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Extrapyramidal Pathways with Monosynaptic Effects upon Primate a-Motoneurons 

Accord ing  to  p r e s e n t  concep t s  x, a d i r ec t  cerebro-  
m o t o n e u r o n a l  l inkage  is a u n i q u e  f ea tu re  of t he  p y r a m i d a l  
t r a c t  in  p r ima te s .  However ,  t h e r e  is now ev idence  f rom 
severa l  s u b p r i m a t e  species to  show t h a t  sp ina l  mo to -  
n e u r o n s  rece ive  m o n o s y n a p t i c  i n p u t  f rom b r a i n  s te rn  
s t r u c t u r e s  z-4. A p r e s e n t  s t u d y  was u n d e r t a k e n  to  com- 
p a r e  t h e  p roper t i e s  of co r t i cosp ina l  a n d  b r a i n - s t e m -  
sp ina l  p ro j ec t ions  in  t h e  m o n k e y .  

Material  and method. E x p e r i m e n t s  were p e r f o r m e d  on  
16 rhesus  m o n k e y s  we igh ing  1.5-2.3 kg, a n e s t h e t i z e d  
w i t h  p e n t o b a r b i t a t  sod ium.  L a m i n e c t o m y  was  accom-  
p l i shed  a t  a p p r o p r i a t e  s e g m e n t a l  levels  to  p e r m i t  i n t r a -  
ce l lu lar  r eco rd ing  f r o m  m o t o n e u r o n s  b y  m e a n s  of glass  
microe tec t rodes .  H i n d  l i m b  m o t o n e u r o n s  were  iden t i f i ed  
b y  s t i m u l a t i o n  of va r i ous  l i m b  n e r v e s  a n d  v e n t r a l  roots .  
Severa l  m o n o p o l a r  or  b i p o l a r  s t i m u l a t i n g  e lec t rodes  
i n s u l a t e d  e x c e p t  a t  t h e  t i p s  were  i n se r t ed  s t e r eo t ax i ca l l y  
i n to  t h e  b r a i n  s t em.  T h e  leg a r ea  of t h e  p r e c e n t r a l  m o t o r  
co r t ex  was  s t i m u l a t e d  un i foca l ly  w i t h  surface  a n o d a l  
pulses  t h r o u g h  m o v a b l e  s i lver  ba l l  e lect rodes .  I n  3 
m o n k e y s  t h e  m o t o r  co r t ex  was  r e m o v e d  b y  suc t i o n  
14-15 d a y s  before  record ing .  The  p y r a m i d s  were a c u t e l y  
cu t  in  a g roup  of 4 m o n k e y s  a f t e r  exposu re  of t h e  u p p e r  
m e d u l l a  f r o m  t h e  v e n t r a l  side. I n  5 e x p e r i m e n t s  a c u t e  
sec t ions  of t h e  sp ina l  cord  were  pe r fo rmed .  T h e  loca t ion  
of t he  b r a i n  s t e m  e lec t rodes  a n d  t h e  p y r a m i d a l  a n d  
sp ina l  sec t ions  was checked  h is to logica l ly .  The  s y n a p t i c  
p o t e n t i a l s  a n d  p o t e n t i a l s  of t he  co rd  d o r s u m  surface  were  

r eco rded  p h o t o g r a p h i c a l l y  a n d  b y  a v e r a g i n g  of 32-64 
successive responses  us ing  a d ig i t a l  c o m p u t e r .  

Results and discussion. Single  shock  s t i m u l a t i o n  of t h e  
m a g n o c e l l u l a r  reg ion  of t h e  c o n t r a l a t e r a l  r ed  nucleus ,  
t h e  m e d i a l  r e t i cu l a r  f o r m a t i o n  of t h e  lower  pons  a n d  
m e d u l l a  a n d  ips i l a t e ra l  De i t e r s '  nuc leus  p r o d u c e d  t r a c t  
vo l leys  r ecorded  f rom t h e  dorsa l  su r face  of t h e  l u m b a r  
cord.  T h e  c o n d u c t i o n  ve loc i ty  of t h e  r u b r o s p i n a l  vol ley  
d e t e r m i n e d  f rom t h e  p e a k  of t h e  pos i t i ve  p o t e n t i a l  
v a r i e d  f rom 51.5 to  92.2 m/sec  (mean  69.2 m/sec) ,  t h a t  
of t h e  r e t i cu losp ina l  a n d  v e s t i b u l o s p i n a l  vo l leys  was  
59 .0-87 .9  m/sec  (mean  75.9 m]sec)  a n d  t h a t  of t h e  d i r ec t  
p y r a m i d a l  vo l leys  57-76  m/sec  (mean  65.2 m/sec) .  A c u t e  
sec t ions  of t h e  sp ina l  cord  of p y r a m i d o t o m i z e d  m o n k e y s  
h a v e  s h o w n  (Figure  1 A) t h a t  r u b r o s p i n a l  a n d  re t icu lo-  
sp ina l  vo l leys  a re  m e d i a t e d  b y  t h e  s e p a r a t e  d e s c e n d i n g  
p a t h w a y s .  

Single  r e t i cu losp ina l  a n d  v e s t i b u l o s p i n a l  vo l leys  
e l ic i ted  m o n o s y n a p t i c  E P S P s  in  m o t o n e u r o n s  of p r o x i m a l  

1 M. WIESEr~DANGER, Ergebn. Physiol. 67, 72 (1970). 
A. I. SHXI, OVALOV, in Nobel Symposium I: Muscular A]lerents 
and Motor Control (Ed. R. GRANtT; Almqvist and Wiksell, Stock- 
holm 1966), p. 331. 

s S. LUND and O. POMPEIANO, Acta physiol, seand. 73, 1 (1968). 
4 A.I. SHAeOVALOV and N. R. GUR~WTCH, Brain Res. 21, 249 (1970). 
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monkeys with intact brain 
destroyed motor cortex (B) and after pyramidotomy (D). A) Simultaneous recording of cord dorsum potentials evoked by rubral (upper 
trace) and reticular (lower trace) stimulation of pyramidotomized monkey after bilateral section of dorsal funiculi (a) and after uni- 
lateral section of lateral funiculus (b), showing that reticulospinal fibers are located in the ventrolateral funiculi; schematic representa- 
tion of spinal cord sections (c). Time: 1 msec, ampt. : 20 V. B) A popliteus lateralis motoneurone of the monkey after contralateral chronic 
lesion involving leg area of the motor cortex. The upper traces - cord dorsum potential, the lower traces - EPSPs evoked by shocks 
applied to the nucleus reticularis pontis caudalis. Calibration pulses 1 mV, 1 msec. The strength of the stimulating current (mA) is 
noted beside each record. C) A hamstring motoneurone of the monkey with intact brain. Averaged records of intracellular EPSPs 
(a) evoked by shocks applied to fasciculus longitudinalis medialis at  intensity 0.2 mA and of the focal potentials recorded just outside 
the cell (b) and the result of algebraic summation of the other 2 records (c). Calibration pulse 2 mV (subtracted by computer in c). 
D) A hamstring motoneurone of pyramidotomized monkey. Averaged records of EPSPs evoked by single (a) and double (b) shocks applied 
to fasciculus longitudinalis mediatis at intensity 0.3 mA and the result of subtraction of the single response from the double (c) 
showing the absence of demonstrable frequency potentiation. Calibration pulse i mV (subtracted by computer in c). Time 2 msee 
for ]3) and C). 
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Fig. 2. Monosynaptie rubromotoneuronal EPSPs in monkeys with destroyed motor eortex (A), after pyramidotomy (B) and with 
intact brain {C). A) Responses evoked by rubrospinal volleys in a plantar motoneurone of the nlonkey after chronic bilateral lesion 
involving leg area of the motor cortex. B) Responses evoked by rubrospinal volleys in a peroneal motoneurone of the pyramid- 
otomized monkey. The strength of stimulating current (mA) is noted beside each record. The npper traces are records of the cord 
dorsum potential, the lower traces are intracellular records. A squire wave calibration pulse 1 mV in height and 1 msee in duration 
precedes the EPSP. C) A flexor digitorum longus motoneurone of the monkey with intact brain. Averaged records of EPSPs evoked 
by rubrospinal (a) and pyramidal (b) volleys separately and then together simultaneously (d), their algebraic sum (c} and the dif- 
ference between the algebraic and motoneuronal sum (f). Calibration pulse 1 mV (doubled by computer in c), time: 2 nlsec. D) Location 
of stimulating electrode in the red nucleus (a) and pyramidal section (b) of the same animal as in B). 

musc le  g roups  w h i c h  were  loca ted  more  v e n t r o - m e d i a l l y  
t h a n  those  m o n o s y n a p t i c a l l y  a c t i v a t e d  b y  co r t i cosp ina l  
or  r u b r o s p i n a l  volleys.  S imi la r  r e t i c u l o m o t o n e u r o n a l  
E P S P s  were obse rved  in m o n k e y s  w i t h  i n t a c t  b r a i n  a n d  
a f t e r  chron ic  cor t ica l  lesions or  a f t e r  acu te  p y r a m i d a l  
sec t ion  (Figure  1, B - D ) .  The  a m p l i t u d e s  of t h e  mono-  
s y n a p t i c  E P S P s  f rom t h e  r e t i cu losp ina l  t r a c t  va r i ed  
f r o m  0.2 to  2.1 mV.  T h e  t h r e s h o l d  for  e v o k i n g  m o n o -  
s y n a p t i c  E P S P  was  be low 0.1-0 .05 mA.  M o n o s y n a p t i c  
E P S P s  r evea l  m o d e r a t e  or  n o  p o t e n t i a t i o n  of r e sponse  
to  t h e  second  of t h e  2 r e t i cu l a r  s t i m u l i  (F igure  1, B a n d  D). 
These  f ind ings  c o n t r a s t  w i t h  t h e  s t r i k i n g  p o t e n t i a t i o n  
n o t e d  a t  t h e  c o r t i c o - m o t o n e u r o n a l  j u n c t i o n  of b a b o o n  5, 
b u t  agree  w i t h  o b s e r v a t i o n s  on  r e t i c u l o - m o t o n e u r o n a l  
j u n c t i o n  of s u b p r i m a t e s  4, e. 

F igu re  2A shows t h a t  s t i m u l a t i o n  of t h e  red  nuc leus  
in  t h e  m o n k e y  w i t h  ch ron ic  b i l a t e r a l  d e s t r u c t i o n  of t h e  
m o t o r  co r t ex  p roduces  a n  E P S P  in  a p l a n t a r  mo to -  
n e u r o n e  a f t e r  a s e g m e n t a l  l a t e n c y  of 0.5 msec,  w ich  
i nd i ca t e s  t h a t  t h e  l i nkage  is m o n o s y n a p t i c .  T h e  t h r e s h o l d  
for  e v o k i n g  m o n o s y n a p t i c  r u b r o m o t o n e u r o n a l  E P S P s  
was  f r e q u e n t l y  be low 0.1-0.05 mA.  W h e n  t h e  i n t e n s i t y  
of t h e  s t i m u l u s  was  inc reased  t h e  E P S P  grew progress-  
ive ly  u n t i l  i t  r e ached  a m a x i m a l  a m p l i t u d e  of 0.2-1.7 mV.  
S imi la r  p a t t e r n s  of r u b r o m o t o n e u r o n a l  E P S P s  were 
f o u n d  in p y r a m i d o t o m i z e d  m o n k e y  (F igure  2B)  a n d  in 

a n i m a l s  w i t h  i n t a c t  b r a i n  (F igure  2C), h e n c e  t he re  is 
no ev idence  t h a t  effects  desc r ibed  a re  m e d i a t e d  b y  t h e  
co l la te ra l s  of co r t i cosp ina l  fibers.  Loca t i on  of s t i m u l a t i n g  
s i te  a n d  of p y r a m i d a l  sec t ion  are s h o w n  in F igure  2D.  
T h e  m o n o s y n a p t i c  E P S P s  fol lowed r a t e  of s t i m u l a t i o n  
in excess of 800/sec, r evea l ing  a m o d e r a t e  f r e q u e n c y  
p o t e n t i a t i o n .  T h e  records  of F igure  2C are  t r a c i n g s  of 
t h e  a v e r a g e d  E P S P s  el ic i ted b y  r u b r o s p i n a l  a n d  p y r a -  
m i d a l  vol leys.  T h e  l i nea r i t y  of t h e  o b s e r v e d  s u m m a t i o n  
of m o n o s y n a p t i c  ac t ions  d e m o n s t r a t e s  t h e  a b s e n c e  of 
occ lus ion  w h i c h  shows t h a t  each  ef fec t  is m e d i a t e d  b y  
t h e  s e p a r a t e  descend ing  p a t h w a y .  Moreover ,  t h i s  l ine- 
a r i t y  sugges t s  t h e  spa t i a l  s eg rega t ion  of c o r r e s p o n d i n g  
s y n a p t i c  i n p u t s  on  t h e  m o t o n e u r o n a l  m e m b r a n e .  

I t  ap p ea r s  f rom severa l  l ines  of ev idence  in t h e  p r e s e n t  
s t u d y  t h a t  f a s t - c o n d u c t i n g  f ibers  r u n n i n g  in t h e  rub ro -  
sp inal ,  re t icu losp ina]  a n d  v e s t i b u l o s p i n a l  p a t h w a y s  fo rm 
m o n o s y n a p t i c  a r t i c u l a t i o n s  w i t h  p r i m a t e  s e g m e n t a l  
a -mo toneu rons .  T h e  d i r ec t  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  fas t  
c o r t i c o p y r a m i d a l  cells  a n d  c~-motoneurons is supposed  

s C. G. PHILLIPS and R. PORTER, in Progress in Brain Research 
(Eds. J. C. ECCLRS and J. P. SHADE; Elsevier publishing Co., 
Amsterdam 1964), vol. 12, p. 222. 

6 A. I. SHAPOVALOV, J. Neurophysiol. 32, 948 (1969). 
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to be especially advantageous for the fine control of 
discrete movements of distal muscles of extremities. On 
the other hand, it may be suggested on analogy with the 
corticomotoneuronal connections that  monosynaptic 
brain-stem-motoneuronal linkage is also essential for 
cerebral control of movements. 

BbIB0;lbl. B Onb[Tax Ha 06e3baHax, BKaR)qa~ HKHBOTHbIX 
C nepepe3~ofi 6y~b6apHs~X nHpaMnjI, 14JIH C Xp0HHqeCKHM 
IIOBpe~eHHeM MOT0pHOf~ KOpbl, II0Ka3aHO, qT0 6b]CTpOll- 

p0BO/I~He BOJIOKHa py6pocnrtHa~bHoro, peTrtKy:~0CHHHa~b- 
HOF0 H BeCTH6yJIOCHHHaJIbHOFO TpaKTOB BbI3bIBatOT MOHO- 
CHHalqTIIqecKHe BFICl-I B II0$tCHHqHblX a~b~ba-MOTOHei~p0HaX. 

A. I. SHAPOVALOV, G. G. KURCHAVYI, 
O. A. KARAMJAN and Z. A. REPINA 

Laboratory o/Physiology o/Nerve Cell, 
Sechenov Institute o/Evolutionary Physiology and 
Biochemistry, Leningrad (USSR), 76 September 1970. 

Resorption von Serumproteinen in die Haemolymphe bei Larven von Hypoderma boris (De Geer) 
(Diptera, Hypodermatidae) 

Proteine werden in der Regel bis in Aminos~uren zer- 
legt, bevor sie aus dem Darm resorbiert werden. Nur in 
wenigen F~llen scheint bei Insekten ein v611iger Abbau 
der Proteine nicht stat tzufindenl,  ~. Ein Vergleich der 
Elektropherogramme der Haemolymphe yon Hypoderma 
boris (De Geer) mit  dem Serum ihrer Wirtstiere legte die 
Vermutung nahe, dass auch Dassellarven in der Lage sind, 
Proteine direkt in die Haemolymphe aufzunehmen. 

Material und Methoden. Ftir die Untersuchungen stan- 
den Larven des drit ten Stadiums yon Hypoderma boris, 
die den H/iuten gerade geschlachteter Rinder entnommen 
waren, zur Verffigung. 

Die elektrophoretische Auftrennung yon Rinderserum, 
Haemolymphe,  zerquetschtem Ovarium und Fettk6rper  
sowie Darminhal t  yon Dassellarven wurde mit  einer 
Mikrozonenelektrophorese-Apparatur (Fa. Beckmann) 
vorgenommen. Gleiche Mengen wurden aut die vor- 
gepuiferte Zelluloseazetatfolie aufgetragen. Die Trennung 
dauerte 15 rain bei 250 mV konst, und pH 8,6 (Barbitur- 
s/iure-Puffer). Die Anf/irbung erfolgte mit  Poinceau-S. 
Zur photometrischen Auswertung stand ein Analytrol  
(Fa. Beckmann) zur Verfiigung. 

Mit 13XJod markiertes Albumin (Originall6sung 1:10 
verdiinnt mit  physiologischer Ringerl6sung) wurde mit  
etwas Bindegewebe aus der Cutis des Rindes an zehn 
Hypoderma-Larven verfiittert,  die wiihrend des Versuchs 
bei 36-37°C einzeln in Glasr6hrchen gehalten wurden. 
Nach 24 h wurde den Tieren Haemolymphe und Mittel- 
darminhalt  entnommen und in zwei Serien auf die Elek- 
trophoresefolie aufgetragen. Nach der Auftrennung wurde 
die Folie halbiert, eine Serie wie fiblich angefiirbt, die 
andere zur Autoradiographie mit  einem R6ntgenfilm in 
Kontakt  gebracht. 

Ergebnisse. Das Elektropherogramm der Haemolymphe 
yon Dassellarven zeigt 3 deutliche Proteinfraktionen, die 
mit  1, 2 und 3 in der Reihenfolge ihrer Wandergeschwin- 
d igkei t  benannt  wurden (Figur 1). Im Vergleich zum 
Elektropherogramm des Rinderserums f~illt zun/ichst auf, 
dass Fraktion 1 die gleiche Wandergeschwindigkeit hat  
wie die Albuminfraktion des 1Rinderserums. Fraktion 2 
s t immt in der Wandergeschwindigkeit mit  a-Globulin des 
Rinderserums iiberein. Die drit te Fraktion iihnelt in 
etwa der y-Globulinfraktion des Rinderserums, ist jedoch 
nicht so deutlich vorhanden. Der Vergleich der Haemo- 
lymphenproteine yon Hypoderma boris mit  den Serum- 
proteinen des Rindes stiitzt sich hier lediglich auf ihre 
elektrophoretischen Eigenschaften. Vergleicht man die 
prozentualen Anteile von Albumin und a-Globulin des 
Rinderserums mit  den /ihnlichen Haemolymphenfrak- 
tionen 1 und 2 von Hypoderma, ergibt sich folgendes 
Verhiiltnis : 

Albumin 76,92. Haemolymphenfraktion 1 15,04 
~-Globulin 23,08' Haemolymphenfraktion 2 84,96 " 

Das Mengenverh/iltnis ist also in etwa umgekehrt. 
Im Gegensatz zu anderen vergleichbaren Fliegen wer- 

den bei Hypoderma die Ovarien schon wiihrend der 
Larvalentwicklung angelegt 3. Die elektrophoretische Un- 
tersuchung yon zerquetschten Ovarien zeigte das gleiche 
Proteinspektrum wie yon Haemolymphe (Figur 1). Auch 
im Fettk6rper  liessen sich die Fraktionen 1 und 2 nach- 
weisen. 

Soil tats~chlich eine Resorption yon Serumproteinen 
stattfinden, miissen diese auch im Mitteldarm vorhanden 
sein. Figur 2 zeigt die Elektropherogramme aus 3 auf- 
einanderfolgenden Mitteldarm- und 2"Enddarmabschnit- 
ten desselben Tieres. Die Gesamtproteinmenge n immt  
im Verlaufe der Darmpassage ab. Besonders deutlich ist 
im gesamten Darmtrak t  die Albumin-~hnliche Fraktion 1 
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Fig. 1. Elektropherogramm von Rinderserum sowie Haemolymphe~ 
Ovarium und Fettk6rper von Hypoderma boris. 


