














Y6 INTERACTIONS DES PROCESSUS NEURO-MUSCULAIRES

muscle, aprés section des racines motrices, on constate qu'une faible
proportion des gros ncurones alpha répond de fagon durable (tonique). On
soup¢onnait depuis longtemps Pexistence de tels éléments toniques alpha,
mais la démonstration probante de leur existence n’en avait pas encore
été faite. Il était, pour cela, indispensable de trouver un moyen d’ampli-
fier la réponse des motoneurones alpha de telle facon que chacun d’entre
cux puisse répondre d’une fagon maximale au stimulus « étirement ». Le
moyen utilisé pour cela est celui de la potentialisation post-tétanique;
cette potentialisation est d’origine présynaptique et par conséquent elle
peut étre employée pour « marquer » certaines voies allérentes.

On utilise (Granit, Henatsch et Steg, 1956; Granit, 1956) un chat
décérébré et déseflérenté (racines motrices sectionnées) de facon a

Etirem! Pinna extens®”

tenique croisee

Fig. 10, —- Schéma pounvant éventuellement
rendre comple du mécanisme de la polen-
tialisation post-tétanique. (Granir, Puic-
Lirs, SkocLuxn et SteEc, J. Neurophysiol.,
20, 470, 1957.)

¢liminer Paction du systéme gamma moteur, et on pratique un étirement
sub-liminaire, qui, comme nous ’avons vu, ne provoque pas de réponse
réflexe dans le bout central de la racine ventrale (fig. 8). On applique
alors sur le nerf du soléaire une tétanisation de 2,5 sec & 500 excitations
par seconde, le muscle se contracte et dans le bout ventral de la racine
on note alors quelques potentiels réflexes indiquant une excitation durable
du motoneurone.

Si 'on applique alors le méme étirement que précédemment, 20 secondes
aprés la stimulation artificielle, on observe une réponse réflexe trés intense
et durable du méme motoneurone. La figure 8 illustre le « marquage »
présynaptique d’un tel motoneurone par « potentialisation post-tétanique ».

Du résultat que nous venons d’exposer, découle immédiatement un
nouveau probléme : tous les motoneurones alpha sont-ils susceptibles de
présenier une telle potentialisation post-tétanique ? L’expérience montre
immédiatement qu’il n’en est rien et que seuls un petit nombre d’entre
cux possédent cette propriété. La figure 9 montre le comportement diffé-
rent de deux motoneurones alpha aprés tétanisation du bout distal de
la racine dans une expérience de méme type que celle relatée plus haut.
D’une fagon générale, comme nous le voyons dans la figure 9, les « spikes
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alpha » donnent une réponse phasique. Les motoneurones toniques par
ailleurs trouvés en quantité dans les cornes antérieures fournissent des
axones plus fins et de vitesse de conduction plus lente.

[.a facilitation post-tétanique entrainant ce fonctionnement durable
de certains motoneurones alpha toniques n'est pas le seul procédé
possible de facilitation, c’est ainsi que des excitations diverses arrivant
a4 la moelle par des voies de conduction trés différentes peuvent également
provoquer ce fonctionnement durable. Citons le «pinna reflex », I'exten-

Fig, 11. A C
En A : Schéma des po- ao-fﬂ
tentiels intracelluluires “ \\_’/
produits par excilalion S § L —

monosynaptique d'un mo- D g VT, G ——— 5L

fonenrone du soléaire,

Chaque tracé est la ré- — T~ A ""—""'—"/,_\\(
sultante de 40 cnregis- e N S
trements superposés et p——
est produit par une volée L
maximum des fibres affé- B ,m\,] D

SOL, LG, MG, PL et @ ~ LG

sont les polentiels corres-

pondant respectivement —_— soL

aux nerfs du soléaire, du L

gastroenémien latéral, du R

gastrocnémien médian, du o /’\
plantaire et du quadri- T ——

ceps.

Les L.P.S.P. monosynaptiques sont souvent déformés dans leur partie termi-
nale par les I.P.S.P. polysynaptiques (sur les graphiques correspondant a LG,
PL et Q).

En B : méme expérience qu'en A, mais pour un motoneurone de gastrocné-
mien médian. La volée afférente venant des nerfs correspondant au plantaire et
au quadriceps ne provoquent pas d’LP.S.P.

C et D monirent schématiquement les intensités moyennes d’activation d'un
motoneurone du soléaire et du gastrocnémien médian.

Les intensités relatives des afférences sont indiquées par I'épaisseur des
flcches. (EccLes, I*t Cong. Ini. Sci. Neurol., Bruxelles, vol. I, 85, 1957.)
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sion croisée (Granit, Phillips, Skoglund et Steg, 1957). Nous avons résumé
dans la figure 10 l'idée que l'on se fait du mécanisme de cette poten-
tialisation.

En conclusion, il résulte de ce que nous venons de dire, que la
potentialisation post-tétanique est un phénoméne présynaptique. Puisque
d’autre part différents réflexes peuvent potentialiser le réflexe myotatique,
il faut admettre qu’il existe un interneurone tonique, par l'intermédiaire
duquel ils peuvent tous potentialiser les cellules des cornes antérieures &
travers la méme synapse.

La découverte de 'activité de certains motoneurones alpha présentant
une décharge particuliérement preolongée sous I'effet de la potentialisation
post-tétanique vient rajeunir les découvertes déja anciennes (Ranvier, 1874;
Denny Brown, 1929), concernant la structure différente des muscles

Moxxmen, — L 7
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striés, distingués en muscles blancs et muscles rouges; les premiers pre-
sentant un fonctionnement plus phasique (et une contraction plus rapide),
les seconds un fonctionnement plus tonique et naturellement une plus
grande lenteur de contraction. Eccles et Lundberg, en 1958, ont recherché
dans quelle mesure, par les méthodes d'exploration intracellulaire, on
pouvait retrouver des différences fonctionnelles cntre les motoneurones
innervant les muscles rouges ct les muscles pales. I1 a pu montrer qu'un
motoneuronc tonique innervant un muscle rouge tel que le soléaire regoit
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de trés nombreuses afférences de muscles synergistes; ce sont entre
autres les afférences venant tout d’abord du soléaire, puis des jumeaux
(gastrocnémicn), du plantaire gréle, du quadriceps. On constate d’ailleurs
que le potentiel excitateur postsynaptique (excitatory postsynaptic poten-
tial, ou E.P.S.P.) traduisant V'activation monosynaptique et enregistré par
une électrode intracellulaire, est suivi, aprés une latence importante, par
un E.P.S.P. Dans le cas d’un motoneurone phasique, innervant un muscle
pale tel qu'un jumeau, les afférences sont beaucoup moins riches et ne
fournissent pas un E.P.S.P. de méme grandeur que dans les motoncurones
toniques (fig. 11). Cette richesse et cette importance des potentiels exci-
tateurs postsynaptiques traduisant I'importance de la volée afférente,
cntraine, par voie de conséquence, comme nous I'avons montré plus haut,
un fonctionnement qui est sous la dépendance étroite du < systéme
gamma » et des fuseaux musculaires.

Par ailleurs, une autre preuve de la différenciation entre les deux tvpes
de motoneurones est fournie par la fréquence relativement basse des
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décharges de ceux assurant un role tonique (5 a 20 par seconde) contre
la fréquence ¢levée de ceux jouant un role phasique (30 4 60 par seconde).
Cette différence de fréquence a été expliquée par Eccles et Lundberg (1957
ct 1958) qui, grace aux enregistrements intracellulaires, ont pu montrer
que le spike des motoneurones eétait suivi d'une hyperpolarisation plus
longue pour ceux innervant les fibres musculaires toniques (fig. 12). Cette
hyperpolarisation joue le rdle d’'un «limiteur » de fréquence. Eccles,
Eccles et Lundberg (1957) ont également trouvé que les fibres innervant
les muscles toniques sont de plus petit diametre que celles innervant
les muscles phasiques, en accord avec nos propres résultats,

IV. — Roéle du circuit récurrent de Renshaw. La limitation de
fréquence dans le fonctionnement des motoneurones n’est pas seulement
due A la phase d’hyperpolarisation consécutive. Un autre mécanisme inter-
vient : celui du circuit rétroactif de Renshaw par les collatérales récur-
rentes de Golgi. On sait que ce circuit maintient la fréquence de fonction-
nement des motoneurones dans d’étroites limites. Il semble que, dans cer-
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Fic. 13, — En i et 2 ;: ample réflexe d'étirement du soléaire pour 6 mm d’extension.

Dans la suite de 'enregistrement, la décharge des fuseaux en I a été remplacée
par P'électromyogramme cn 2.

En 3 : réflexe d'étirement du soléaire (pour 6 mm d'extension) et électromyo-
gramme.

Au milieu de 3, on voit I'inhibition du réflexe, obtenue par pression lente sur
le tendon du tibial antérieur. Le réflexe d’étirement réapparait quand la pres-
sion est relachée. (Guaxir, J. Physiol., 387, 1958.)

tains motoneurones phasiques, cc role «limiteur» est beaucoup moins
marqué, voire inexistant. Par ailleurs, les motoneurones gamma en sont
dépourvus (Granit, Pascoe et Steg, 1957).

Il apparait ainsi que, pour les motoneurones toniques alpha, systéme
gamma et circuit de Renshaw sont antagonistes. Le réflexe myotatique est
le résultat d’un harmonieux équilibre entre ces dispositifs : le controle
des motoneurones gamma pour les afférences (input), le circuit de Renshaw
pour la fréquence des influx efférents (output). Cet équilibre est dyvna-
mique et des éléments de ce dernier se trouvent dans les différences
existant entre la fréquence de fusion tétanique des fibres musculaires
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toniques (33/sec) et la fréquence limite du fonctionnement des motoneu-
rones (sensiblement 5 4 20 par seconde). Il y a de ce fait possibilité de
petites oscillations mécaniques résiduelles, d’ou I’ ¢ imparfait » du tétanos
physiologique. Une illustration de ces < battements » entre la fréquence de
contraction et Pactivité des fuscaux nous est fournie par lexpérience
correspondant a la figure 13. Dans une préparation décérébrée, si I'on
enregistre le myogramme d’'un muscle cn état de contraction myotatique,
on observe des fluctuations incessantes de son état de tension. Celles-ci
entrainent une activité paralléle des fuseaux neuromusculaires et appa-
raissent dues a la fréquence trop basse pour obtenir un tétanos parfait, a
laquelle fonctionnent les motoneurones toniques. Lorsqu'on inhibe Ie
réflexe myotatique, toutes les fluctuations d’activité mécanique du muscle
cessent. On peut se demander quel est l'intérét physiologique de ces modi-
fications incessantes de tension. Il est possible qu'elles favorisent la circu-
lation au sein des masses musculaires, ou encore qu’elles servent a entre-
tenir dans les fuseaux un état d’excitation modéré favorable & un bon
fonctionnement.

En tout cas, ces fluctuations de tension ne sont pas dues a un cxcés
de réaction positive (dii au systéme gamma), mais au contraire & une
autoréaction négative excessive et vraisemblablement causée par hyper-
excitation des cellules de Renshaw, supprimant le débit d’influx efférents
(output), I1 a d’ailleurs été montré (Granit, Pascoe, Steg, 1957) que I’inhi-
bition récurrente exercée par les cellules de Renshaw est trés fortement
cumulative et que plus important est le débit efférent (output), plus forte
est ’action inhibitrice.

V. — Propriétés mécaniques du muscle et réactions proprio-
ceptives. — La complexité des systémes mis en jeu dans les processus
de régulation nerveuse de la contraction musculaire est tellc que I'on peut
se demander si une approche quantitative du probleme peut étre faite, cn
particulier en ce qui concerne les différents éléments du réflexe myotatique.

On peut, tout d’abord, apprécier les activités afférentes et efférentes
meédullaires, sur des fibres isolées qui viennent d’un muscle donné ou se
rendent a celui-ci (fig. 14). Par ailleurs, en inhibant le réflexe myotatique
a un moment donné par un procédé quelconque, on peut mesurer la
tension développée dans le muscle en fonction de I’étirement. On constate
alors que la relation longueur/tension est linéaire (fig. 15) malgré Ia
complication des intermédiaires.

Ce résultat a été confirmé indépendamment de nous par Matthews
(1958). Un muscle tonique tel que le soléaire, étiré, suit la loi de Hooke
concernant les corps élastiques, c’est-a-dire que la tension est propor-
tionnelle a ’étirement. La < boucle myotatique » réflexe peut étre consi-
dérée comme un systéme amplificateur transformant une entrée (input)
exprimée en millimétres d’extension, en une sortie (output) exprimée
en grammes de tension.
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I.e facteur de proportionnalité, qui varie d’animal a animal et qui
peut atteindre des valeurs allant de 20 a 100 g/mm représente le gain
de la « boucle myotatique » considérée en tant que systéme amplificateur
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(diagramme fig. 15). Notre conclusion est que dans ce circuit myotatique
en boucle (myotatic loop), le gain reste constant.
Ceci parait un résultat simple quand on se reporte aux mécanismes
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Fic. 15. — La tension développée lors
du réflere myotatique, et la longueur
de I'étirement qui I'a provogude, sont
liées par une fonclion linéaire. (GRa-
~it, J. Physiol., 38, 1958.)

compliqués que nous avons discutés.
Mais, fréquemment, dans la nature,
on rencontre des processus com-
plexes qui finalement s’intégrent en
une simple relation finale.

La question qui maintenant se
pose est la suivante: comment
cette boucle myotatique qui donne
un gain constant peut-elle étre
expliquée ?

Nous sommes arrivés a la
conclusion d’abord avancée par
Denny-Brown (1929) que on peut
considérer les réflexes myotatiques
comme des phénoménes assez lents
avec une fréquence de sortie cons-
tante par neurone et allant de 5 a
20 par seconde. Nous avons ajouté
aux conceptions de cet auteur
une explication de la lenteur de
la recharge basée sur la longue
période d’hyperpolarisation consé-
cutive qui se produit dans les neu-
rones alpha toniques spécifiques et

Iinhibition récurrente cumulative dont le circuit de Renshaw est le siége.
Si nous considérons le probléme en terme de degrés de liberté du
coté sortie (output side), nous conclurons que le degré de liberté qui
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consisterait dans la possibilité d’une fréquence de sortic accrue par
neurone individuel n’est pas une caractéristique significative de 'organi-
sation biologique particuliére représentéc par les réflexes d’étirement
(streteh reflexes).

Ce systéme de réflexe utilise deux autres dispositifs : le recrutement de
nouveaux moto-neurones, qui sont en nombre proportionnel a l'cxtension,
et ensuite une sortie constante 4 partir des centres utilisant les propriétés

600
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IFic. 16. -—— Diagramme tension-longueur
<00l pour le soléaire.
-t Courbe inférieure : tension passive.

B Aulres courbes : tension active par sli-
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L’intensité du stimulus varie comme le

montrent les modifications de tension.

L.La courbe supéricure est voisine du

-t maximum. (Granit, J. Physiol, 387,
1958.)
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musculaires convenables pour obtenir unc tension active proportionnelle
a I’extension.

Considérons maintenant plus en détail ces deux points :

1° Depuis les premiers travaux de Denny-Brown (1929), unc littérature
déja considérable montre que chez le chat décérébré et chez I'homme
spastique, des neurones n’ayant pas encore fonctionné sont progressive-
ment recrutés quand un muscle est graduellement étiré. D’autre part, il
ressort clairement du graphique reproduit dans la figure 14 que dans les
circonstances expérimentales indiquées, I’entrée est linéaire et ceci déja
tendrait a rendre linéaire le recrutement de nouveaux neurones.

2° En premier lieu, je m’étais tout d’abord satisfait de cette explication
simple qui rendait si bien compte des faits, mais par la suite, j'ai pensé
qu’il était aussi nécessaire de pratiquer des expériences dans lesquelles
on reproduirait la sortie constante par stimulation du tronc périphérique
du nerf moteur sectionné du soléaire et ceci en excitant le muscle avec
une intensité constante et une fréquence constante, pour différentes exten-
sions de celui-ci.

Le résultat de ces expériences est montré dans la figure 16. Les courbes
sont établies pour des intensités de stimulus différentes et les fréquences



DANS LE TONUS ISOMETRIQUE DE POSTURE 103

utilisées sont allées de 14 a 48 par seconde, les plus basses pour imiter
la lente vitesse de répétition de la sortie du réflexe myotatique. La courbe
inféricure représente la tension passive qui est reliée logarithmiquement
it I'extension suivant la regle générale. Les autres courbes montrent que
c’est une proprié¢té d’'un muscle strié lent de répondre avec une tension
active en accord avec la loi de Hooke dans un intervalle trés large et en

2mm 4mm

Fic. 17. — Réflexes d'étirement
du soléaire avec un gain cons-
10

tani de 85 g pur mm pour 2, 4,
10 et 12 mm d'extension.

Pour chacune de ces valeurs,
la figure montre 1’électromyo-
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I'enregistrement vertical et 1'élec-
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ces horizontales, La stimulation
du nerf allant aux ischio-jam-
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I’activité électrique. Remarquer
d’aprés le tarrage du myographe,
I'importance du réflexe d’étire-
%%réti (Granit, J. Physiol., 387,

I

3
3
S

|
1
J3s|

T
T

610g

particulier en ce qui concerne les 8 millimeétres d’extension qui ont été
utilisés dans l'ecxpérience que schématise la figure 15. Au-dessous de
2 millimeétres il est difficile de travailler avec sireté parce qu’alors le
stimulus est faible et ne met en jeu qu'un tout petit nombre d’axones.
Ainsi il est donc parfaitement possible pour le muscle strié lent de pro-
duire une tension active proportionnelle & l'extension sans qu'il y ait
aucun recrutement.

Le systéeme biologique a deux degrés de liberté en ce qui concerne le
coté sortie : a) recrutement; b) sortie constante. Et la question qui main-
tenant se pose c’est de savoir dans quelles circonstances le deuxiéme point
est utilisé,
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Nous savons que dans la spasticilé c’est la premiére possibilité qui est
utilisée. Mais qu’advient-il du tonus normal ? Ne peut-on pas, en ce qui
concerne les faibles ajustements de tension qui se produisent dans le
muscle normal lorsque celui-ci subit une extemsion légére, penser que ces
ajustements ont lieu sans aucun recrutement, mais uniquement sur les
bases fournies par la réponse caractéristique musculaire proprement dite
a l'extension, ceci pourvu qu'une faible décharge tonique ait licu en toute
occasion ?

Actuellement, il n’est pas toujours facile de démontrer une activité
tonique dans les réflexes de posture. Quelques auteurs (Ralston et Libet,
1953) n’ont pas trouvé d’activité électromvographique chez I'homme, fait
facile & comprendre si cette activité est faible et si les fibres toniques sont
dispersées en petit nombre au secin des fibres phasiques. Par contre,
d’autres auteurs ont pu constater cette activité facilement (Joseph, Nightin-
gale et Williams, 1955). Nous savons d’autre part, d’aprés les travaux de
Von Euler et Séderberg (1957), qu’il y a une forte corrélation entre I'éveil
global, la vigilance de I'animal et I'activité gamma. Ainsi, dés que 'animal
s’éveille, une décharge tonique permanente part des fuseaux. Sur cette
base, seules les fibres toniques musculaires seraicnt capables de maintenir
le tonus avec un automatisme parfait.

Lorsque le tonus est considérablement cxagéré, on trouve souvent unc
activité électromyographique qui n’est pas influencée par l’extension. Ceci
est montré dans l'expérience de la figure 17. Elle représente le myogramme
et 1'électromyogramme dans un réflexe tonique important avee un gain
myotatique constant de 85 grammes par millimétre, Le débit de sortie
ne change sensiblement pas avec I'extension restant pratiquement a son
maximum de 2 a 12 millimétres d’¢tirement.

Tout ce que nous venons de dire repose essentiellement sur deux
principes :

a) celui d’un recrutement;
b) celui d’une sortie constante.

Nous devons donc penser qu’il ne s’agit pas sculement d’'un phénoméne
artificiellement simplifié, mais qui est effectivement utilis¢é dans l'orga-
nisme. Il reste aux recherches ultérieures a montrer comment l'un ou
l'autre de ces principes sont appliqués,

Nous venons d’étudier le circuit myotatique, les débits moyens d’entrée
ct de sortic. Comment le premier (le débit d’entrée) est-il contrdlé par le
systéme gamma et comment le second (le débit de sortie) I’est-il également
par les collatérales opérant a travers les cellules de Renshaw ?

Malheurcusement, quelle que puisse ¢étre notre compréhension de ces
phénoménes, il n’y a pas pour le moment d’autres circuits centraux
organisés pour lesquels nous ayons un ensemble de données, comparable
tant pour les détails de fonctionnement que pour le comportement général.
Le maintien du tonus est une orgamisation automatique remarquablement
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montée. Les cellules gamma toniques opérent sur des récepteurs toniques
qui, @ lear tour, viennent influencer des cellules alpha-tonigues spéciales,
clles-meémes controlées par des collatérales récurrentes et destinées a des
muscles toniques aux propriétés bien intégrées avec I'ensemble. Les
cellules alpha-toniques ont été d'abord repérées par Bremer, Bonnet et
Moldaver (1942) chez Ia grenouille. 11 est clair par aillcurs que les pro-
blémes de controle, qui dans le futur devront étre développés en terme de
systéme de différenciation indiqué plus haut :

a) systeme alpha-phasique:

b) moto-neurones toniques alpha et gamma.
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