraplramiidteed (Joonis 29). Funktsionaalselt on aga need
molemad susteemid niivord Uksteisega seotud, et nende lahu-
tamisel ja vastandamisel pole mdtet.

Ajutive motoorsetes tuumades ttoberlulitatud kortikaalsete
eferentide peamine Ulesanne seisneb eeskdtt selles, et nad
Juhatavad sisse vOi sailitavad kere ja jasemete tugimotoor-
seid reaktsioone, mille baasil teatud sihtmotoorne  tegevus
osutub alles voimalikuks. Seega seostavad nad siht- ja tugi-
motoorseid funktsioone. Nii on eksperimentaalselt naidatud,
et ahvil parast kortikospinaalse tee isoleeritud 1&bildika-
mist puuduvad sBrmede peenelt diferentseeritud liigutused,
kuid vordlemisi hasti on sailinud kasivarre suunatud liigu-
tused koos jameda haaramisliigutusega. Viimase sooritamine
osutub 3iis voimatuks, kul katkestatakse taiendavalt katrac-

6. Basaalganglionid

Basaalganglionid moodustavad tdhtsa subkortikaalse Uhendus-
101 suuraju assotsiatiivse ja motokorteksi vahel (joonised
33). Basaalganglionide tadhtsus motoorses tegevuses ilmneb
eriti nende haigestumiste puhul, nait. Parkinsoni tébi, mida
iseloomustavad lihasetoonuse, kehahoiaku, liikumise ja [lii-
gutuste sooritamise rasked haired.
Basaalganglionide alla kuuluvad striatum (koosneb nucleus
caudatuslest ja putamenlist). pallidum (nimetatakse ka glo-
bus pallidus*ks) valimise ja sisemise osaga, substantia nig-
ra ja nucleus suhthalamicus (Joonis 30). Sageli arertskse siia
juurde ka claustrum, harvem corpus amygdaloideum.

6.1. Basaalganglionide aferentsed ja
eferentsed Uhendused

Joonisel 30 toodud skeem annab Ulevaate basaalganglionide
aferentsetest ja eferentsetest seostest. Striatum*i suundub
efcamik kdigist basaalganglionidesse adresseeritud aferenti-
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dest, mis parinevad peamiselt kolmest allikast: 1) kogusuar-
aju koorest, 2) taalamuse intralaminaarsetest tuumadest ja
centrum medianum’ist ning 3) substantia nigra*st (dopamiin-
ergilised teed).

Striatum*i eferendid kulgevad pallidum*i ja substantia nig-
ralsse. Viimane saadab dopamiinergilise tee kdrval teise tee
taalamusse.

SUBSTANTIA WOHA

Joonis 30. Ulevaade basaalganglionide taht-
samatest aferentsetest, eferentsetest ja_oma-
vahelistest seostest. CM - centrum medianum
thalami; VA - nucleus ventralis anterior
thalami; VL - nucleus ventralis lateralis
thalami; Nucl. subth. - “nucleus subthalami-
cus.

Pallidum*l sisemisest osast lahtuvad eferendid peamiselt taa-
lanusse, vaike osa ka keskaju teggentum®i.

Kuna basaalganglionid moodustavad peamiselt assotsiatiivse
Ja motokorteksi vahelise Uhendusluli, siis on nad mdningal
maaral vorreldavad véaikeaju hemisfadridega (vt. joonised 1
jJa 24). Seega vaikeaju hemisfadrid koos nucleus dentatus*ega
jJa basaalganglionid moodustavad pretsentraalse motokorteksi
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aferentse suUsteemi (lUle taalamuse, joonis 32 ja 33)

6.2. Basaalganglionide neuronite osa liigutustel

Kliinilised ja eksperimentaalsed andmed naitavad, et basaal-
ganglionidel on eriline tédhendus korrapdraste, aeglaste, su-
Juvate kaasnevate liigutuste sooritamisel. Pgtamen®i neuro-
nite osa ahvi kasivarre liigutuse puhul demonstreerib joonis
31, kus on registreeritud putamenli iUhe neuroni aktiivsus, s.
o. bicelektriline aktiivsus. See neuron on keetvalt aktiiv-

1 1

K&iwum unssT

Joonis 31. A-D. Putamen’i Uhe_neuroni impulss-
aktiivsus (punktid all A-D), ~mis osaleb eeskatt
aeglase liigutuse vallandanisest Uhes kindlas
suunas_ (D). Aeglasel Illgutusel _vastassuunas, sa-
muti kiirel liigutusel (A, B% Jaadb neuron_ ,,tum-
maks” (A, C), voi ilmnevad harvad impulsid (B)-
Igg litgutuse puhul teostati 12 testi, mis on
Uksteise all toodud, kusjuures iga impulss on_ta-
histatud punktiga. Lisaks on esitatud Uks origi-
naalkdver. Skeemilt D_on ndha, et impulssaktiiv-
sus esineb juba enne_Iu?L_Jtuse algust, mida ta-
histab keskmine vertikaaljoon. Katsekorraldus on
vastav joonisel 27 esitatuga.

ses seisundis ainult aeglase liigutuse puhul Uhes teatud suu-
nas (joonis 31, D). Aeglase liigutuse korral vastassuunas (©)
voi kiire liigutuse puhul (A, B) jaab neuron tummaks (A, O
vOi avalduvad ainult Uksikud impulsid (B). Impulsatsioon D
puhul (punktidena) algab margatavalt varem kui liigutus ise
(kestmine vertikaalsirge diagrammil D). Eeltoodu Kinnitab sei-
sukohta, et putamen®i antud tuldpi neuronid osalevad aeglaste,
sujuvate liigutuste sissejuhatamisel ja sailitamisel.
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6.3* Motokorteks, taalamus, basaal-
ganglionid ja [liigutused

flnimesel pga loomal vBib kill gyrus praecentraiisle elektri-
lisel arritamisel vallandada Uksikute lihaste kontraktsioone
Ja ka lihtsaid liigutusi liigestes, kuid mitte kunagi kindla
suunitlusega kompleksseid liigutusakte. Samuti on naidatud,
et niisugused arrituskatsed vaikelapsel, taiskasvanul, pia-
nistil ja vilunud kasitéolisel on andnud tédiesti identseid
resultaate. See ja teised tdhelepanekud viitavad sellele, et
motokorteks pole vastutav kaasasundinud ja omandatud  siht-
motoorsete liigutuste plaani (kava) koostamisel.
Motokorteksit vdib pidada Uheks viimaseks supraspinaalseks
instantsiks kortikaalselt indutseeritud liigutusplaanide
muutmisel liigutusprogrammiks. Nagu jooniselt 1 nadhtub, al~
gaf motokorteksiga nende neuraalsete struktuuride ahel, mis
tagavad vastava liigutuse teostuse. Kuid samas olgu ka mar-
gitud, et paljud komplekssed liigutused (vaga hadsti omanda-
tud) volivad kulgeda juhituina taielikult subkortikaalsel
tasandil. Motokorteksi osast liigutuste teostamisel teatakse
siiski suhteliselt véhe.
Ka joonisel 27 toodud seda liiki eksperimendid pole senini
andnud Uheseid jareldusi ega selgitatud, millised lihase te-
gevuse arvukad aspektid, nagu liigutuse joud, Kkiirus, kestus
ja suund, on kortikaalsete neuronite erilise juhtimise ning
kontrolli all. Kindel on aga see, et on olemas arvukalt kor-
tikaalseid neuroneid, millede iapulsatsioon teatud liigutus-
tega korreleerub (Joonis 27).
Liigutuse programmi kujundamisel on motokorteksile ette li-
litatud taalamus ja basaalganglionid (Joonis 30). Kuna vii-
mased (nagu eespool margitud) saavad oma aferendid eelkdige
kogu suurajukoorest ja on vastutavad aeglaste liigutuste kul-
gemise eest, ei anna nad tdiendavaid andmeid siin osalevate
taalamuse tuumade (hucleus ventralis anterior ja nucleus
ventralis lateralis) Ulesannete kohta. VOib siiski arvata, et
kuna taalamuse kasutuses on kogu somatosensoorne informat-
sioon, siis on seda vOimalik kasutada planeeritud motoorse
programmi korrigeerimisel. Peale selle saabub nendesse tuu-
madesse ka vaikeajust péarinev informatsioon nucleus denta-
vahendusel (Joonis 24).
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6.4. Cerebellum*i ja basaalganglionide
vOrdlus motoorses tegevuses

Cerebellum ja basaalganglionid on taalamuse kaudu seostatud

motokorteksiga (joonised 1, 24, 30» 32, 33)*

hierarhiliselt

vaadeldakse neid kui voOrdvaarseid keskusi, mis osalevad ko™-

Joonis 3. Vaikeaju aferentsed, eferentsed_ja
omavahelised seosed ning vaikeaju lulitumine

motoorsesse slsteemi. 1 — tractus ruhnppjirie«

3 - tractus reticulospinaljs medialis, 4 -
tractus Y™ ulospjsalis, - tcactim corti-

cospinalis, 6

aaju alfa- ja gamma-moto-

- self
neuroni37 7 - sammalkiud, 8 - ronikiud, 9 -

Purkinje rakkude aksonid.

tikaalselt indutseeritud liigutuste programmeerimisest Peab
aga markima, et nende struktuuride haigestumised ja valja-
langemised pBhjustavad tunduvalt erinevaid motoorika haireid.
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Kui Taikeaju kahjustuse puhul on esiplaanil lihaste hipotoo-
nus, asinergisa ja intentsiooni- (tegevus-) treemor,siis ba-
saalganglionide talitluse hairimisel on iseloomulikud lihas-
te rigiidsus, akineesia ja rahuolekutreemor ning teatud tin-

gimustes ka kontrollimatud, mittetahtlikud liigutused.

7.

Joonis 33. Basaalganglionide téhtsamad afe-
rentsed, eferentsed_ja omauhendused ning ba-
saalganglionide lulitumine motoorsesse sus-
teemi. S.N. - substantia nigra, 1 - tractus
rubrospinalis, 2 - tragtus r™Qulogpjjalis
lateralis. 3 - tractus reticulospinalis me-
dialis, 4 - tractus vestibulospinalis« 5 -
tractus corticospinalis. 6 - seljaaju alfa-
jJa gamma-motoaksonid.

Tegevusaje ja lilgutuste kava

Kuidas tekib impulssmuster, mis tegevusaje liigutuste kavaks

(plaaniks) formeerib, pole siiani rahuldavat seletust

leid-

nud. Kuna motted siiski talitluseni viivad, siis arvatakse,
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et mdtlemine, kavatsus mingiks tegevuseks vBib muuta aju
neuraalset aktiivsust nii, et I6puks lahtuvad motokorteksist
eferentsed impulsid soovitud liigutuse vallandamiseks. Mo-
toorse tegevuse puhul tuleb kindlasti arvestada ka aju malu
funktsiooniga liigutuste reprodutseerimisel.

Joonis_34. _ Inimese[_re?istreerjtud ajupotentsiaalid pa-
rema nimetissdrme kiirel tahtelisel painutamisel (regis-
treerimise elektroodid fikseeritud peanahale - _elektro-
entsefalograafia). Andmed 8 eksperimendist erinevatel

paevadel Uhel ja samal vaatlusalusel, ca 1000 liigutust
igas_katses. Kolmel uUlemisel kdveral on_ajukoore bioel-
ektriline aktiivsus registreeritud unipolaarselt (in-
diferentne _elektrood korval). = Alumine kdver on regist-
reeritud bipolaarselt vasaku ja parema motokorteksi pre-
tsentraalsest kaele vastavast progektsuoonlp_urkonnast-
Valmisoleku potentsiaal ilmub 0,8 s enne liigutuse al-
gust. Ta on bilateraalne, laialdase ulatusega pretsent-
raalses ja parietaalses piirkonnas. Premotoorne positii-
vistumine on samuti bilateraalne, laialdase levikuga,
ilmub_umbes 90 ms enne liigutuse_algust. Nn. mootorpo-
tentsiaal ilmneb bipolaarsel registreerimisel, on uni-
lateraalne vasakul pretsentraalses kée piirkonnas ning
vallandub_ 50 ms enne liigutuse algust miogrammis. Po-
tentsiaalid paremal null joonest (s.0". pérast liigutuse
algust) on suuremalt _jaolt reaferentsed, sensoorselt
esile kutsutud potentsiaalid.
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On tehtud esimesi samme ka liigutustest laéhtuvate neurafiisio-
loogiliste protsesside uurimises. Kui vaatlusalusel paluda
vastata liigutusega viimasele kahest Uksteisele  jargnevast
arritusest, siis vSib veel enne liigutust sedastada aeglase
negatiivse laine levimist Ule suuraju koore. Seda bioelekt-
rilist avaldusnahtu nimetatakse ootepotentsiaaliks, kuna ta
on seotud esimese arrituse poolt vallandatud teise arrituse
ootamisega. Kui aga vaatlusalusel lasta sooritada Uks taht-
lik liigutus, naiteks Uhe sBrme korduv painutus ebakorrapa-
raste intervallidega, siis tekib umbes 800 ms enne liigutuse
vallandumist aeglaselt tdusev nn. pindnegatiivne potentsiaal,
mida nimetatakse valmisoleku- (valmidus-) potentsiaaliks ja
mis on registreeritav kogu koljukumeruse ulatuses (Joois 34).
Valmisolekupotentsiaal on seotud nende protsessidega,ms eel-
nevad liigutusprogrammi véljastamisele motokorteksist.Ta val-
landatakse kiirete enampiiritletud potentsiaalide poolt,mis
on eriti valjendunud kontralateraalses motoorses areaalis,
kajastades selle areaali aktiivsust enne ja parast liigutu-
se algust.

Valmisolekupotentsiaali voib seega kasitleda kui liigutuse
programmi neuraalset korrelaati. Omaparane on aga valmisole-
kupotentsiaali ulatuslik levimine ning aeglane véaljakujune-
mine. lImselt osalevad tahte formeerumise selles staadiumis
ajukoore ulatuslikud piirkonnad (nn. assotsiatiivsed piir-
Konnad), millede osavotu tagamine motoorse programmi ette-
valmistamisest nduab tunduvalt rohkem aega.

8 . Motoorika patofusioloogilisi aspekte

8.1. Perifeerne halvatus

Motoaksonite katkemine (Onnetusjuhtudel) vOi motoneuronite
kahjustus ja véaljalangemine (naiteks lastehalvatustove e. po-
liomyelitis *e puhul) pohjustab 18dva halvatuse, mida iseloo-
mustab langenud lihasetoonus (hiupotoonus), atroofia (degene-
ratsioon), jou vahenemine (parees) vOi puudumine (parallis)
ning peenmotoorika kahjustumine. Monosunaptilised venitus-
refleksid on kas ndrgenenud voi taiesti kadunud (kustunud).
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8.2. Basaalganglionide kahjustusest
tingitud motoorikahaired

Basaalganglionide kahjustus vOib pShjustada mitmekesiseid
liigutuste ja liikumise haireid, milledest tuntuim on Par-
kinsoni sundroom* Selle sundroomi all kannatavatel patsien-
tidel on miimika tardunud (teatraalne ehk masknégu), kdhklev
aeglane tippiv kdnnak (nn. kukesammudega) ja kate varisemine
rahuolekus (rahuoleku treemor). Uurimused on naidanud,et sel-
lised siUmptomid, nagu akineesia, rigiidsus ja rahuoLeku tree-
mor, vOivad esineda vaga varieeruvalt.

Akineesia tahendab motoorset seotust ehk aheldatust.,kus hai-
gel esinevad sageli rasked ja isegi Uletamatud takistused
nii liigutuste alustamisel kui ka nende Idpetamisel.
Rigiidsust iseloonustab korgenenud lihasetoonus, mis avaldub
soltumata liigese asendist ja liigutustest ning mida nimeta-
takse plastiliseks ehk vahajaks vastupanuks (ehk  paindumu-
seks). Passiivsed liigutused pole sujuvad, esineb nn. hammaa-
ratta fenomen.

Rahuoleku treemor (4-7 Hz, eelkdige jasemete distaalsetes
osades) lakkab sihtmotoorse tegevuse puhul, kuid ilmub taas
parast liigutuse vOi motoorse akti sooritamist.

Akineesiat tuleb kasitada kui aeglaste liigutuste hairumist
vOi arajaamist (Joonis 32), mida nimetatakse ka miinus-simp-
tomiks. Rigiidsust ja treemorit vOib vaadelda kui basaalgan-
glionide motoorsete funktsioonide pidurdusest vabastamist,
s.0. kui pluss-sumptomit. Viimane kehtib ka basaalganglioni-
de teiste haigestumiste kohta, mille puhul pluss-simptomid
vOivad esiplaanil olla nii Uhes kui teises vormis (nhagu ate-
toos, chorea, hemiballism).

Parkinsoni sundroomi arvatavaks pdhjuseks on substantia nij£-
ra"st striatum™i kulgevate pidurdavate teede katkemine vOi
havimine, mille transmitteriks striatumlis on dopamiin.See-
parast on Parkinsoni sundroomi, eriti aga akineesiat vdima-
lik kompenseerida L-dopaga (dopamiini eelaste; dopamiin ise
on toimetu, kuna ta ei ldbi hematoentsefaalset barjaari).
Pluss-sumptomeid on mdningal maaral voimalik kupeerida ste-
reotaksiliste valjalilitamistega pallidum’is ja taalamuse
nucleus ventralis®es, millega katkestatakse projektsioonid
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basaalganglionidest motokorteksisse (joonis 30). Akineesiat
pole selle meetodiga voimalik kdrvaldada.

8 .3. Motokorteksi ja selle eferentide
kahjustusnéhud

Kapsulaarne hemipleesia. Kahjustused motokorteksi piirkon-
nas, mis pdhjustavad arritusnahte (haiteks epileptilised hood)
vOi arajaama sumptomeid, samuti kortikaalsete eferentide kat-
kemine esinevad vOrdlemisi harva. Sagedamini vOib ette tulla
osaline voi taielik kortikaalsete eferentide katkemine oap-
sula interna piirkonnas verevalumi vOi tromboosi tottu@u-
rabandus , apopleksia). Algne 16tv halvatus 1&8heb Ule spasti-
liseks halvatuseks, mille puhul lihastes esineb hipertoonus
ning nad avaldavad tugevat vastupanu passiivsetele liigutus-
tele (spastiline hemipleegift). Eriti spastilised on need li-
hased, mis tédtavad gravitatsioonitungi vastu, s.o. inimesel
jJalgade ekstensorid ja kate fleksorid (neljajalgsetel koiki-
de jasemete ekstensorid). Mbne aja parast vOib sihtmotoorika
teataval madaral taastuda, kuid enamasti piirdub see  siiski
fleksorite ja ekstensorite ,,jamedate™ massliigutustega (kdik
oleneb sellest, kui suure ulatusega on olnud verevalumid voi
tromboosid) .

Patofusioloogiliselt on spastiline hemipleegia kortikaalsete
motoeferentide katkemise tulemus nii tractus corticospina-
lis "es kui ka ajutiwe kulgevates teedes.

Lihaste spastilisus (spastitsiteet) sarnaneb oma olemuselt
loomeksperimendis saadud detserebreerimisrigiidsusega, kuna
seda vOib kdrvaldada seljaaju tagajuurte labildikamisega,mis
viitab gammalingu osalemisele selle seisundi valjakujunemi-
ses. Nahtavasti pdhjustab kortikaalsete eferentide véalja-
langemine nucleus vestibularis lateralis*e (Deitersi) Ulle-
kaalu ( mida korteks otseselt ei mojusta). Tulemuseks onan-
tigravitatsioonilihaste motoneuronite pidurdusest vabastami-
ne ja nende erutuvuse kdrgenemine (vrd. joonis 18), mis val-
Jendub eriti venitusreflekside faasilise komponendi osas.Ri-
giidsuse (rigor*i) puhul on Ulekaalus venitusrefleksi tooni-
line komponent. VBimalik, et esimesel juhul ilmneb eelkdige

dinaamiliste fusimotoorsete kiudude aktiivsuse tdus, teisel
Juhul esineb aga staatiliste fusimotoorsete kiudude tugev ak-
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tivatsioon.

Kapsulaarne halvatus on tingitud tractus corticospinalis™
valjalangemisest. Selle tee isoleeritud katkemine (plramii-*
dis vOi ajusaartes) primaatidel ja vastavad kliinilised tG»
helepanekud inimesel on ndidanud, et peale taastumisperioodii
Jadb kateosavus piiratuks, kusjuures ei esine [lihasetoonuse
tdusu ega venitusreflekside elavnemist.

Kapsulaarne hemipleegia on taandatav motokorteks!  mitmesu-r
guste destsendeerivate teede samaaegsele valjalangemisele.
Peente deferentseeritud liigutuste valjalangemine on tingi-»
tud eelkbige tractus corticospinalis*e ja nucleus ruber*is-

se kulgevate projetsiooniteede katkemisest (vrd. joonised 23
ja 24).
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