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L'ACTIVITE EMISSIVE DES MOTONEURONES

R. Gner.'rr.

Quand on considdre les probldtues du contr6le Dlotertr, nous arriv()ns
toujorlrs Iinalenrent, soit i I'6luission i frdqLlence yari6e du lllotoncrtroDer
soit i l'inhibilion de cette enrission, ct ceci siDlplcnrenl parce qu,elle est
lc nressage dcstine au nruscle ct que ]es nruscles rc tiennent pas conrpte
tlcs variations sous-liminaires de t'excitabilit6. l,,aclivite dnlissive est donc
un ])rocessus inlportant i 6tudier ct ne doit pas atre trait6e en quantitc
nc'gligeablc. Ainsi, chaque spikc est g6neraletlenl suivi par urc post-l.tvper-
polarisation, quclquefois aussi par ane depolarisalior rctarcl6e et l,dmission
alferenlc pcut forcer une cellule qLli se lrouye en etait d,inactivation (Granit
ct I)hillips, 1956), on ellc peut prifdrenlicllctDent cDgagcr l,une o1l l,auh.e
portion de la ccllule, ainsi qu'on le voit dans l,hippocaDlpe oir cxisle une
nctte saparation eltrc les sl,napses sontatiques et dendritiques (voir aussi
r,o11 Iruler', Green el Ricci, 1958; Andcrsen et Lonro, 1966; purpura,
}lcN{urth!', Leonard et Malliani, 1966). Depnis qut,klue tenrps nous avons
lDis en roulc i l'Institut Nobel, un progral)nrc de recherchcs sur les aspects
quantitatifs de l'6lrission des ntotoneLrroncs et srr l,utilisation de la fri_
queDce des spikcs colnnrc index dc l,excitabilit6 en lc colnparant avec un
tesl nronosyraptiquc. I-a plLlpart dc ces lravaur ont eti intracclhll:rires.
,\ous croyons que nous avons eti r6conrpeDscs par ces coups d'(Eil ietes
srrr l'intillrite des rndcanisntcs du contrdle ncrlral, nlecaDisllres qui De nous
auraicnt l)as it6 revil6s Par l,enrploi de ln6thodes bas6es sur I,aclivit6
sous-liminaire, tclles quc l,itude des IJolcrtiels posl-svnaptiques seuls, oll
celle (les reponses nlo n osy naptiques dans lesqnclles I,excitabiliti: se troove
cvalu6c pzrr Ic norlrbre des DlotoneLrroncs nctiv6s. llon intention est de
rappeler ici brievclDent quclques aspects de cc travail.

Nous avons 6te favoris6s par le fait que nolls rvons pu au coDllDeDce-
Drcnt dc nos cxpdrienccs, travailler avec des rllotonerrroncs de Rat. en
raison d'un nlanque telr]poraire dc Chats. Lc faclertr favorable tient au
fnit que la stiDrulation antidromique dcs ltrotoDcrlrones (iu Rat (lcclench(l
un spike aprds lcquel Ia post-polarisation est [aible (Bradlcy et Sonljen,
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1901), ou n)dnle absentc, tandis que la d6polarisation retardie est illlpor-
tantc (Granit, Kcrncll et Srltith, 1963I,). D'autre part Ia cellule n'est pas

phls tdt d6polarisde a la pointe dc l'alectrode intr2rccllulaire alin d'atteinclrc
le niveau d'aDrission, qu'unc hyPerpolarisation se produit conrnle il cst

nrontr6 dans la tigurc 1. Le fait intircssart, en ce qui concerne la tl6pola-

risalion retardec, est que les tlirivcs du potenticl tlc nenlbraDc par stimtl-
lation synaPtique, peuvcnt avoir des elTets profonds sur ccltli-ci, eflcts qtli
nc suivent pas Ia roglc d'aprds laqucllc la d6polarisation devrait le diminuer
et l'lrypcrpolarisation l'accroitrc (Kernell, 1964), Cette reglc cst niarlnloins
suivie quand les ddpolarisations retardies dc spikes antidronliques tlnitlLle\
sont itudi6es pcrdant que l'on fait !'arier le potcnticl de tneDrbranc atl
nroyen de courants injcctis par la pointe de la micro6lectrode (Granit el al.,
1963 t)). Notre conclusion esl que la dipolarisation rctard6e est le signc
d'une invasioD dcs dendrites; les rdsuttats obtenus Par Kernell conlirnrent
celte notion, el suivant ses propres ter[les : << les illlportants facterrrs res-

ponsables dc la dapolarisalion retardde sont localises aux derldrites>.
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Co[lmcnt devrions-nous intcrprdtcr le fait suivant lequel l'6nrission cle

lx ccllule pro!oquac par l'introduction de cotlrants cl'inlensile rnod6rcc
par une ilcclrodc intcrne est toujours un nrodc rl'6mission caractdrisd par
uDe large hyperpolarisation ? Notrc r6ponsc ar cette queslion a 6t6 qu'il
s'agit d'un corlrant sc propageant i une large portion dc l'arbre dendritiquc
et quc cellc-ci est incluse rlans la zolc de d6charge. Sans cette contribution
des dendritcs au Dr6canisDre de d6cha.ge, la cellule scrait incapable dc
prod[ire l'inU)ortante hyperpolarisation par laquellc le potentiel de mcnr-
brane est lotalement ou particllenlent restaur6 entre les spikcs. La post-
h] p erpolarisatior cst ainsi un signe de ce que Eccles (1957) a appel6 l'acti-
vite SD. S'il y avait une dApolarisatioD retarddc ultdrieure dans la ccllulc
ddpolarisde du lait (lc l'invasion des branches distales, ce phdnondrc ne
pourrait pas dtre cnregistr6 par une rtricro6lectrode sonlatique. .Ie ferai usage

de cette hypothesc ci-dessous.

I.'(r. 1. Moloneurones de .Ral (1-i])
et de Chat (4).

Le lemps |jst en msc(, :r mo;ns qrre d'rrrlr(\
\,xlcrrrs roient indiqu(:cs. Lr slimulrliun (st
pratiqua'e intracellulairemcnt par micro-i'lcc-
trodc cn 2 et {. En 1 et 2, un mame spike
d'n voltagc de 75 m\r est stimuld antidro-
lni'luenrcrl ilc li\-on rtniquc cn l. ct retili-
ti\'amcnl prr p:rssnse d un (,'urrnt dc Il.4 rr.\
en 2. On notera l'accroissemcnt grrduel dc
la post hl,perpolarisntion. Fln 3, stimul:ttion
dc motoneurone de Rat pxr passage d'ur cou-
rint maintenu i ln valerlr dc 2,0nA, hauteur
du spikc lr2 m\': +. motorer|one de Clrxl ,lr
;l mV do'rl ln,lcchrrge se d6clenrhe t'nut'
8,4 rA. On notera l'6nrission crracta'ristique
avec post-hl'perpolarisation. (GRANIT, I{ER."EI-I-
ct SrIlrH. 1963 4,.)
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Notre itape suiYaDle a dti dc nesurer la fr6qtlcncc des inlltl\ en fonclion
du couranl injcct6 (Granit, Iierncll et Shortcss, 1963o) ct, corrlmc nous

l'attendioDs, tl'aprds dcs teDtativcs antdrietlres lllais moins syst6nlntiqtlcs

drns l, nlame dircction (Barron et Matthews, 1938; Frank et Flrortcs, collr-

munications personnelles), cette rclation s'est tln)ntrdc lin6aire l(ernell
(1965 a) coDtinlrant ce traYail avcc les lllotoDcllrones du Cltat qui sont de

plus grande dinrension a fllit un illportant Pas en avanl qtland il a nrontrd

quc toutes les fois oil des courants asscz intcnscs Peuvent otre appliquis
il tra,rers ln pointe de la nricroilectrt)de, totlt en lllninlcnant I'inrission dtr

Dlotoncurone, la courbe qui relie la frdquence dcs inlltl\ i l'intensit6 dtr

colrrant a unc pcnte Plus raide collllrle on lc l'oit dans la ligurc 2; et il a

montre qu'il etait possible de rcpr6sentcr cette rclation par ltlrc derlxidnrc

droite. Il a introduit lcs termcs de < priDtaire > et de << sccondaire ' Pt'ur
les dcLr\ droilcs respectivcnrent tle plrrs faible et dc plus forte pentc.

30.A

I.'(r.9. Motoneurone de Chat dotlt Ie L,oltuge.lu sPi/ic est dc 63 tltl' un Potenlicl
de nembra e de rcPos.

1)ichltr'lJe rt bilisie donl Ia lriqrrcnc( cst replirentic p:1r txpl'ort i l inlerrsilr:
,1. "orrrrni inicct6 D:u n.\. un rroierr llt differ:en(ixlinrr crrlre lcs lr6tlrrcnljc\ rlrr

t,rernier et du" secorid modc plll. les constantes de pcnte, qri sont respectivement
;lc l.l cl ri.7 irflrx sc( n{. ,l(LrrriLr.r. llrrl:,,1

Ces donnces seront utilisees dafls la stlitc de cet article lorsqttc nous cn

scrors ri discuter les eflets d'excitation et d'inhibition synaPtique ajout6

auri frcquences d'inission dc base donnies par les points se trollvalt sur

ccs coltrbes.
Nous conrnrencerons avec le prcnier mode d'6mission et Dous dtudic-

Ions lc uotoneurone en le coDsid6rant coDlrDe une lnachinc ri additionner,
ceci signiliant qlr'un stituulus synaptiquc constant dc signe < plus > ou

<< rlroins > est superpos6 aLlx valeurs d'6nlission corresPondant atl l)relltier
ordrc dc !aleur arin dc voir si la cottrbe est d6Placic Ycrs le b{s otl
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vcrs lc haut d'une quantitd coDstanle (Granit, I(ernell et l,anrarre, 1966o).
Nous avons fait une preDlidre elude de cc probldure (Grarit et Rcnkin,
1961) en mt'suranl l'6nrission des tnotoneuroncs se rendaDt aux c)itenseurs
de la cheville lorsqu'ils fonctionnenl de facou rellexc i diff6rcntcs fr6_
quences sous l'efTet dc la stintulatioD des ncrfs affdrcnts, et cn leur ajoutant
une inhibition rdcurrente constanlc. l,e 16sultat a ctd quc l,inhibitioD
constante soustraJ'ait un nornbre constanl d,influ\, nonlbre ind6pendant
de Ia frdquencc avec laquclle se produisait le fonctionnemcnt r6flexc, Cc
travail a dld fait nniquenlcDt par voie extracellulairc. Des c)ipiricnccs
nouvelles ont atd taitcs par I'oic intracciulaire, cn enrplovant unc grilDde
r.ariitd de stitrluli s-\,naptiques constants : (1) etircnrenl d,un Drosclc (tou-
jorrrs les exteDseurs de la clleville), (2) conlraction dc ce ntusclc par stimu-
lation du bout pdriphiriqrre de la racine venlrale sectionn6e et (3) tetanos
dc haute friquence appliqu6 au nerf aflirent. Il est evident que la varidta
dcs stil uli enrployds signilie que dans quelques cas, si ce n,est la ulaioriti,
il -v avait utilisatioD d'un nrilange d'inllu\ excitateurs ct inhibitcrrrs. soU-
vent polysynaptiqLres. Ce qui atait enregistre 6tait l,effet d,une pr.cssion
de dipolarisation netle dc S-randeur conslante.

:
5

l.'r(t. l. )loloneurone d'xn c..1{rlsrx/
,i ln ,|vt'ilt. (,lt!l d,,rl lt st,iLr
tst tu t: nl'
I.:, , i,r'rl,c iIfrlri. rc : t,, ,ts ridts.

corrcspond au ci,nt16le et nlontre l.
rclxli,'rr i rlr( lt, l'r'ri,lln r), ( ,i( ,lri l':,rlic
:lrl,lc cl l irl(llsilrl',1. ,,,r,.,','t rr,.-u-
rilq n\xDl l:r rtis( (n .i( Li, lillir(nrcnt
,lI;r,'ut'c Airslr',,, rinrir s.,l,ljrir(. l.(\
ronds plci'rs montrcnt l'clTet nd(litif,le l,1lir(rncnl r,nrIl .:ri,,Ut,r rrl
,,'rIl:,lll l- r\nrcInl,r:,nrirc r,rD'li,r't lr
t,lrn.c ,le lrntc lr.,(li,.r, ,lU Illr.,.lr I l(s
lrij,n(lc\: i./.n/, 

' ,,is I'r.I,l t rxxir,
li,n ,l( lilli|erLnl. l.ur'.,,ll\tnnt(i rlr
pente daDs les dcu\ eas sont de 1.07
cl 1.8 ir)llu\ se( \ rr,\t',ari\(nr(ll1.
t.llr cst ,jr l.r);' illfl|l\ !,( lL\ r,,'uI lc
(ont r.;l "((;n!Nrr, IiDn)iEr-r. ct L.\\rrI1llo, ltxi(;(.)

Trds sourcnt les stinruli utilisis 6taicnt sous-linrinaires ct la ligrrre 3
nrontrc l'elTet d'un dtirencnt et d'Lln litanos quand lcur ellet s,aioutait ii
l'i[rission produile par le corlrant iniectd. Avec I'extension il est facile
dc tirer snr lc rnuscle avec !tnc yitesse telle quc l,on pcut siparcl. un
composant phasique Dresurable d'un coDrposant statiquc de polentiel depo
larisant, comllle il est Dlontr6 par les fldches dans la fiqure 3. I_a figure ,l
nlontre l'augnrcntation des fr6qucnces qui viennent s,ajouter du [ait dcs
ddchargcs phasique et torique :i l'6nlission de base. On voit claircnent quc
ces trois droites sont parallelcs.
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t'luta)t quc de prtscnter un grand nombre d'experiences isol6es je
rassellblerai toutes les experienccs sllr l'c\citation cn un unique graplriquc
conlprenant trente de celles-ci. l,e principe en est qlre si les pentes des
corrrbes addilionnees soDt idcntiques d celles des courbes de contr6le obte-
Dues au nloyen des setrls courants inicctis, les 2 sories de constantcs dc
peDtc reprisertdes l'une par rapPort rl I'autre correspoD(lent i une ligne
droite de pcnte 1. l,a lisurc 5. rnontre que les valeurs obtenues se rangent
cntrc 0,96:t 0,11 (S,/.,) donc sort tout i fait satisfaisantcs si l'on considare
les difficrrltcs rencontr6es dans des experiences de ce lype. I-es constantes
indiyiduelles de pente sonl etablies par la utAthode des moindres clrris.

ttl(1. 5. -- Graphe rcptisenttnt
les .onsaanles de pente des
courbes Ja(ilities (en ordon-
\ie) en lont:tion des <:ons
luntes de penle des <:ourhas
de corllta,te (abscisse), pour
Ies 28 expiriences d.lns les-
quelles des drcites itdient

I-c coeflicient de ragression
est de 0,1J6 (S, ,. = a 0,I1) et lc
coefficient de corri,l.rtion li-
ncaire r = 0,174.
(GnrNrr, IiERNnr-r- €t LArr^llxD,

1966 a.l

La ligurc 6 prlscntc uDc cxpirieDce dans laquellc un ntotoncurone cst
(leDreurd pendanl 3 heures i uD niveau dc potentiel de mcnlbrane stablc si
bien quc I'excit:rtion ct l'inhibition ont pu atrc test6es sur la nramc celhllc.
I)ans ce grxl)hiquc nous avons ligur6 les excitations qui ont 6td ajoutdcs aux
valerlrs de contrl6e, ainsi que lcs ilrlribitions soustraites a ccs lndntcs valcurs.
Ceci est la represcntation utilisde par GraDit ct llcnkin (1961). S'il lr'y avait
ni c\citation ni inhibition, le risultat serait figur6 par la droitc repr6scnt0c
cltre les dcux autres et faisant un anglc de 45". I-es valcurs < excit6cs >

seraienl au-dessus, lcs !'alcrlrs << inhib6es > au-dcssous et les courbes
devraient otre paralldles, colrllnc il cn est en ellet dans Ia figure 6. Leur cocf-
Iicient de r6gression itait respectivemcnt dc 1,02 et 1,01. Les courbcs pour
l'c\citation et l'inhibition, reprisentdes col[1 e dans Ia ligure 4, donnent 1,7
influx/scc/nA pour l'excilalion, et 1,ll iDllux/sec/nA pour l'inhibition.

Rdsumons rnainlcnant les r6sultats rle l'inhibition dans un graphicpc
sirnilaire i celui utilis6 portr l'ericitatioD dans la figurc 5. Il ] a eu 17 expe-
riences siglificntivcs. Dans la ligure 7. les conslaDtes de penle des courbcs

ka Contt6le
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<< inhib6es > sont Iigur6es par rapporl all contrdle. J,e coeflicient de rdgres-
sion est de 1,0 + 0,09 contre 0,96 pour l'excitntion conme rcprosenti
dans la lisure 5.
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-' , ' ' 'dessus dc la dr,,ite n a5" 0)our' 10 20 30 r0 50 60
E = 0 ct I = 0) tr:rcde i iitre lnflux sec (Conh6les ),le (urnlnrxisun. I-r prr.flrit( s.m-
nlrtion ilgibriqlle, trnt pour l'cx-
citation. qu( puur. l'inhihition, puur te mime motoneuronc r€ssort des coefli-ci€nts de- r'6grcssio .ic derx court,cs qui sont dc 1,02 (ercitation) et de 1,01 (inhi_
bitior)..1,.r difcr.e_Dce d:rns la frdqueirce des influi est de + 3,7 influx/sec poutI'cricitatior et ,-7,:J intlux/sec poirr l,inhibition.

((in^"-I'r, IIERNtrLL ct Lr\rannE, I96tia.)
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IrI(;. ?. Gruphe tet serltult lts
tunstentes d( perllc <let eurbes de
Ddleurs < inlirlts > (eD oldonna,c)
cn lo ttirI d(s i,nstanl"s d( t,. tr
,1,,s ,o,/r/,l,s .l/ - ,anl..j/c (cri rl,s-
cisse) poxr 17 cxpLtieru:cs.

L( .o( 1 fi(ie i ,lc riSressinn (\t rlc
l,rrri (s... 0,09, (t lc cuelli.icnt dc
corlclaiion linaaire r - 0.989. La cons-
lrlllc,le I,crlc d'rrnc (\r,aric cc 'l inlri-
l,iti.r (il:rit nir-lisie irrr eltc ni:rrit
itablie que sn. deux lcct res se tc-

a(in^"-rr, l(rrkNUr-L et L,!]raxnE, t90ti.r.)

1.2 1t

(luelques autres g-raphiqtres peu\rent ayoir un certain interit. Ainsi la
rllo\'cDrle de constante dc pente de tooles les expdrienccs d,excitation dtaient
de l,ll1 10,51 inllux/sec/nA et cellcs pour l,inhibition dc 1,30 :r 0,46 influx,/
sec/nA. L{ valerlr des frcqrrenccs ajoutdcs etait de 2,0 a ir{i,2 influx/sec, la
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llloyenne de 13,6 pour l'excitation, et dc 2,8 i 
-21,8 a\rec unc rnoyeDlc

cle - 8,4 ponr I'inhibition. Ainsi le rnoloneurone dans son luode de fonc-
tionnenlent prinlaire se conlporte collltne une trds bonnc nlachine il ad(li-
tionner, probablement nleilleure qu'il ne ressorl de ces exp6riences.

Souvenons-notrs nraintenant que l'6mission dans les valeurs du prerrrier
rnode est l'emission avcc post-hyperpolarisatior tcndant a restaurcr le
potcrtiel de nlcmbrane d sa valcur originclle et il parait raisonnal)lc (le

ne pas s'attendre i voir s'6difier un potentiel r6siducl entre les spikes
d\rne decharge. l,es 16sultats signilient que les syrapscs, 1a plupart dc
celles-ci etant srlr les dendrites, pellvcnt itre considdrees coDlnle des petites
batteries en paralldlc fournissant du courart a Ia zonc d'dnrissioD qu'elles
ont cn corlrllun. Ceci €st d'uD intirAt consid6rable du fait quc I'on {urait
pu s'attendre i ce que les svnapses sous-jacentcs se conduisent conlltre dcs
shunts rlodiliant la pentc de la courbe.

Dans la celhtle e\centrique des onrntatidies cle l'ttil de 1,1[lxle, la luDliaro
ajoutie d la stimulation par corlrants lransnleDlbranaires r6duirait la pente
de la courbe reliant la fr6quence dcs influx i l'intensilE du corlrant (F-uo.tes,
I959; Rushton, 1959) et le tu0nlc r6sultat a ete obtenu quand dans lc rdccp-
teur i l'dtirenlent dcs cnrstacis, une traction est 2rjout6e ri l'.urission 1-rr,.
duitc par du courant appliqud par l'interlr6diairc dc la pointe de la
nricrodlectrode (Tcrzuolo et \{ashizu, 1962). Si I'on conlparc ccs risultats
ri ccux oblenus avec le nrotoneurone on sc rcnd conlpte que cclui-ci cst
une lachine i additionner phts perfectionnee. )IairleDanl quand le test
est fait en utilisant lc potentiel monosvnaptiquc intracellulairc on nlct eD

6vidcncc le fait que cette rdponse peut ttre diminude par un slrunt Ilr)no-
sJ'naptique (Granit, Kcllerth et \Uillianrs, 196,1; Terzuolo ct l,lin.is, 196(i).
]'lonrc si nous ne conprenons pas pourquoi lc lllotoneurone est unc ntachiDc
ri additionner aussi parfaite cD ddpit des shunts produits par les flu\ causas
par les actions synaptiques sur les dendrites, nous devons accepler ce fait
cn hri-nlaDle et conclurc quc la frequence tl'6rnission est uD in(le\ plus
lnlrble de l'excitabilitd que le potcntiel post-synaptique e\citateur. I)our
ce dernier cas, on pcut discuter portr savoir ce que l'on doit attcndre qo nd
lc potenticl post-synaptiquc excitateur est diiDinu6; avec la [ra'quencc
d'iDrission commc inrlex d'excitabiliti, I'exporineDlatcur est dans Ia rniDrc
sitr.ration que Ie rrlusclc auquel la d6charge est destinee; torrs les derr\
savent ce que lc nressage signifie.

Il cst d'un intdrot considdrable de doternriDer la scnsibiliti de la nrelhodc
de tttcsure dc I'e\citabilitt par la valeltr dc la frequence d'611lission. Reve-
nons a la figurc 3, il est clair que dans Ie cas oir lcs changenlents sous-
liminaires du potentiel dipolarisant ulilise comnre slinrulus constant soDt
connLls, i1 est igaleureDt possible d'obtenir uDe indication silrc, srrr le
nonrbre d'inllux par scconde qUc cc potentiel produit dans un t)rotoncuroDe
en fonctionDelllent. ED cotnbinant de tclles estimatioDs il partir alc nroto-
neurones stinlulcs sous-linlinaircllent on a obtcnu le graphique (le la Iigure 8.
On rloit avoir prescnt i l'csprit que dc telles exp6rienccs ne peuvent ltrc
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cllcctu6es qu'avec des lnotoncurones de grande dinension, ce qtli est

indiqud aussi par lc fait que ceux utilis6s dans le graphique ont une durde
nloverne de l)ost-hyperpolarisation dc 63 nlscc, cn accord avec les r6sultats
obtenus par Eccles, llcclcs et Lundberg (1958) et Kernell (19650), fait qui
caractdrise les rnotoneLrrones de grande taillc. Du fait de l'hotllog6-
neit6 du nrat6riel, les 16sultats pouvaient se ranger sur une droite dont
la pente fournit la rdponsc ir Dotrc queslion. Dlle est de 2,28 influx/scc/rnV.
I)ans dc bonIles exp6riences on pou\'ait ncsurer la frequence des spikes
i I inllux/sec prds, cc qui signilie unc sensibilit6 de I'ordre de 0,4 mV en

tcrrrlcs de poteDticl d6polarisant. J'ai quclqucs doutes quart i saroil. si
une autre mdthode pourrait 6valucr lcs chalrgelnents d'excitabilit6 des moto-
ncrlrones avec uDe pareillc sensibilit6.

Irr(i.8. Gtephe ddns teqrcl les
r,(/e.{rs sr{rl,/es de irroi.ss(nce orr
dc dinlinulion de to [fiquence des
inllxr (en ordonnde) sonf reprd-
s?tltees en lorution de la q antiti
torrc!potldante de pote ntiel p,,sl-
slr napti,t uc re,tuisc Dour I',tt'lr-
nir (cn abs(issc).
L.r (onstantc dc pente est dc 2,28

infl ux / sec 1 m\'.
(GriArrr, IiEHNELL et LArrAnnE,

1966 a.)

Si nous passoDs nraintenant ir l'6tude dtl sccon(l mode d'6tnission, la

prcmidre qucslion qui se pose concernc la cause du soudaill accroissenlent
de pentc. Nous coorrDencerons par consid6rer principalenlert ce qui pcut
atrc directenrent obscrv6 €t mesur6 pour arriver i quelqrres notions th6o_

riques I la fin de cet article. [,c travail de Kernell (1965(I, 1966) rnoD-

trait (1) que le poilrt d'inflexion s6parant lcs fr6quences priDlaires et

secondaircs nc d6pend pas de l'intensit6 du cotlrant en tant que lel, nlais
bien cle la frtqttencc d'imission atteinte i ce nlonlent et (2) qttc le m6ca-

[isme de postJryperpolarisation ctait perlurbi dans celte Phasc. l,a preuvt'
de cette premiare conclusioD provenait du fait que quand les motoneLlroDcs

sont stil[ules par rtn courant inject6 ils collllllencent ,r 6nlettre i fr6quence

6lev6e, aprds quoi I'adaptation collltllencc, ct la frdqtlcncc se stabilise gra-

duellement a turc Yaleur plus basse. La Iigrlre I rnontre qtle lc poiDt d'in-
IleriioD dcs courbes qui, naturellenlent, varie qtlelque l)eu parcc qu'il cst

20i
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un poirt d'interscction dc dcux valeurs approch6cs, denreure nixnrllrrins
le ndlre en ce qui concerne la fr6qtlcnce d'6mission quand il est rlotcrrnin0
longtcnrps aprds le ddpart dc la slinlLrlalion. Il a ete, dc ce fait, rliccssairc
d'utiliser tles corrrants croissants plus forts, pour pouvoir atteindre les

I,'rc.9. - 
Motoneurorle d! ('.11et dont

le spille est de 55 Dtl' a poten-
tiel de nrcmbrune de repos.

Lr fr(quenrc dc\ influ\ (\t Ie
presentde en f.nction (lc l'int!r':iti
que pl.cnd lc corrtlnt trnn\r,(r)l,rr-
nairc aux diffa'rents Droments xpris
misc cn roltc de la stimnlation
indiquas au-dessus des courhes. Les
pentes daDs le node de foDctionne-
lrrent primnire sont de 9,0,:],{j,2,2
et 1,6 influx/sec/nA respectivement.

(l( INELL, 196; it.)

trrr,. 10. t lktt dt..ttrit,hl

llotonerronc inncr\'ant lc glor.rpc des fltcbis-
seurs postdricur'r ct dont lc spihe est de 85 m\'.
La courbc montre ltl rclatioD entrc l:r friqucnce
dc ddcharge stable (mesur6e perdaDt lcs p.c-
mieres 0,i) sec) In:tintcnue par stilnulation
traDsmenrhranrirc appliquic pnr la nricroilec-
trode et Ia Inlerr dc cctte stinrulation. Cette
ccllulc fonctionne ripatiti\'cnrcnt sui{ant le
fiodc <primxirc) i riison de 22 influx/sec
(fraqncnee miDi'num d'anlission) iusqu'n scD-
sihlement rn peu moins dc 110 iDflux/s€c.
La peDte de l{r droite (obterue par la Dithode
dcs moindrcs carris) cst dc 1.8,1 influn/
sccInAi. Lr pra,cision (lu scuil dc tl.tthmicjti
est indi{lu6e par l€s deux \,rlc t.s d'ordonnic 0-

(Gr^._rr, IiDTNln-r- ct L^rr,\nnD, 196{ia.)

valct:rs du deuxidure rDode aprds que l'adaptation ait eu lieu. D'une cellulc
i l'autre la vitesse d'6nlissior aLr poiDt d'inflcriion Yaric largcDlent. I)ans
le [rat6riel eDrploya par (iranit, Kernell et Lanrarre (1966 ]) les valeurs dc

:
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,10 :i 50 influx/sec 6taicnt coD)nrunes, celles basscs autour dc 30 influx/sec
sont rares, et les valeurs srp6rieures encore plus rares, collrDe on le voit
dans Ia courbe de la Iigurc 10. flne explication cle celtc variabilit6, qui ne
scra peut-otre pas la scule possible, scra donn6e ci_clessous.

Quand on ajoute des stilrruli synal)tiques constants i\ un lrotoneuronc
dnrettant tlans les valeurs du second nxrtie, les risultats sont quelqrrcfuis
coDlpliques par un blocage dr:t ,l l,elcctrode, nlais le risultat tyPique quard
aucun signe de blocage ne se produil, est celui monlre par la figure 11,

Irrc. 11. (:|1at |nesthisiipat un mitenge pntobatb{tonc-t:htoratose.

ll,,toncrrrone aU spiLc de 6.t rn\- inIcr\ intlc groupe dcs fl(1(hissc r.s post(riours (tc t(r'issc cl f:'cilitr:prr e (ontri(tioll tctxni,rr.slnl'le du Aroupi mrrsrulaire g,rstloenimiirr-
sorcrrrc. plUvo.tuce par ti slinrutntion du Lo t
I,crrptrerr'tIle se(tionnrt de Ir r:rcinc rcnlr tc.L,nn\ lo mode d( f,rnctio nern(rrt Drimrir.e tcr
"onslrnt€s dc I,cntc de conlrdle (t ite ta L.oLrr.trc- rx.rlrtce " sont respcctiv(melll dc I.5l ct I,;,1'inllr\ scL. n.\, el Jans le modc scco[diire t.\
v:rleurs sont de 3,79 ct 1,90.

(cn^Nrr., I{EnNnLL ct LAMArtriE. 1966 I).)

=35

5 t5 25 i5nA

dans laquellc l'cflet synaptique excitateur pl{ce Ia courbe dans la zone
dc second nlodcJ si bien qu,elle diverge de la courbe dc contr6le. De tels
rdsultats vont bien avec la notion qu,aussit6t qu'unc fr6quencc ddlinie de
alichargc est atteinte, les courbes se redrcsscnt. Unc stricte sonlnlrfion
alg6brique cst r6alis6e seulenrent dans les decharges du prenricr Dlode. Il
a it6 dans la rdglc, plus facile d'atteindre les fr6qucnces du sccon.l Dlocle
Irar stimulation plut6t que par courant inject6 par la lDicro6lectrode intra-
cellulaire.

L'adjonction d'une iDhibition synaptique tlonne tles 16sultats particu_
liirenrcnt int6ressants. La ligurc 12 (A et B), nlontre dellx neurones anlcnes
au second Dlodc de fonctionnentcnt par stimulalion au lllovcn dc cou_
rant transntclllbranaire (ronds r.idcs). Tous dcu\ attcignaient dc hautcs
fr6quenccs de d6charge et il dcvenait ainsi possible rl'etudier qllantitati_
vcnrcnt lcs valelrrs du second lnode. l,,inhibition synaptiquc constaDtc avait
un ellet caract6ristique ct constant dans lc forctionncDleDt du prenricr
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nrode, nrais dans le fonctionnenlcnt du second mode les courbes devenaienl
divcrgentcs. Shapovalov, Kurchavij et Stroganova (1966), utilisant la stimu-
lation supraspinalc, ont rnontr6 des courbes sitDilaires divereeant avec
l'inhibition.

r00

:

20 a0 60.A 0 0 20 lO Ll0 20 a0 60 nA 0 l0 20 lO 40nA

F(r. 12. Chat atrc:;thisil au pentoburbitone.
A : notoneurore iDneryant le groupc dcs flichisseurs post6rieurs de la cuisse

ct dont lc spihc est de 75 mV (6lectrodc intrncellulaire remplie xu citrate de
potassium, commc dans toutes les experienccs d'inhibition). Inhil'ition (cercles
pleins) par stimulation i frdqucnce 6levde dr nerf pdronier profond. Dans lc
fonctionnemeDt du preinier mod. lcs courbes de <contr6le) ct <inhib6es) sor)t
p rallilcs nve( rrne collslnnte de pente dc 1,80 cl 1,90 influ\ sc( nA rcsr,e(tiv(r)renl.
ll y a diyergcnce dans le fonctionnement du sccond nrode et pxssnAc dei constantes
de pente dc 2,86 i 1,66 influx/sec/nA respectivenlcnt.

Il: motonculole du poplitd dont le spik€ est de 88mV, et inhib6 dc l:r rn6me
faqon. Constrntc d€ pente dans le fonctionnement du prcmi€r. rnodc pour tes
coub€s <<contrdle> et <inhibde> respectilemcnt de 1,25 et 1,23 influx/sec/nA.

Dans lc fonctionn€ment du sccond mode elles passent respectivem€nt :r
:1,5 et 1,? influx/sec/nA.

(GRiNrr, I{EHNET-L et LnannE. 1966 r.)

Nous pouvons refornuler les rdsultats obtenus avec des inhibitions
synaptiques coustantes en disant que l'inhibition tend i ramener la courbe
dans le rnode de fonctionneurent primaire et dans la figure 12 ce rasultat
a 616 obtcnu presque a la perfection. Nous devons nous souvenir qu,Eccles



I,'ACTIIIITE EMISSII'E /)ES MOTON'TIROIVES 209

(1957) trouvait que les potentiels < inhibiteurs > post_synaptiques
s'accroissent avec une d6polarisalion croissante, lcs courbes divergentes du
typc de celles montr6s dans la ligure 12 paraissent 6tre unc cons6qucnce
ndcessaire de cette constatation. Mais fonctionnellerDent il y a niant[oins
quelque chose dc nouvcau dans le fait que l,inhibition 6tend le prcrnier
ruode d'activit6, car ceci iDplique un rdle fonctionnel inatteDdu, pour
I'iDhibition. Il ne serait pas surprenant quc les variations constatdes de
cellule i cellule dans l,dtendue du premier rrrode de fonctionnenlent soient
d6pendantcs de la quantite du contrdle inhibiteur tonique. DD particulier
la grande extension dr mode primairc de la ligtrre 10 serait facilernert
expliqud par la rotion d,inhibition toniqlle. Le fait de raisonner en terlDes
de frdquence d'dmission possdde une valerrr intrinsdque propre.

Les 16sullats quatrtitatifs obtenus pour l,inactivation (la coDstante ft)
du Dli,canisnle du sodium dans la libre nerveuse rle Vert6brd (Franken_
haeuscr, 1963; Vallbo, 1964; Frankenhaeuser et Vallbo, 1965) et la faqon
dont ce processus est dependant de la tl6polarisation DlcDlbranaire, nous
fournissent une hypothdse valable pour interprdter ce qui a 6t6 ddcrit
conlrte le secoud mode d'ernission dans les courbes montr6es ci_dessus;
il est probable qu'il s'agit d,une d6charge courportant une certaine inacti_
vation, inactivation s,accroissanl en valcur lorsque le courant devient plus
fort. I-'enregislrement et la stimulation A travers la nrome rnicrodlectrode
peuvent quelquefois causer des difficultds pour dvaluer le dcgre d,inacliva_
lion d'aprds la hauleur du spike. Dans ce cas, l,inhibition nous vicnt en aide.
l'ln effet si l'inactivation est prdsenle le spike devrait s,accroitre en voltage
r[rand la frequence d,6mission diminue par inhibition. Ceci est montr6
dans la figure 13.

I-e rnotoneurone de la figure 13 A, silencieux au ddpart, 6tait ensuitc
stinule par un coutant correspondant i une valeur de trois fois celle
ndcessaire pour obtenir la fr6quence d,dmission nlinimum. Dans la figure
de l'expdriencc (fi8-. 13B), le point illustr6 dans la ffgure 7A est indiquE
par une fldche et indique le premicr enregislrernent aprds l,arriv6e dans
les frd<luences d'dlrission de second Drode. euand la stimulation a conl-
nrenca, la hauteur du spike 6tait de 63 mV. Juste avant le d6but de l,inhi_
bition il 6tait de 43 mV. L,inhibition l,a ramen6 i 63 mV. Ce fait, aussi
bien que la forme du spike ayanl ct aprds inhibition, conlllle on le voit dans
la ligure, fournil [ne 6videncc convaincante de la Dise en jeu d,un pro_
cessus d'inactivation dans Ic fonclionnemcnt tlu second mode. En fait, rlans
toutes les exp6riences sur Ie lonctionnenent du second mode dans les_
quelles la diurcnsion dtr spike chute proportionnellernent i cette frEquence,
I'inhibition l'accroit. Ceci n'est pas vu dans lc fonctionnement du prcmier
tnodc.

La ligure 13 C ilhlstre le fait qdil n'est pas n6cessaire de proc6der a
une inhibition pour rnontrer que la hauteur du spike est diurinu6e dans le
fonclionnement du second mode. L'elIet peut etre vu directement et I'inhi-
bition, quand elle esl utilisde, sert pluta)t i d6montrer que la hauteur plus

\Io."NrEri. YlIf.
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faible du spike, D'cst pas la consdqueDce d'une rdsistance accrue d'6lec-
trode. Kernell (1965 a, b,' 1966) avait trouv6 une post-hyperpolarisation
irrdguliire ott abscntc dans le lonctionnement du second r[ode. La figure
13 C rnontrc clairement ce fait. Des irr6gularitds de p osti) p erp olari sation
se pro(hrisent aussi dans la figure 7A.

_l--lo.v
A

-9_
-f.!i!Jrl.U

r@-
o5sec _ glo

Frc. 13. Chat dnesthisii par le pentobatbihne ,4 et B.
tr[otoreurone dr poplit6 dort le spike antidlomique est de 87 Dr\' ct qui mis

cn fonctionncmclt par un courart appliqrd er A, passe rlors n 63mY. La misc
en jcu de l'inhibition i partir du bout coup6 du nel.f innervant le groupe des
fl6chisseurs postdrieurs rdtablit cette lxleur qui pcndant l1l stimulrtion avait
diminud jusqu'n 43mV. Au-dessus: spikes (temps cn msc(, juste avant, et just€
aprds f inhibition. Les valeurs ohtenues dans cette cxpdr;cncc sont montri'cs
dans le graphique B ct 1a flich€ indique les points enregistrds cn A, lors dri
premier enregistrement dans lc lonctionncment du second mode. Rolds vides :
colltrdle, ronds pl€irs : valeurs < iDhibdes >. C, motoneurone du groupe gastroe-
nemi(n-soldai.c d6nt l€ spike est de 78mv ct lacilitd par. un dtiremeDt de 10 nrnr
de ce mrrs.le. Lcs spikcs iont cnregistrds dans les turccs suparieures et le cournnt
irdiqud (30 nA). Sur les deux traces iDfdrieures on toit aussi 1e myograDtre
oit l'atirement est iDdiqu€ par lcs deux fldches. L'enregistrement inf 6rieir. cr-rm-
rrenr. I scc aprts la fin de l'enrcgistrcment superieur. Or notcrn la disparition
de la post-htper'Dolalisation qucnd la faci)itatioD entraine la ccllule dans son
fonctionDement du second mode avec inactivation ftduisant la hauteur du spikc.

(GnaNrr, XEn"-Er-r- ct L.\rrrnRE. 1966 D.)

Ccs faits suggdrent que la stabilitd de frdquence d'dmission et la parfaite
sorunlation alg6briquo dans le fonctionneurent du prcDier mode, doi!enl
bcaucoup au lDccanisnc dc post+yperpolarisation qui maintient la melD-
brane au !'oisinage du seuil pcrnlettaDt un fonctioDnentent r.6p6titif. IJn
accord avec Dccles (1957) la coDlpcnsation par postJryperpolaris2rtioD,
lorsqu'elle cst tcst6e par dcs spikcs uniques, n'cxc6derait pas 40 7o, rnajs
cllc n'a janrais 6t6 rncsurde dans unc ccllule fonctiontant rythmiquelt€nt.

Nous adnrcttons vok)nticrs quc le fonctionnenrcnt du second Drodc pri-
sctrtd dans cet article, est plus diflicile i interpr6tcr quant,r ses maca-
nismes, <1u'A utiliser' contnrc aide dans nolre conrpr6hersion de Ia fonc-
tion. Nos proprcs idies sur ces rDacanismes ddrivcnt dcs resultats presentds
dans l'Introduction, sur la signilication de la post-h),perpolarisation consi-
d6rde comr1re signe de la rnise en activit6 d'une portion consid6rable de
l'arbrc dendritique. La rlisparitioD (le la posti] perpolarisation signifierait
la restriction dc I'aire d'6mission qui se liniterait alors rt la zone rle dicharge
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sontatiqur. L,inactivation cst la cons6qrrence d,unc d6polarisation excessive.Les dendrites foptement d6polaris6es seraient incap.;rbles d,dmettre i frd_qucDces 6lev6es, comrne ccci a 6t6 montre directernent avec re r6ccplerrd'6tiremcnt des crustac6s (Grampp, 1966) par enregistrement des sorna etdcs dendrites de cet organe. Les deux facteurs : bl"ocage des dendrites ctjnactivation subs6quente, due i la d6polarisation, sont interconnectes parla n6cessit6 d'une large aire active afin de maintenir l,6nission avec res_lauralion du potentiel de membrane. En absence rle po\lhJ.perpolarisationlc motoDeurone atteint les hautes fraquences ae aOcnarge dont la zonede rdponse du second lrodc est unc expression, a moins que l,inhiLritioDsoit prtsente pour ranlener le potenticl de merlbrane sous contrdle.
D'apris ce qui a dt6 dit, les frdquences d,imisiso, d. second .rodedoivent_elles otre regardees coruDe un 6v6nemenr nornlal dans Ia vied'un motoneurone ? Nous pensons que cellc lt6quence csl souvent atteinlcdans la mise en je:u tl'enfilie dc r6flexes fl6chisscurs 1ecrt, iSoz; fVilson

et Talbot, 1964). En 1927, Cooper et Denny-Brown r6ussisaient d cnregistrerdans les tuotoneurones de l,aire motricc, une fr6quence d,6rnission <le
120/sec et Adrian et Bronk (192g) nolaient occasionnellenrcnt dcs fr6quences
tl'dmission de 100/scc. De telles fr6quences De sont cePcndant d,aucune
utilitA pour les actions soutenues tles nruscles des lreDrbres du Chat, Draispeuvent jouer un grand r6le commc moycn dc rDise en route ii la fois pour
le rDotonexrone et pour la plaquc rnotrice. La quantit6 (le potentialisatior
post-t6tanique provoqu6e par ces rra.tes fr6quences de rricharge rnitiale
n'est pas d'autre part n6gligeable.

SUMMARY

7,he firing Dr)toneutone

The paper deals with qu:rntitative aspccts of the firing of lnotoneurones,
studied by tlte inlracellular lecl )iqUc.

Motoneurones are fired from lhe tip of the intracelhrlar lnicroelectrode
and constant synaptic stimuli added to variable backgrountl rates of dis-
charge. The quantitative relations obtained are revicwed and lhei. sigDi_
ficance discussed.

LTse of firing nlotoneuroncs in studying slnaptic activity is advocated
because of the clarity and precisioD of re results ohtained and the seDsi-tivity of the melhod compared wiflr o rer avenues of approach.

In particular inhibition is shown to possess important attributes which
are missed by other meflrods of anal),sis.

I}BL()crr,\pHrE

-. A"*}n E. D. ct BFoNx D. W. : The dischalge ot impulses in motor. ncr.veribfes. parr l. rhe rrequencr ol discha;saa i; ;;;;" ;,;; 'i.;i;r,..1 
llo,,*_,.o,.J. PhlJsiot.,6z, 1le-tit,-t929. _ a^n",."oi p. 

"iio";i,'iiffi';i a'ctivation or



212 I,'ACTIVITE EMISSIVE DES MOTONEURONES

hippocampal pyramidal cells by excitatory svnapses on dendrites. Erp. Brain Res.,
2, 247-260, 1966. BaRsoN D. H. et MATTHE$.S B. H. C. I The interpretation of
potertial changes in the spinal cord. J. Piysiol., 52,276-32L, 1938. 

- 
BRADLEY I{. et

SoMTEN G. G. : Accommodation in motoneurones of the rat and the cat. J. Phgsiol.,
156,75-92, 1961. CoopER S. et DENNY-BRoWN D. E. : Responses to stimulation
of the motor area of the cerebral cortex. Proc. Ro!1. Soc. 8., 102,222-236, 1927 - -EccLEs J. C. i The Phgsiologll of Nerue Cetls. Johns Hopkins Press, Baltimore,
1957. 

- 
EccLEs J. C., EccLEs R. M. et LUNDBERG A. I The action potentials of the

alpha motoneurones supplying fast and slo$ muscles, J. Phgsiol., 142, 275-291,
1958. 

- 
Eur-en C. von, GRDEN J. D. et Rrccr c. : The role of hippocampat dendrites

in evoked r€sponses, Acta phgsiol. scanil.,42,87-111, 1958. 
- 

FRANXENEAEUSER B.:
Inactivation of the sodi[m-carrying mechanism in myeliDated nerve fibres of
-f,enopus laeurs. J, Phqsiol., 169, 445-451, 1963. FRAN(ENEAEUSTTR B. et \rALLBo
A. B. : Accommodation in myelinated nerve fibres of Xenopus ldeuis as computed
on the basis of voltage clamp data. Acta phgsiol. scdnd., 63, 1-20, 1965.

FuoRrEs M. G. F. : Initiation of impulses in visual cells of ,inulrs. J. phusiot.,
148, 14-28, 1959. cRAMpp W. : Multiple-spike discharge evoking after-depolariza-
tions in the sloNly adaptirg stretch receptor neuron of the lobster. I. The labilc
and the fast after-depol arization . Actd phgsiol- scdnd., G?, 100-11S, 1966. 

-GRANTa R., KELLERTH J.-O. et WtLLraMs T. D.: (Adjacent> and (remote> post-
sJnaptic inhibition in motoneurones stimulated by muscle stretch. ,I. -Phusiot.,
114, 453-572, 1964. 

- 
GRANTT R., XERNELL D. et LaMARRE Y.: Algebraical summa-

tion in synaptic activation of motoneurones lirilg within the < primary range >
to injected currents. J. Pliysiol., 187, 379-399, 1966a. 

- 
GR^Nrr R., KsRxer.J O.

et LaMARRE Y. : Synaptic stimulation superimposed on motoneurones firing in th€( secondary range) to injected currents. J- Ph7siol., r8t, 401-41b. 1966b. 
-GRANTT R., I{EANELL D. et SEoRTEss G. K.: Qusntitative aspects of repetitive ffring

of mammalian motoneurones caused by injected currents. J, phgsiol., 163, 911-981,
1963a. 

- 
GnANrr R., I{ERNELL D. et SMrrH R. S.: Delayed depoiarizatior and the

repetitive response to irtracellular stimulatioD of mammalian motoneurones.
J. Phgsiol., 168, 890-910, 1963 D. 

- GRANTT R. et ptlrl,t,rps C. G. : Excitatory and
inbibitory processes acting upon individual purkinje ceUs of the cerebelum in
cats. .I. Pnysiol., r33, 520-547, 1956. 

- 
cRANrr R. et RENXTN B. : Net depolarization

altd discharg€ rate of motoneurones, as measured by recurlent inhibition. J.
Prrusiol., 158, 461-475, 1967. 

- 
KERNELL D. : Delayed depolarization in cat andfat motoneurones. lo Physiologg of Epinal Neurons. ptugL in Bruin Res., eds.

Eccles J. C. and Schad6, J. P. Elsevier Publ. Comp., Amsteralam, Lz, 42-55, 1964.
KenxeLL D.: High-frequency repetitive liring of cat hmbosacral motoneuronesstimulated,iy lorg-lastirg injected currents. Acta phgsiot. scdnd., 65, ?4-86,

1965a. 
- 

NERNET,L D.: The limits of liring frequency in cat lumbosacral moto-
neurones possessing differert time course of afterhyperpolarization. Acta phgsiol-
scdnd., 65, 87-100, f965 D. 

- 
KERNELL D. : The repetitive discharge of motoneurones.In Muscular Affercnts and Motor Control, Nobet Sgmposiui ,a, ed. cranit R.

Almqvist and Wiksell. Stockholm, pp. 351-862, 1966. -: PERL E. R. : Observationson the discharg€ of flexor motoneurones. ,/. physio/., 164, 450_464, 1962.
IluEpuRA D. P., McMuETIIy J. G., LEoNARD C. F. it M,lr,r_re:rr A.: Evidence for
dendritic 

_ 
origin of spikes withoua depolarizing prepotentials in hippoarmpal

neurons during and after seizure. J. Neurophgsiol., 24, SS4_979, 1966. _ RusEroNW. A. H. : A theoretical treatment of Fuoitei's observations upon eccentric cellactivity.iD_ Limulus. J. physiot., t4a,29-38, 1959. 
- 

Sx,r.pov,rr_oi A. I., KuRcIIAyu
G-. G. et STocaNovA M. P. : Synaptic mechanisms of vestibulo-spinal effects onalpha motoneurones. Sech€no, J. phgsiot., in the press, 1966. _ TERzuoLo C. A.et LLTNAS R. : Distributiotr of synaptic imputs ilr tie sfinal motoneurone alcl itstunctional signillcance. In Muscular Attercnts and Moior ContrcI. Nobel Synpo_
s-ium 1, ed. craDit R- Almqvist and Wiks€ll, Stockholm, pp, 3ZB_A84, 1966.'_'fERzuoLo C. A. et WAsErzu Y. : Relatiol betrveen stimuhis' strength, generatorpote[tial and-jmpulse frequency in stretch receptor ot Ctnstaced. J. fu euriphgsiol.,
25, 56-66, 1962. 

- 
lrALLBo A. B. : Accommodation related to inactivatio; o-f thesodiujn permeability iD siEgle myelinated nerve fibres from Xenop.ts toelis. Aclaphqstol. scand-. 61, 429-444, t964. - Wrr_son V. J, et TALBoT W. H. : pattern oIdischarge of flexor motoreurons. J. Neurophltsiol., Zt, 451_468. 1964.




